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Fbrord

Den har kunskapsoversikten har tagits fram som underlag for Naturvards-
verkets regeringsuppdrag att ta fram ett nationellt handlingsprogram for
bevarande av genetisk variation hos vilda vaxter och djur i Sverige. Uppdraget
gavs med anledning av miljokvalitetsmalet Et¢ rikt vixt- och djurliv som
antogs av riksdagen 2005. Rapporten har forfattats av dr Anna-Carin
Andersson (Avd. for evolutionar funktionsgenomik, Uppsala universitet),
docent Stefan Andersson (Avd. for viaxtekologi och systematik, Lunds univer-
sitet) och docent Mikael Lonn (Inst. for livsvetenskaper, Sodertorns hog-
skola), med Per Sjogren-Gulve (Naturvardsverkets viltforvaltningsenhet) som
projektledare och redaktor. Forfattarna ansvarar for rapportens innehall.
Dess standpunkter kan inte aberopas som Naturvardsverkets.

Rapporten riktar sig till personer som arbetar med naturresursforvalt-
ning, naturvard och hallbar utveckling pa myndigheter, kommuner, och inom
intresse- eller ideella organisationer. Den ar upplagd sa att kapitel 1 behandlar
kunskapsoversiktens bakgrund och syfte, och kapitel 2 beskriver nyttan av
genetisk mangfald ur ett generellt perspektiv. Kapitel 3 ger grundlaggande
teoretisk bakgrund i amnet populationsgenetik och ar skrivet for personer
som inte har list eller arbetat med populationsgenetisk teori tidigare, eller for
de som vill repetera den. Har forklaras bl.a. grundliggande begrepp och hur
olika evolutiondra processer paverkar den genetiska variationen. Kapitel 4-8
beskriver genetisk variation hos vilda vaxter och djur i Sverige utifran ett
antal teman. Dessa teman har valts for att belysa de generella problem som
identifieras som viktiga inom forskningsomradet idag, med avseende pa
bevarandet av den genetiska variationen hos vilda vaxter och djur. Varje
temaavsnitt inleds med en sammanfattning som foljs av en 6versikt av det
internationella forskningslaget, med exempel pa svenska studier som ar
relevanta och illustrativa. I kapitel 9 ger forfattarna forslag pa vad som bor
ingd i ett genetiskt 6vervakningsprogram. Det ska ses som en utgangspunkt
for diskussioner om hur ett genetiskt dvervakningsprogram bor utformas. I
kapitel 10 sammanfattas kunskapsoversiktens slutsatser, och i slutet finns en
bilaga dar bl.a. de vanligaste molekylargenetiska metoderna beskrivs. Dar
redovisas i korthet tekniken bakom metoderna for att den som ar intresserad
lattare ska kunna forstd deras for- och nackdelar.

Rapporten har genomgatt oberoende granskning genom regerings-
uppdragets referens- och styrgrupper samt genom internationell expertis och
ett seminarium. Naturvardsverket tackar alla som bidragit till kunskapsover-
siktens framtagande, och hoppas den fir stor anvandning i arbetet med
bevarande av biologisk mangfald och hallbart naturresursutnyttjande.

Stockholm i maj 2007

Bjorn Risinger
Direktor
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Sammantattning

Sverige har genom Konventionen om biologisk mangfald férbundit sig att bevara
sin biologiska mangfald (biodiversitet) pa ekosystem-, art- och gennivan. Ett
vanligt synsatt dr att bevarandet av ekosystem och naturtyper ocksa bevarar
arter och att bevarandet av arter ocksa bevarar genetisk variation inom arterna.
Det finns en 6kande insikt om att bevarandet av arter inte nodvandigtvis beva-
rar den genetiska mangfalden inom arterna. Bevarandet av genetisk variation
har hittills fatt relativt liten uppmarksamhet inom den praktiska naturvarden.

P4 senare ar har en del forskare argumenterat for att bevarandearbetet
kanske borde fokuseras pa att forsoka forhindra utdoenden av genetiskt
distinkta populationer snarare dn att forhindra att arter dor ut. Foresprakarna
menar att man genom att satsa pa att bevara genetiskt distinkta populationer
battre bevarar en arts evolutionira potential och anpassningsférmaga. Pa sa
satt minskar risken att arten dor ut dven i ett lingre tidsperspektiv.

Naturvardsverket fick ett regeringsuppdrag 2006 att i samrad med Statens
jordbruksverk, Skogsstyrelsen, Fiskeriverket och Sveriges lantbruksuniversitet,
ta fram ett nationellt handlingsprogram for bevarande av genetisk variation hos
vilda vaxter och djur.” Den hir kunskapsoversikten dr en del av underlaget
inom uppdraget och har tva huvudmalsittningar.

Den forsta malsattningen med kunskapsoversikten ar att beskriva den gene-
tiska variationen i svenska populationer utifran ett antal teman. Dessa teman ar
valda for att belysa vilka generella fragestallningar och problem som i dagslaget
identifieras som betydelsefulla inom den bevarandegenetiska forskningen. Varje
temaavsnitt redovisar det internationella forskningsliaget, med exempel pa rele-
vanta genetiska studier av svenska organismer.

Kunskapsoversiktens andra malsattning ar att gora amnesomradet genetik
mer lattillgangligt for personer som inte har arbetat med genetiska fragestall-
ningar tidigare eller de som vill repetera den teoretiska bakgrunden. Den som
har kunskap i populationsgenetiska och evolutionira processer behover inte
lasa detta for att kunna tillgodogora sig resten av kunskapsoversikten.

Kunskapsoversiktens syfte dr inte att ge en heltackande redogorelse for alla
genetiska studier som ar gjorda i Sverige. Studier fore 1997 finns sammanstallda
i tva tidigare rapporter (Laikre & Ryman 1997; Lonn m.fl. 1998). Dessa
rapporter ar fortfarande mycket aktuella. Eftersom det sker mycket genetisk
forskning i Sverige och andra lander, gor den hir kunskapsoversikten inte
ansprak pa att samla all nyvunnen genetisk kunskap om vilda vixter och djur
sedan 1997, utan fokus ligger pa de processer som kan antas forandra den
genetiska variationen i vilda populationer utifran ett svenskt perspektiv.

Nyttan av genetisk mangfald. Genetiska skillnader mellan individer, den
genetiska variationen, utgor grunden for all evolution och anpassning. Om alla
individer av en art 4r genetiskt identiska sitts evolutionen ur spel, med foljd att
arten inte kan anpassa sig till nya situationer t.ex. de klimatforandringar som
forvantas ske till f6ljd av manskliga utslapp av vaxthusgaser. Att mita den
genetiska variationen och sitta den i samband med evolutionar forandring och
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ekologisk funktion i vilda populationer ir forskningsmassigt mycket kravande.
Dock visar en sammanfattande studie av ett stort antal vaxtstudier ett tydligt
samband mellan populationsstorlek, genetisk variation och olika matt pa fertilitet
och livsduglighet, och en annan att algrasangar bestdende av flera genotyper
var mindre kansliga for miljoforandringar, vaxte tiatare och hyste fler smadjur,
an genetiskt enhetliga algrasangar.

Manskliga aktiviteter kan ha negativa konsekvenser for den genetiska
mangfalden och diarmed for anpassningsforméagan. Oavsett om variationen ar
till nytta for dagens populationer vet vi inte sakert vilka egenskaper som blir
nodvindiga for 6verlevnaden i en ny miljosituation.

Genetisk utarmning av smd populationer. Minskad populationsstorlek ar
ett problem for manga djur och vaxter i manniskopaverkade omraden. Sma,
isolerade populationer forlorar genetisk variation p.g.a. slumpmissiga, lokala
processer (genetisk drift), och pa sikt kan dven anpassningsféormagan paverkas.
Undersokningar visar att manga populationer ar tillrackligt sma och isolerade
for att paverkas av genetisk utarmning, och att utarmade populationer ofta har
lagre fertilitet och overlevnadsformaga som en foljd av 6kad inavel eller att
vardefulla alleler gatt forlorade. Enligt flera studier kan det dock racka med ett
fatal immigranter for att motverka negativa effekter av inavel. Daremot 4r det
svart att dra generella slutsatser om hur genetisk utarmning paverkar popula-
tioners langsiktiga anpassningsformaga utifran de fa studier som hittills utforts.

Genetisk mangfald efter genflode och hybridisering. Manskliga aktiviteter
har i manga fall medfort ett 6kat genutbyte mellan naturliga djur- och vaxt-
populationer. Ett stort eller langviga genflode kan paverka de populationer
som tar emot genflodet. Det finns flera fall dir manskliga aktiviteter 6kat gen-
flodet genom att skapa grianszoner eller ”hybridmiljoer” dar genetiskt olika
populationer eller narbeslidktade arter kunnat métas och utbyta gener med
varandra. Hos flera arter, t.ex. skogshare respektive vaxten gulluzern vet man
att gener fran inforda eller domesticerade slaktingar (falthare resp. blaluzern)
spridits ut i den svenska naturen. Daremot saknar vi fortfarande kunskap om
det genflode som sker nir nyanlagda vigslanter besas med utlandskt grasfro
eller nar utplanterade skogstrad, faglar och fiskar med frimmande bakgrund
kommer i kontakt med inhemska bestand i Sverige.

Studier av bl.a. lax visar att genflode kan vara skadligt genom att ge upphov
till hybrider med lag fertilitet eller livskraft (utavelsdepression). I andra fall har
genflodet gatt sa langt att arters sarpragel hotas, som i fallet med de individ-
fattiga 6landska bestanden av silverviol som latt bildar hybrider med andra
arter. Ibland har det uppstatt populationer med férmaga att invadera naturliga
ekosystem efter det att manniskan underlattat hybridisering mellan narbeslak-
tade arter. Negativa effekter av genflode maste ocksa beaktas nar naturvards-
projekt avser forstarka populationer genom att tillféra uppfodda individer eller
individer fran andra, avliagsna populationer.

Genetiska effekter av beskattning. Manga djur- och vixtarter utsitts for en
regelbunden beskattning i form av fiske, jakt eller skogsbruk. Beskattning for-
vantas bl.a. 6ka risken for genetisk utarmning genom att minska den genetiskt
effektiva populationsstorleken. I en studie av torsk ledde lokal beskattning till
ett okat inflode av individer (och gener) fran andra populationer, med foljd att
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aven det storskaliga variationsmonstret ocksa paverkades. Det finns flera exem-
pel pa beskattade djurpopulationer som genomgatt en riktad evolutionar for-
andring, som ett resultat av att beskattningen varit selektiv. I flera fall har denna
forandring minskat populationens formaga att dterhdmta sig.

Genetisk mangfald och pdagdende habitat- och klimatforandringar. Lokal
anpassning innebar att populationer av en art ar genetiskt anpassade till olika
miljotyper. Formdgan att anpassa sig utgor populationers evolutionira potential
och denna ar generellt sett storre ju mer genetisk variation som finns i en popu-
lation. Det finns manga exempel pd svenska arter som utvecklat lokalt anpassade
populationer i vissa miljoer, t.ex. strandsnicka, blamussla, sill, storspigg,
spatistel, tall, och vitklover. Forekomsten av lokala anpassningar betyder att
individer fran olika populationer inte dr direkt utbytbara — lokalt anpassade
populationer har ett bevarandevirde i sig. Lokal anpassning ar darigenom en
viktig aspekt vid restaurering, stodutsittning och utnyttjande av populationer.
For varje typ av anpassning behovs specifik genetisk variation och hur denna
variation ar fordelad inom och mellan populationer samt i hur hog grad varia-
tionen kan spridas genom genflode ar i huvudsak okant och ett omrade dar
viktig kunskap saknas.

Genetisk sarprigel hos svenska populationer. Sverige har fa endemiska arter
och de som finns har uppkommit i sen tid som resultat av lokala processer
(hybridisering, polyploidisering). Samtidigt finns det manga genetiskt sarpraglade
populationer. Populationerna ar olika for att de har olika ursprung och invand-
ringsvagar eller for att de dr anpassade till sin lokala miljé. Taxonomiska
enheter som arter, varieteter och former, liksom indelningar i evolutionart
signifikanta enheter och skotselenheter avspeglar en genetisk differentiering
som skett inom eller utanfor landet. Genetiskt skilda grupper kan vara svara att
urskilja morfologiskt (de ar kryptiska) och det finns flera studier dir man med
hjalp av molekylara markorer kunnat uppticka tidigare okanda genetisk
struktur hos svenska arter.

Lonn m.fl. (1998) framholl att populationer med en huvudsaklig utbred-
ning i Sverige inte r marginella ur ett genetiskt perspektiv, medan arter som har
huvudsaklig sydlig utbredning och randpopulationer i Sverige 4r mindre gene-
tiskt variabla har. I manga fall ar svenska populationer minst lika variabla som
populationer i omrdden som inte varit nedisade under den senaste istiden. Dessa
monster har bekraftats av senare undersokningar. Likasa styrker senare studier
att populationer fran Oland och Gotland, Ostersjon med dess strinder,
fjallvarlden och det gamla odlingslandskapet ar genetiskt sarpriglade. Varje
forlorad population innebir en risk att vardefull genetisk variation — och dar-
med anpassningsformaga — ocksa gar forlorad. Eftersom den genetiska mang-
falden aterfinns i enskilda populationer eller som skillnader mellan populationer
blir populationer eller grupper av populationer den mest naturliga enheten nar
den genetiska mangfalden skall bevaras.

Genetisk 6vervakning. Behovet av ett genetiskt évervakningsprogram fram-
holls redan av Laikre & Ryman (1997). Detta behov finns fortfarande eftersom
det 4n sa lange inte existerar nagot centralt organiserat genetiskt Overvaknings-
program for svenska arter. Vart forslag till vervakningsprogram baseras till
stor del pa Laikre & Ryman (1997) och ar tinkt som en utgangspunkt for dis-
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kussioner om hur ett program kan utformas. Vi foreslar att den genetiska 6ver-
vakningen fokuseras pa sex olika typer av taxa (hir definierade som arter eller
grupper av populationer inom arter), bl.a. taxa med negativ populationsutveck-
ling och taxa som beskattas av minniskan. En av 6vervakningsprogrammets
viktigaste uppgifter dr enligt var mening att uppratta former for insamling och
lagring av olika typer av biologiskt material, t.ex. vivnadsprover, som kan
anvindas vid genetiska undersokningar av de taxa som ska 6vervakas. Det ar
av storsta vikt att lagringsmetoderna mojliggor lagring under mycket lang tid
och att de inte begransar vilka genetiska undersokningsmetoder som kan kom-
ma att anvandas. I vissa fall kan det bli aktuellt att anvinda kvantitativa genetiska
metoder. Vi foreslar att det upprittas en gemensam databas 6ver de museimate-
rial som kan komma till anvandning som referensmaterial i genetisk 6vervak-
ning. Mycket av det biologiska material som lagras pa manga forsknings-
institutioner skulle ocksd kunna anviandas pa detta sitt. Det bor skapas ett
formaliserat system for forskare att anmala att de inte langre har mojlighet att
behalla insamlade material, sa att dessa kan komma till anvandning i eventuella
overvakningsprogram.

Kunskapsbrist och forskningsbebov. Vi har identifierat flera fragor som
fortfarande ar obesvarade trots att manga studier har utforts. Vi efterlyser bl.a.
mer genetisk forskning som belyser (i) vilken roll Sveriges genetiskt sarpraglade
populationer kan spela for att mota en storskalig miljoforandring som t.ex.
global uppviarmning. Finns det tillrackligt med genetisk variation i relevanta
ekologiska egenskaper for att arter i Sverige skall kunna anpassa sig? Vilka
populationer dr mest vardefulla — de centrala eller de i kanten av utbrednings-
omradet? Finns det risk att genetiskt sarpraglade populationer gar forlorade i
de habitat som antas bli mest paverkade av global uppvarmning? Vilka genetiska
metoder dr relevanta for att mata populationers framtida anpassningsformaga?
Hur paverkar den genetiska sammansittningen av arter som ar huvudkompo-
nenter i viktiga svenska ekosystem deras funktion, artsammansattning och sta-
bilitet? Vi efterlyser ocksa undersokningar av (ii) effekter av genflode pa gen-
pooler av de omfattande utplanteringar som sker inom t.ex. skogsbruket och
fiskeniringen. Hur paverkas arter i naturliga grasmarker av genflodet som sker
nir intilliggande vagslianter besas med frimmande froblandningar? Nar dr det
lampligt att tillféra fraimmande individer for att forstarka populationer med fa
individer, hog grad av inavel, eller som 4r déligt anpassade till ett forandrat
klimat? Nar ar sadana atgarder skadliga? Varifran bor forstarkningarna tas?
(iii) Hur sarskiljer man ”normala” genetiska forandringar fran ”onormala”
som skulle kunna utgora ett hot mot mangfalden?

Vad bor ingd i handlingsprogrammet? Det nationella handlingsprogrammet
for bevarandet av genetisk variation hos vilda vaxter och djur i Sverige bor i
forsta hand omfatta ett genetiskt 6vervakningsprogram och den forskning som
foreslas i denna kunskapsoversikt. Dessutom foreslar vi att handlingsprogrammet
mynnar ut i riktlinjer f6r hur man motverkar genetiska problem i 6vervakade
populationer och i de stodutsittningar som foreslas i flera dtgardsprogram.
Handlingsprogrammet bor ocksa ha som mal att utveckla riktlinjer och effektiva
system foOr registrering av alla de utsdttningar som sker inom jord- och skogs-
bruket, i fiskenaringen, och for insaning i samband med vigbyggen och liknande.

10
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Summary

By ratifying the Convention of Biological Diversity, Sweden has agreed to
conserve the biological diversity at the ecosystem, species and genetic levels.
One common assumption is that the conservation of ecosystems and habitats
also conserves species, and that the conservation of species also conserves
genetic diversity. However, there is a growing realization that the conserva-
tion of species not necessarily conserves the genetic diversity within species.
Until now, the conservation of genetic resources has attracted relatively little
attention in practical nature conservation.

In recent years several scientists have argued that the conservation of bio-
logical diversity should focus on preventing the disappearance of genetically
distinct populations rather than to solely prevent the extinction of species. To
conserve genetically distinct populations could be a better way of conserving
the evolutionarily potential of species. This will also reduce the risk that spe-
cies go extinct, even in a longer time perspective.

In 2006, The Swedish Environmental Protection Agency got a govern-
ment assignment to develop a national action plan for the conservation of
genetic diversity in wild plants and animals, in consultation with the Swedish
Board of Agriculture, the Swedish Forest Agency, the Swedish Board of Fishe-
ries and the Swedish University of Agricultural Sciences. This report constitu-
tes a part of this work and an internationally adapted version in English will
also appear (Andersson et al., in preparation). The report has two major
objectives. The first is to characterize the genetic variation in Swedish popula-
tions of wild plant and animals from the perspective of several themes. These
themes were chosen to illustrate general issues currently identified in the
international research field of conservation genetics, exemplified with rele-
vant genetic studies of Swedish organisms. The second objective is to give a
presentation in Swedish of relevant parts of the basic theory of population
genetics for people who are less familiar with the subject, or those who wish
to renew their theoretical knowledge.

The aim of this report is not to summarize all studies of genetic variation
of wild animals and plants performed in Sweden. Studies performed before
1997 have been reviewed in two earlier reports, one about genetic monitoring
(Laikre & Ryman 1997) and the other about genetically distinct populations
in Sweden (Lonn et al. 1998). These reports are still of immediate importan-
ce. Because of the amount of genetic research performed in Sweden and other
countries, the present report is not an exhaustive review of all recent progress
in the field. Instead it focuses on illustrative examples and on relevant proces-
ses that may change the genetic diversity of wild populations in Sweden.

Benefits of genetic variation. The genetic differentiation between individu-
als is the basis of evolution and adaptation. If all individuals of a species were
identical, the species could not adapt genetically to a changing environment
e.g. climate change anticipated due to anthropogenic emissions of greenhouse
gases. To measure genetic variation and relate it to evolutionary change and
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ecological function in wild populations is challenging. Recently, some studies
have revealed direct effects associated with the genetic variation of a popula-
tion. A review summarising the results from several plant-studies show a
positive correlation between population size, genetic variation and different
measures of viability and fertility. Experiments with artificial plant communi-
ties having different levels of genetic diversity have also produced evidence.
Eelgrass stands consisting of many genotypes were less sensitive to environ-
mental change, grew denser, and had larger amounts of small animals associ-
ated with them than stands with low levels of genetic diversity.

Human activities may have negative consequences for the genetic diversi-
ty, and consequently for the adaptive potential, of wild populations. Regard-
less if the genetic variation is useful or not in the present-day populations, we
cannot anticipate which traits will be essential for survival in a rapidly chan-
ging environment.

Loss of genetic diversity in small populations. Decreasing population size
is a problem for many animals and plants that inhabit areas affected by
human activities. Small isolated populations are expected to lose genetic
diversity through local random processes (genetic drift). Loss of genetic diver-
sity may ultimately have effects on the ability to cope with environmental
changes (evolutionary potential). Studies show that many populations are so
small and isolated that they will be affected by the loss of genetic diversity.
Furthermore, populations with low genetic diversity may have reduced fertili-
ty and viability either as a result of inbreeding, or that valuable alleles have
been lost. Several studies suggest that a few immigrants are sufficient to elimi-
nate or reduce the negative effects of inbreeding. However, so far it is difficult
to draw general conclusions about how the loss of genetic diversity affects the
long-term evolutionary potential of populations.

Genetic diversity after gene flow and hybridisation. Although anthropo-
genic habitat fragmentation usually causes negative isolation effects, human
activities may also result in increased gene flow between natural populations
of animals or plants. A too extensive or too distant gene flow can have nega-
tive effects on the recipient populations. Occasionally, human activities have
increased the gene flow by creating zones or ”hybrid environments” where
genetically dissimilar populations or closely related species can meet and
exchange genes. In several species it is known that genes from introduced or
domesticated species have spread to Swedish populations, as in the cases of
the mountain hare (genes from the brown hare) and two subspecies of the
plant lucerne (genes from the cultivated Medicago falcata spp. sativa to the
wild M. falcata spp. falcata). There is only sporadic knowledge about gene
flow that occurs when alien populations of trees, birds and fish are released
into the wild and come into contact with indigenous populations, or when
foreign grass seeds are sown on road verges. Studies of salmon show that
gene flow can be harmful by creating hybrids with low levels of viability and
fertility (i.e. outbreeding depression). In other cases gene flow has been so
intense that the genetic integrity of species is threatened as in the case of the
low-density populations of the plant Viola alba on the island of Oland, a spe-
cies that easily hybridises with other related species. Sometimes populations
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with the capability to invade natural ecosystems have been created due to
human-mediated hybridisation between closely related species.

Potentially negative effects of gene flow must also be taken into conside-
ration in conservation biology, e.g. when populations are supplemented with
individuals raised in captivity or with individuals from distant populations.

Genetic effects of harvesting. Many Swedish animal and plant species are
exposed to regular harvesting, such as fishing, hunting and forestry. Harves-
ting is expected to increase the random loss of genetic variation by decreasing
the effective population size. In a study of cod (Gadus morbua), local harves-
ting leads to increased migration of individuals (and genes) from nearby
populations, also resulting in a change of the large-scale pattern of genetic
variation. There are many examples of harvested animal populations that
have undergone directional evolution as a result of selective harvesting. In
several cases this change has decreased the ability for the population to reco-
ver after a period of intense harvesting.

Genetic diversity and change of habitat and climate. Local adaptation
occurs when populations become genetically adapted to different environ-
ments. Generally, the ability to adapt is larger the more genetic variation is
present in a population. There are many examples of species in Sweden with
locally adapted populations in certain environments, e.g. the rough periwinkle
(Littorina saxatilis), the common mussel (Mytilus edulis), herring (Clupea
harengus), three-spined stickle-back (Gasterosteus aculeatus), Scots pine
(Pinus sylvestris) and white clover (Trifolium repens). Local adaptation impli-
es that individuals from different populations are not interchangeable —
locally adapted populations have a conservation value of their own. For this
reason, local adaptation is an important issue in e.g. reintroduction and sup-
plementation strategies. For each type of adaptation, specific genetic varia-
tion is needed. How this variation is distributed and exchanged between
populations through gene flow is largely unknown.

Genetically distinct populations in Sweden. There are few endemic taxa at
the species level in Sweden, and those that exist have arisen relatively recently
through local processes such as hybridisation and polyploidisation. At the
same time there are many genetically distinct populations in Sweden. Popula-
tions are different due to different origins and colonisation routes or because
they are adapted to their local environments. Taxonomic units as species,
varieties and forms, together with informal genetic entities such as evolutio-
nary significant units and management units reflect genetic differentiation
that has arisen within or outside the borders of Sweden. Genetically differen-
tiated groups can be difficult to distinguish morphologically (they are cryp-
tic), but molecular genetic studies have provided strong evidence for ”hid-
den” genetic structure in Swedish taxa.

Lonn et al. (1998) called attention to the fact that populations with their
main distribution in Sweden are not marginal populations from a genetic per-
spective. In contrast, species that are mainly distributed in southern areas and
are represented by marginal populations in Sweden are less genetically vari-
able in this region. In many cases, Swedish populations are as genetically
diverse as the populations in areas that were not covered with ice during the
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last glaciation. This pattern is also confirmed by more recent studies. Further-
more, recent investigations also verify that populations from the islands
Oland and Gotland, the Baltic Sea with the surrounding coastal areas, the
mountain areas and some traditionally managed landscapes, are genetically
distinct. Each population that is lost means loss of genetic variation and con-
sequently loss of adaptive potential. For the purpose of conserving genetic
resources, populations or groups of populations are the natural conservation
units, because genetic variation occurs both within and between populations.

Genetic monitoring. The need for a genetic monitoring programme in
Sweden was the main conclusion by Laikre & Ryman (1997). We concur that
a centrally organised genetic monitoring programme is still needed. Our sug-
gestion is largely based on the proposal made in 1997 and is meant as an
updated starting point for more detailed discussions of programme design.
We propose that the monitoring programme should focus on six different
types of taxa (species or groups of populations within species), for example
taxa with negative population trends and taxa that are harvested by humans.
One of the most important issues for the monitoring programme is to
establish procedures for collecting and storing different types of biological
material, e.g. tissue samples, which can be used in genetic investigations. It is
very important that the storing of the biological material does not in any way
limit which methods that can be used in future investigations. We suggest the
establishment of a common database for biological material stored in diffe-
rent museums, and we also suggest a formalised system where researchers can
report when collected biological material no longer can be stored locally and
therefore could be offered to the museums.

Lack of knowledge and suggestion for research areas. In spite of the fact
that many genetic studies have been performed within the focal research field
of this report, we have identified several issues with significant knowledge
gaps. We would like to see more genetic research regarding the following
general questions:

(i) Global warming is likely to result in large changes for Swedish popula-
tions and ecosystems. Processes like gene flow and local adaptation will be
important for Swedish populations in order to meet these changes. We need
more knowledge to adress questions such as: What role may genetically
distinct populations in Sweden play to enable species to meet large-scale cli-
matic and environmental changes? Is there sufficient genetic variation in rele-
vant ecological traits to enable species to adapt to rapidly changing environ-
ments? Which populations are most valuable in this respect — central popula-
tions or those at the periphery of the distribution? Is there a risk that geneti-
cally distinct populations will disappear in those habitats that supposedly will
be most affected by global warming? Which genetic methods are most rele-
vant for assessing evolutionary potential? How will genetic variation of key
species in important Swedish ecosystems affect the function, species composi-
tion and stability of these ecosystems?

(ii) It is important to understand how the human-mediated gene flow
affects the gene pool of the genetically distinct populations present in Sweden.
What genetic effect has the release of alien populations that take place in e.g.
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the forestry and fisheries? How will grass-species of natural grasslands be
affected by the gene flow from foreign provenances sown on road verges?
When is it appropriate to supplement small or inbred populations, or popula-
tions that are poorly adapted to a changing environment? When will such
measures be harmful? From which populations should the individuals used in
the supplementation be taken?

(iii) There are several scientific questions that are in need of answers when
developing a genetic monitoring programme. One of the most central ques-
tions is: How can we differentiate natural changes in genetic diversity from
the un-natural, which might constitute a threat to the genetic diversity?

What should the national action plan include? The national action plan
for conserving genetic diversity in wild plants and animals in Sweden should
first and foremost include a genetic monitoring programme and also prioriti-
se the suggested research areas. Furthermore we suggest that the action plan
propose guidelines for how to deal with genetic problems in monitored popu-
lations and in the supplementation of wild populations, an action already
suggested in several of the recovery and action plans for red-listed species in
Sweden. The national action plan should also aim to develop guidelines and
effective systems for the registration of the release of alien populations that
take place e.g. in forestry, fish management and in road management.
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1. Bakgrund

Bevarande och hallbart nyttjande av biologisk mangfald (biodiversitet) har
under de senaste decennierna blivit en miljopolitisk malsittning hos manga
av varldens linder. Den internationella naturvardsunionen IUCN (the Inter-
national Union for the Conservation of Nature and Natural Resources) iden-
tifierar tre nivder av biologisk mangfald som alla bor fa likvardig uppmark-
samhet i bevarandearbetet: ekosystemdiversitet, artdiversitet och genetisk
diversitet (McNeely m.fl. 1990). En liknande indelning gors av FN-konven-
tionen om biologisk méangfald (CBD). Bevarandet av genetisk mangfald ar
den av biodiversitetsnivderna som i dagslaget fatt minst uppmarksamhet, da
bevarandearbetet ofta varit fokuserat pa naturtypsniva (biotopniva), artniva
och i viss man ekosystemnivan. Inom CBD har man enats om att arbeta med
ett helhetsperspektiv som utgar fran ekosystemnivan. Det innebir att den bio-
logiska mangfalden ska ses i ett landskapsperspektiv, som inbegriper ekono-
miska och sociala faktorer, men motsager inte att insatser riktas mot att bevara
biologisk mangfald pa art- eller genetisk niva.

Genetiska skillnader mellan individer, den genetiska variationen, utgor
grunden for all evolution och anpassning. Om alla individer av en art dr gene-
tiskt identiska sitts evolutionen ur spel, alla individer skulle t.ex. vara lika
kansliga for en viss sjukdom eller reagera pa miljoforandringar pa samma
satt. Arten skulle inte kunna anpassa sig genetiskt till foraindrade miljobeting-
elser som t.ex. den klimatforandring som forvintas ske till foljd av manskliga
utslapp av vaxthusgaser. Trots att bevarandet av genetisk variation hittills fatt
relativt liten uppmarksamhet inom den praktiska naturvarden, ar vetskapen
om betydelsen av genetisk variation for att en art ska 6verleva langt ifran ny.
Redan Darwin (1896) uppmarksammade vikten av genetisk variation nar han
patalade att hjortar i brittiska parker formodligen var i dilig kondition bero-
ende pa att de holls i smd populationer, isolerade fran varandra (se Allendorf
& Luikart 2007). Men den egentliga debatten om bevarande av genetisk vari-
ation tog fart 6ver 70 ar senare, niar en agronom och vixtgenetiker, Otto
Frankel, publicerade en artikel i tidskriften ”Genetics” (1974). Frankel
(1974) menade att eftersom vi inte kan forutsaga hur den framtida varlden
kommer att se ut kan vi inte heller forutspa vilka egenskaper som behovs for
att overleva dar. Det dr darfor viktigt att den genetiska variationsnivan hos
olika arter bibehalls s3 att evolutionen kan fortskrida (Frankel 1974; se aven
Allendorf & Luikart 2007).

I ett samhaille med begriansade ekonomiska resurser stills ofta naturvards-
bevarande atgirder mot varandra och mot andra intressen. Vilka arter ska
bevaras? Ska resurserna satsas pa bevarande av naturtyper istallet for arter?
P4 senare ar har en del forskare argumenterat att bevarandearbetet kanske
borde fokuseras pa att forsoka forhindra utdoenden av genetiskt distinkta
populationer snarare dn att forhindra att arter dor ut (Hughes m.fl. 1997;
Hobbs & Mooney 1998). Foresprakarna for det har forhallningssattet menar
att man genom att satsa pa att bevara genetiskt distinkta populationer battre

16



NATURVARDSVERKET
Rapport 5712 e Genetisk variation hos vilda djur och vaxter i Sverige

bevarar en arts evolutiondra potential och anpassningsformaga. Pa sa satt
minskar risken att arten dor ut dven i ett langre tidsperspektiv (Allendorf &
Luikart 2007). Ett populationsfokus inom naturvardsarbetet innebar att vi i
Sverige tillsammans med de 6vriga nordiska linderna har ett extra stort
ansvar att forsoka bevara de populationer som finns i Norden. Manga arter
som kan aterfinnas i andra delar av Europa dr i Sverige representerade av s.k.
randpopulationer, populationer pa griansen av sitt utbredningsomrade. Det
kan ofta innebdara att populationerna ar genetisk distinkta och darfor viktiga
ndr man avser att bevara en arts evolutionira potential.

Vikten av att bevara genetisk diversitet i Sverige podangteras i miljo-
kvalitetsmalet ”Ett rikt vaxt- och djurliv”, som antogs av riksdagen 2005.
Ar 2006 fick Naturvardsverket regeringsuppdraget att i samrad med Statens
jordbruksverk, Skogsstyrelsen, Fiskeriverket och Sveriges lantbruksuniversi-
tet, ta fram ett nationellt handlingsprogram for bevarande av genetisk varia-
tion hos vilda vixter och djur.” Den har kunskapsoversikten dr en del av
underlaget inom uppdraget.

1.1 Kunskapsoversiktens syfte och fokus

Syftet med kunskapsoversikten dr dels att beskriva den genetiska variationen
hos vilda vaxter och djur i Sverige och dels att ge en kortfattad teoretisk bak-
grund inom dmnet populationsgenetik pa svenska. Vi valde att beskriva den
genetiska variationen i svenska populationer utifran ett antal teman, for att
kunna fokusera pa de huvudsakliga hot mot den genetiska mangfalden som
identifieras inom forskningsomradet idag. I detta avsnitt beskriver vi bak-
grunden till kunskapsoversikten och preciserar syftet mer detaljerat.

Aven om den genetiska aspekten inte alltid varit prioriterad i det praktiska
naturvardsarbetet s har fragan varit uppmarksammad pa Naturvardsverket
sedan slutet pa 1990-talet. Vid denna tid sammanstilldes tva rapporter i
Naturvardsverkets rapportserie som behandlade den genetiska variationen
hos vilda vaxter och djur i Sverige, utifran tva infallsvinklar.

Den forsta av dessa rapporter handlar om 6vervakning av biologisk
mangfald pd genniva (Laikre & Ryman 1997). Rapporten ger ett forslag till
atgards- och forskningsprogram for att sakerstalla att den genetiska variationen
ska kunna bevaras for olika organismgrupper i Sverige. Forfattarna betonar
dven vikten av att genomféra langtidsstudier av hur det genetiska variations-
monstret fordndras over tiden under naturliga forhallanden, bl.a. for att
kunna gora bedomningar om en forandring av den genetiska variationen ar
naturlig eller inte. Rapporten innehaller dven en grundlig redovisning av i
stort sett alla molekylargenetiska studier av vilda svenska vaxter och djur
som genomforts till och med november 1996. Det gjordes dels genom littera-
tursok i vetenskapliga publikationsdatabaser och dels genom en direkt forfra-
gan till olika forskningsinstitutioner, vilket resulterade i att 316 molekylar-
genetiska studier identifierades. Trots att det finns manga studier av den
genetiska variationen hos atskilliga svenska organismer, betonar Laikre &
Ryman (1997) att studierna inte nodvandigtvis 4r anvandbara om t.ex. en

17



NATURVARDSVERKET
Rapport 5712 e Genetisk variation hos vilda djur och vaxter i Sverige

arts genetiska status ur ett bevarandeperspektiv ska bedomas.

Den andra rapporten handlar om genetisk sarpragel hos svenska popula-
tioner av vilda vaxter och djur i relation till de populationer som finns i andra
europeiska omraden (Lonn m.fl. 1998). Denna rapport gor en genomgang av
framst molekylargenetiska men dven en del taxonomiska och kvantitativa
genetiska studier, och redovisar manga studier som pekar pa att svenska
populationer ar genetiskt sarpraglade. Lonn m.fl. (1998) beskriver att vissa
geografiska omraden i Sverige hyser manga genetiskt sarpriglade populatio-
ner av framst vilda vixter (fjilltrakterna, Oland och Gotland, landhoj-
ningsstrander i Bottenhavet och Bottenviken, samt dldre odlingslandskap).
Forfattarna betonar dven vikten av att genomfora genetiska studier for att
kunna uppticka genetisk sarpragel, eftersom den taxonomiska och den gene-
tiska variationen inte alltid 6verensstimmer.

Dessa tva rapporter refererar till ett stort antal genetiska studier av vilda
vaxter och djur i Sverige och ger tillsammans en grundlig genomgang 6ver de
genetiska undersokningar som ar gjorda fore 1997. Bada rapporterna ir fort-
farande mycket aktuella, mycket av den kunskap som formedlas i dem har
inte namnvart dndrats efter att de publicerades. Den nuvarande kunskapso-
versikten har ett annat upplagg, och gor darfor inte ansprak pa att ge en hel-
tackande genomgang av alla genetiska studier som genomforts efter ar 1997
eller fram till dags dato.

Sedan 1997 har det publicerats ett stort antal genetiska studier av vilda
svenska organismer. Infor den nuvarande kunskapsoversikten gjorde vi en
litteratursokning omfattande perioden 1996—oktober 2006, i tre olika data-
baser (Biological Abstacts, ISI Web of Knowledge, CSA Illumina), med sam-
ma sokord som i Laikre & Ryman (1997), vilket resulterade i att 844 studier
hittades. Eftersom kunskapsoversikten ingar som en del i ett regeringsupp-
drag forsokte vi att gora ett illustrativt urval som skulle vara relevant for det
nationella handlingsprogram for bevarande av genetisk variation hos vilda
vaxter och djur som i skrivande stund 4r under utarbetning. Kunskapsover-
sikten fick darfor tva huvudmalsittningar.

Den forsta malsattningen ar att beskriva den genetiska variationen i
svenska populationer utifran ett antal teman. Dessa teman ar valda for att
belysa vilka generella fragestallningar och problem som i dagslaget identifie-
ras som betydelsefulla inom det bevarandegenetiska forskningsomradet.
Varje temaavsnitt inleds med en sammanfattning, varefter det internationella
forskningslaget redovisas, med exempel pa relevanta genetiska studier av
svenska organismer. Nagra av de fragor som tas upp och diskuteras fran ett
svenskt perspektiv ar:

e Varfor behovs genetisk variation?

e Vilka dr de mest relevanta matmetoderna for att beskriva och 6vervaka
genetisk variation i dagslaget?

e Vad hinder med den genetiska variationen i sma populationer?

e Vilka ar de negativa genetiska konsekvenserna av genflode och
hybridisering?

¢ Kan manniskans nyttjande av vilda populationer t.ex. genom jakt och
fiske fa genetiska konsekvenser?
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® Vad kan pagaende klimatforandringar fa for effekt pa svenska populatio-
ner?

e Vad bor ingd i ett nationellt handlingsprogram for bevarandet av genetisk
variation hos vilda viaxter och djur i Sverige?

Kunskapsoversiktens andra malsattning dr att forsoka gora amnesomra-
det genetik mer lattillgangligt for personer som inte last kurser dar popula-
tionsgenetik ingar eller de som inte arbetat med genetiska fragor i storre
utstrackning. Den genetiska aspekten av naturvardsfragor och hallbart nytt-
jande av naturresurser kommer sannolikt att fa en allt storre betydelse framo-
ver. Avsnitt 3 i kunskapsoversikten behandlar darfor grunderna inom popula-
tionsgenetiken. Kunskapsoversikten har dven en bilaga dar bl.a. de vanligaste
molekylargenetiska metoderna beskrivs. Hir redovisas i korthet tekniken
bakom de molekylara metoderna for att den som ar intresserad littare ska
kunna forsta metodernas for- och nackdelar.

For dig som ldaser kunskapsoversikten ar det viktigt att halla i minnet att
den inte 4r menad att ge en heltickande redogorelse for alla genetiska studier
som ar gjorda i Sverige. De studier som ar gjorda fore 1997 finns samman-
stallda i de tva tidigare rapporterna (Laikre & Ryman 1997; Lonn m.fl.
1998). Eftersom det sker mycket genetisk forskning i Sverige och andra lan-
der, gor den nuvarande kunskapsoversikten inte heller ansprak pa att samla
all nyvunnen genetisk kunskap om vilda vixter och djur som gjorts sedan
1997. For vissa organismgrupper och specifika fragestallningar har sidana
sammanstillningar redan gjorts eller haller pa att fardigstillas. Till exempel
ar en rapport om genetisk forskning pa kommersiellt nyttjade fiskarter i de
nordiska linderna under utarbetande i Nordiska ministerradets regi (Olsson
m.fl. under tryckning). Andra rapporter som nyligen publicerats i Natur-
vardsverkets rapportserie behandlar fragestallningar som spridning av gene-
tiskt frimmande populationer i Sverige (Laikre & Palmé 2005) och forsk-
ningsldaget nar det géller ekologiska effekter av genmodifierade organismer
(Palm & Ryman 2006). Denna kunskapsoversikt kan ses som ett komplement
till de detaljerade rapporter som fardigstillts i andra sammanhang. Istillet for
att vara en uttommande redovisning av alla genetiska studier ligger fokus pa
processer som kan antas forandra den genetiska variationen i vilda populatio-
ner fran ett svenskt perspektiv.
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2. Nyttan av genetisk mangfald

Sammanfattning:

Genetisk variation dr basen for framtida evolution och anpassning. Att
madta variationen och sitta den i samband med evolutionar forandring
och ekologisk funktion i vilda populationer ar forskningsmassigt mycket
kravande. P4 senare tid har dock ett antal studier visat pa direkta effek-
ter av genetisk variationsgrad. En sammanfattande studie av ett stort
antal vixtstudier visar ett tydligt samband mellan populationsstorlek,
genetisk variation och olika matt pa fertilitet och livsduglighet. Experi-
mentellt sammansatta vixtsamhillen med olika genetisk variabilitet har
ocksa givit viktig information. Algrisingar bestdende av flera genotyper
ar mindre kansliga for miljoforandringar, ar tatare och hyser fler
smadjur. Grasmarker som har flera genotyper inom varje art skapar art-
samhillen som liknar ursprungssamhallet och som forlorar arter mer
langsamt.

2.1 Varfor bevara genetisk variation?

Genetisk variation dr basen for framtida forandringar av arter, populationer
och sliktskapsgrupper. Hur arterna eller populationerna forandras styrs av
den naturliga selektionen — individer med vissa egenskaper overlever battre
och/eller far mer avkomma. Pa sd sitt sker en evolution — arten eller populatio-
nen far en ny genetisk sammansittning. Evolution kan ocksa ske genom slum-
pen, s.k. genetisk drift, som gor att vissa genvarianter (alleler; Avsnitt 3.1) kan
forsvinna eller blir vanligare vid generationsvaxlingar. Slumpen kan dock inte
driva evolutionen sirskilt langt, for detta kravs en riktad drivkraft, naturlig
selektion.

En evolutionar forandring kraver forandringar av gener eller genkombina-
tioner. Befintliga alleler forandras genom mutation (eller rekombination sa att
de forandras eller hamnar i en annan position pa kromosomen; Avsnitt 3.4.6
och 3.1) s att de far en ny funktion. Gynnsamma mutationer gor att organis-
merna kan utnyttja den radande miljon dnnu battre. Till exempel kan rovdjur
bli annu snabbare och bytesdjur annu vaksammare.

Om omgivningen fordandras, till exempel om ett nytt rovdjur kommer in i
en fauna eller om klimatet forandras, uppstar en annan situation. Da kan alle-
ler som tidigare varit neutrala eller haft lite inverkan pa individernas framgang
bli viktiga. I en milj6 utan frost ar alleler som paverkar frosthardighet oviktiga
— men ndr vil frosten kommer blir de av avgdrande betydelse. Mutationer ar
ett langsamt satt att skaffa ny genetisk variation — ju storre uppsittning av oli-
ka alleler en population eller art har desto storre ar chansen att ndgra av dem
blir mer anvindbara vid en miljoforandring.

Eftersom framtiden 4r okand ar det omojligt att veta vilka alleler som
kommer att behovas. Ju mer genetisk variation en population eller art har
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desto storre dr chansen att ritt gen finns i genpoolen. For en enskild popula-
tion handlar det om att minst en individ (men helst manga) har den efterfraga-
de genen. For en art géller att nagon av populationerna har genen (men helst
manga populationer). Om bara vissa populationer har en fordelaktig allel kan
andra populationer fa del av den genom genflode, eller genom att populatio-
nen dor ut men ersatts av individer fran en livskraftigare population. Det sena-
re dr forstas riskfyllt — det kan vara langt till narmaste population och sprid-
ning kan vara begrinsad till korta avstand (10-tals meter till 1 km fér manga
organismer, se Edenhamn m.fl. 1999). Det ar sarskilt viktigt att ha manga alle-
ler (hog allelrikedom), men det ar ocksa viktigt att allelerna ar ungefar lika
vanliga (hog alleldiversitet) for da ar sannolikheten mindre att de forsvinner
genom slumpprocesser.

Att direkt studera nyttan av genetisk variation i naturliga populationer ar
svart. Forst behover man kinna till genuppsattningen hos de individer och
populationer som ska undersokas, darefter maste det ske en miljoforandring
som paverkar framgangen for just de alleler som studerats (eftersom man inte
kan studera alla, de ar for mdnga). Efter det kan man mita framgangen for
slaktlinjer och populationer i relation till den genetiska variationen fore for-
andringen.

En del av den genetiska variation som finns i populationer behover inte
vara till nytta under de miljoforhéallanden som for tillfallet rader. Den kan till
och med vara direkt skadlig for de individer som bar den. Det gér att visa att
det forhaller sig sa i naturen eftersom det finns manga exempel pa tillfallen da
organismer anpassat sig till “ovantade” habitatforandringar som miljoforstor-
ing och deponering av giftiga tungmetaller. Frankham & Kingsolver (2004) lis-
tar ett antal sidana studier. Ett klassiskt exempel som behandlas ar fargfor-
andringar hos stor bjorkmatare (Biston betularia), dar frekvensen av ljusa och
morka bjorkmaitare foljde bjorkstammarnas farg, som vixlade fran vita till
morka till vita igen, beroende pa graden av nedsmutsning. Att vara svart var
inte till bra nar bjorkarna var vita, men variationen kom till nytta nar bjorkar-
na smutsades av luftfororeningar. Vixter kan i manga fall anpassa sig till att
bli tungmetallresistenta pa marker dar gruvavfall deponeras. Detta galler dock
inte alla arter och populationer, vissa har inte de gener eller alleler som mojlig-
goOr anpassning till denna nya miljo (Davies 1993). Svenska populationer av
akergroda (Rana arvalis) har snabbt kunnat anpassa sig till férsurning orsakad
av luftfororeningar (Résianen m.fl. 2003)

Man kan experimentellt visa att det normalt sett finns mycket genetisk
variation som kan komma till uttryck om selektionstrycken dndras. Avelsarbe-
te med vaxter och djur bygger pa den variationen. Genom att pa konstgjord
vig dndra selektionstycket (detta motsvarar effekten av en miljo6férandring)
kan populationer snabbt fa nya egenskaper som bygger pa att vissa alleler gyn-
nas. Ett experiment med bananflugor (Drosophila melanogaster) visade att
populationer som hallits i en variabel miljé hade storre framgang om de utsat-
tes for en ny miljoforandring, jamfort med populationer som hallits i en kon-
stant miljo (Reed m.fl. 2003). Forfattarna forklarar detta med att populationer
fran en variabel milj6 bibehéllit mer genetisk variation och darfor har storre
kapacitet att mota okdnda miljoférandringar.
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2.2 Den genetiska variationens positiva
effekter pa populations-, samhélls- och
ekosystemniva

Nyttan med genetisk variation visar sig bl.a. genom férmégan till lokal
anpassning, denna behandlas i ett sarskilt kapitel (Avsnitt 7.1). I detta avsnitt
tittar vi framst pa studier dar man undersokt graden av variabilitet inom arter
eller populationer (dvs. genetisk diversitet, genetisk mangfald).

Indirekt kan nyttan av genetisk variation matt med molekylara markorer
studeras genom att man forutsitter att miangden variation avspeglar variatio-
nen i hela genomet. En sammanfattande analys av ett antal undersokningar av
vaxter (en s.k. metaanalys) visade att populationsstorlek, genetisk variation
och olika matt pa fitness (fertilitet och 6verlevnad) alla var positivt korrelerade
med varandra. Nyttan av genetisk variation visas av att den 4r associerad med
fitness, och forfattarna papekar faran med fragmentering av populationer
eftersom det minskar delpopulationernas storlek, och populationsstorleken
har en positiv inverkan pa den genetiska variabiliteten (Leimu m.fl. 2006).

Hur den genetiska variationen hos en art i ett artsamhalle eller ekosystem
paverkar andra arter eller ekosystemfunktioner ar ett nytt forskningsfalt,
samhaillsgenetik (eng. community genetics).

Ett faltexperiment dar forskarna anviande olika blandningar av algrasge-
notyper (Zostera marina) utférdes av Reusch m.fl. (2005) i Ostersjon. Algris
utgor basen for ett utbrett och hogproduktivt vaxtsamhille. Under undersok-
ningens gang intraffade en naturlig period av hoga vattentemperaturer, pa
gransen till vad algraset kan tolerera, vilket gjorde att forsoket ocksa avspeg-
lar samhillets motstandskraft mot miljostress. I grupper som var sammansat-
ta av flera olika genotyper vixte algraset tatare och producerade mer biomas-
sa. Det berodde pa att olika genotyper antingen underlattade for varandra
eller att genotyperna utnyttjade miljon olika, vilket resulterade i att genetiskt
variabla grupper fungerade battre dn lagvariabla grupper. Genetiskt variabla
grupper hade ocksa ett storre antal smadjur knutna till sig. Dessa smadjur ar
en viktig fodokalla for storre djur i de ekologiskt viktiga algrassamhallena.
Denna studie visar att genetisk variation kan ha langtgdende konsekvenser
bdde for andra arter och for hela ekosystem.

Att genetisk variation ar betydelsefull for individer visas generellt av att
genotyperna har olika fitness i olika miljoer — detta ar grunden for naturlig
selektion. Ett sitt att visa att den genetiska variationen inom en population
har betydelse, dr att visa att det finns skillnader i hur framgangsrik en popula-
tion dr beroende pa hur genetisk variabel populationen ar. I en studie av
saport (Gypsophila fastigiata) pa Oland undersoktes populationer som hade
olika lage i den regionala populationen (centrala/perifera) och olika niva av
genetisk variabilitet (madtt med enzymelektrofores). Nar effekten av lige kor-
rigerats statistiskt, visade det sig att genetiskt variabla populationer hade fler
unga individer, men inte fler doda, dvs. populationerna var expansiva. Tank-
bara forklaringar ar antingen att varje individ i en variabel population har
mer genetisk variation (genom att vara heterozygot i manga lokus; Box 1)
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och att individer ddrigenom kan klara ett storre spann av miljovariation, eller
att det i en variabel population skapas ett vidare spektrum av genotyper som
effektivt kan utnyttja den miljévariation som finns inom populationens
utbredningsomrade (Lonn & Prentice 2002).

Booth & Grime (2003) genomforde ett experiment i engelska grasmarker,
som ar mycket lika de sydsvenska. De samlade in de vanligaste arterna fran
grasmarken, forokade individerna genom delning och konstruerade sedan
nya experimentella grasmarkssamhillen med varierande antal (1, 4 eller 16)
genotyper. Det visade sig att samhillen som bestod av méanga genotyper i
storre utstrackning aterskapade det grasmarkssamhille de var himtade ifran,
vilket tyder pa att olika genotyper har olika funktion i interaktionen mellan
arter. Samhillen skapade med bara en genotyp av varje art var efter flera ar
fortfarande vildigt olika (Figur 1). Forfattarna forklarar resultatet med att
vissa genotyper fran olika arter fungerar bast tillsammans och att ett moget
viaxtsamhille bade har en viss artsammansattning och en viss genotypsam-
mansattning.

Sambhillen bestaende av flera genotyper var ocksa mer stabila i tiden,
artantalet minskade langsammare i de experimentella samhillen som bestod
av genetiskt variabla populationer — mojligen genom 6kad resistens mot sjuk-
domar eller minskad mellanartskonkurrens.
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Figur 1. Ordination baserad pa artsammansattningen i 36 experimentella grasmarkssamhéllen
under fem ar. Varje delfigur visar en principalkomponentanalys. Ju narmare punkterna ligger
varandra desto mer lika ar deras artsammansattning. En ordination ordnar objekt efter hur lika de
ar. Vita trianglar = samhallen déar varje art representeras av 16 genotyper. Gra fyrkanter = 4 geno-
typer. Svarta fyrkanter = 1 genotyp. Bilden &r hamtad fran Booth, R. E. & Grime J. P. (2003):
Effects of genetic impoverishment on plant community diversity. Journal of Ecology 91: 721-730.
Copyright och tillatelse att anvanda bilden, forlaget Wiley-Blackwell, Oxford.

En liknande process men pa inomartsniva visades av Prentice m.fl. (2006) hos
darrgris (Briza media) (Figur 2) pa Oland, som vixte i grasmarker med en
kontinuitet pa upp till 300 ar. Darrgraspopulationer var mer genetiskt lika
varandra ju langre tid den mark de vaxt pa varit grasmark. Forfattarna for-
klarade detta med att miljon och artsammansittningen blir mer och mer
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homogen ju lingre en grasmark bestar och att en viss genotypsammansitt-
ning fungerar bast i detta samhille. Det kan innebara att det kan ta mycket
lang tid att bygga upp ett vaxtsamhille dar samspelet mellan arter fungerar
val.

En slutsats fran Booth & Grime (2003) och Prentice m.fl. (2006) ir att
det har betydelse vilka genotyper som representerar en art i ett samhalle. Det-
ta dr ndgot man kan behova ta hansyn till vid restaureringar, prognoser om
forandringar i arters utbredning, eller i studier av samhalls- eller ekosystem-
processer.

Figur 2. Darrgras (Briza media) &r en typisk art for betade grasmarker. (Foto: Myra bildbyra)
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3. Grundlaggande populations-
genetik

Sammanfattning:

Detta avsnitt ar avsett att ge grundlaggande teoretisk bakgrund i amnet
populationsgenetik. Det dr skrivet for personer som inte har last eller
arbetat med genetiska fragestallningar tidigare, eller som vill repetera
den teoretiska bakgrunden. Hair forklaras bl.a. grundliggande genetiska
begrepp och hur olika evolutionira processer paverkar den genetiska
variationen. Lasare som har kunskap om populationsgenetiska och evo-
lutionéra processer behover inte ldsa detta avsnitt for att kunna tillgodo-
gora sig resten av kunskapsoversikten.

3.1 Vad ar genetisk variation?

Genetisk variation eller genetisk mangfald, ar den genetiska skillnaden mellan
individer i en population men dven den genetiska skillnaden mellan olika popu-
lationer. Eftersom all genetisk information finns lagrad i DNA-molekyler, ar
genetisk mangfald, tekniskt sett, variation i DNA-sekvensen — variation i den
genetiska koden. Genetisk variation kan bade finnas i de avsnitt av DNA-mole-
kylen som kodar for olika egenskaper hos en individ, och i de avsnitt som inte
kodar for nagra genprodukter. Hos de flesta hogre organismer utgors den stors-
ta delen av genomet av sidant DNA som inte har ndgon kiand funktion (Box 1).

Det ar den genetiska variationen mellan individer som 4r grunden till all
evolution. Det beror pa att den genetiska variationen ar arftlig. En individ som
t.ex. ar battre anpassad till den lokala miljon eller har storre motstandskraft
mot sjukdomar har bittre chanser att 6verleva och kan under sin livstid fa fler
avkommor 4n de individer som dr simre anpassade. Gener hos de bittre anpas-
sade individerna blir da vanligare i den efterfoljande generationen och popula-
tionen blir i sin helhet battre anpassad till den lokala miljon (under forutsatt-
ning att miljon inte fordndras).

Endast en ytterst liten del av den genetiska variationen syns som yttre skill-
nader mellan individer som t.ex. pils- eller blomfarg. Den storsta delen syns
inte utanpa individerna, och kan bara upptiackas med olika genetiska undersok-
ningsmetoder.

Genetisk variation kan undersokas pa flera hierarkiska nivéer, inom indivi-
der, mellan individer, mellan populationer och mellan arter. Genetiska skillna-
der inom individer innebar att den genetiska koden ar olika mellan kromoso-
merna i ett kromosompar. Om det inte finns ndgon genetisk variation inom en
individ innebar det att individen kan vara inavlad, och det kan ha betydelse for
hur livsduglig individen 4r (Avsnitt 3.4.4). Genetisk variation mellan individer
inom en lokal population ger information om den specifika populationens evo-
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lutionira historia. Om den genetiska variationen ar liten inom en population
kan det t.ex. tyda pa att den genomgatt en drastisk minskning i popula-
tionsstorlek. Genetiska skillnader mellan populationer inom en art ger informa-
tion om deras historik eller hur isolerade populationerna ér fran varandra. Den-
na information kan vara av stor vikt nir man ska ta beslut om hur en viss art
bast ska bevaras (Allendorf & Luikart 2007).

Genetisk variation uppstar hela tiden i populationer genom tva olika meka-
nismer. Nya genvarianter (alleler) kan uppsta dels genom att gener muterar
(Avsnitt 3.4.6) och dels genom rekombination, da delar av en gen pa en kromo-
som kan byta plats med motsvarande sekvens pa den andra kromosomen under
den sexuella fortplantningen (Avsnitt 3.2.3.1).

De allra flesta mutationer ar skadliga for individen, sidana alleler forsvin-
ner ofta fran populationen genom att bararna t.ex. har simre mojligheter att
reproducera sig jamfort med de individer som inte har allelen. Nyskapade alle-
ler som fungerar lika bra eller battre 4n ursprungsallelerna blir oftare kvar i
populationen, vars genetiska variation da okar.

Den genetiska variationen i en population paverkas inte bara av rekombina-
tion och nya mutationer (mutationer 4r i sjalva verket ganska ovanliga), utan
andra evolutiondra processer som t.ex. genetisk drift och selektion har stor inver-
kan pa hur den genetiska variationen fordelar sig inom och mellan populationer.
Vi kommer att ta upp mer om de olika evolutionira processerna i Avsnitt 3.4.

Box 1: Genetiska begrepp.

Allel: En alternativ variant av (1) en gen eller (2) ett icke-kodande DNA-
avsnitt som har sin specifika plats (lokus) pa kromosomen. Olika alleler
har olika DNA-sekvenser.

Allopolyploid: Polyploid organism som bildats genom korsning av (hybri-
disering mellan) tva eller flera arter.

Autopolyploid: Polyploid organism vars kromosomer kommer fran en
och samma art.

Diploid: En organism (eller cell) som har tva uppsattningar (2n) av varje
kromosom. En av kromosomerna i varje par ar nedarvd fran modern och
en dr nedarvd fran fadern. Det innebar att varje cell (utom konscellerna)
hos en diploid organism har tva fullstindiga uppsattningar med varsin
version av den genetiska informationen.

DNA: Deoxyribonukleinsyra, den molekyl som lagrar den genetiska
koden. Bestdr av sockerarter, fosfater och fyra nukleotider (kvavebaser):
adenosin, guanin, cytosin och tymidin (A, G, C och T). Den inbordes ord-
ningen av de olika baserna kallas DNA-sekvens och utgor den genetiska
koden. En DNA-molekyl bestar av tva komplementara strangar (arrange-
rade i en dubbelspiral) som bada bar den fullstindiga genetiska koden.
Fenotyp: En organisms observerbara egenskaper. Det kan vara egenskaper
som palsfarg eller formagan att tillgodogora sig viss typ av foda. En orga-
nisms fenotyp bestims bade av miljon och vilken genotyp organismen har.
Gen: Ett avsnitt av en DNA-molekyl (eller RNA-molekyl, som hos en del

26



virus) som kodar for en proteinmolekyl eller en RNA-molekyl. Dessa
genprodukter paverkar i sin tur hur en organism ser ut och fungerar.
Genom: All genetisk information hos en organism eller cell. En diploid
cell har tva uppsattningar av all genetisk information i karnans DNA.
Genotyp: En organisms uppsittning alleler i ett eller flera lokus.
Haploid: En cell (eller organism) som bara har en enda uppsattning av
cellens genetiska information (1n). Ett exempel ar konscellerna hos
diploida organismer (t.ex. d4gg och spermier), som bara har en kromo-
som av varje kromosompar.

Heterozygot: En individ som har tva olika alleler i ett specifikt lokus.
Homozygot: En individ som har tva identiska kopior av samma allel i ett
specifikt lokus.

Kromosomer: Birare av genomet, arvsmassan. En kromosom bestar av
en lang DNA-molekyl (dar generna och icke-kodande DNA-avsnitt sitter
uppradade i sina specifika lokus), som 4r upplindad runt olika typer av
proteiner. Kromosomerna finns i cellkarnan.

Lokus: Den fysiska plats pa en kromosom dar man alltid hittar en speci-
fik gen. Aven de avsnitt av DNA-molekylen som inte kodar fér ndgon
egenskap, t.ex. molekyldra lokus som mikrosatelliter (Bilaga 13.1.3), har
sin specifika plats pa kromosomen.

Nukleotider: Kvavebaser eller baser. Nukleotiderna ingar som en av
byggstenarna i DNA-molekylen. Det finns fyra typer av nukleotider: ade-
nosin (A), guanin (G), cytosin (C) och tymidin (T). Den inbordes ord-
ningen av de olika nukleotiderna kallas DNA-sekvens och utgor den
genetiska koden. I en DNA-molekyl paras den ena DNA-strangens nuk-
leotider ihop med den andra strangens nukleotider (A paras med T och
G paras med C).

Polymorfi: Forekomst av flera varianter (alleler) av en gen eller ett icke-
kodande lokus.

Polyploid: En organism eller cell som har fler 4n tvd uppsattningar av
varje kromosom. Ex. triploid (3n), tetraploid (4n), pentaploid (5n) etc.

3.2 Genetisk variation — vad studerar man?

3.2.1 Kromosomer
Ett av de forsta sdtten att studera genetisk variation hos vaxter och djur var
att studera antalet och formen pa deras kromosomer. Kromosomerna bestar

av en DNA-molekyl som ar upplindad runt olika typer av stodproteiner
(Figur 3). Vanligtvis ar kromosomerna inte synliga strukturer i cellkirnan da
DNA-molekylen ar 16st upprullad runt proteinerna. Vid celldelningen dare-

mot blir DNA-molekylen och proteinerna mycket titt packade, kondensera-
de, och kromosomerna kan goras synliga genom infiargningsmetoder och kan

studeras i mikroskop.

Genom att studera infirgade kromosomer i mikroskop kan antalet och for-

27



NATURVARDSVERKET
Rapport 5712 e Genetisk variation hos vilda djur och vaxter i Sverige

men pa kromosomerna i en cell beskrivas, man beskriver da cellens karyotyp.
Olika arter har ofta skilda karyotyper. Om tva narbesliktade arter vars karyo-
typ skiljer sig at korsar sig med varandra, har oftast avkomman nedsatt frukt-
samhet (fertilitet) beroende pa att det uppstar problem nir konscellerna ska bil-
das under meiosen. Ett vilkant exempel pa detta ar mulor och mulasnor (bada
med 2n = 63 kromosomer) som ar sterila avkommor av hast (2n = 62 kromoso-
mer) och dsna (2n = 64 kromosomer).

Vanligen har individer inom en art samma karyotyp. Det finns dock undan-
tag, vissa arter uppvisar karyotypskillnader dven inom arten. Karyotypvarian-
ter inom en art brukar bendmnas kromosomraser. Det finns exempel pa arter
med kromosomraser inom ett flertal organismgrupper, t.ex. blomvixter, insek-
ter, ddlor, och till och med nagra diaggdjur, t.ex. nibbmoss. Vanligen har
avkommor mellan individer av skilda kromosomraser nedsatt fruktsamhet,
men det finns dven exempel pd arter dar sidana kromosomrashybrider inte har
nagra tecken pa nedsatt fruktsamhet 6verhuvudtaget.

De allra flesta vixter och djur ar diploida, de har tva uppsattningar av varje
kromosom (2n), av vilka en kromosom nedarvs frin modern och en fran fadern.
Diploida organismer har darfor tva uppsattningar av organismens nukledra
genetiska information (Avsnitt 3.2.3.1), och en specifik gen finns siledes i tva
upplagor, en i varje kromosom i ett par. ”Upplagorna” kan vara identiska eller
uppvisa genetiska skillnader — i det senare fallet har genen tva alleler (Box 1).

Har en organism en hogre ploidigrad, dvs. fler an tva uppsattningar av varje
kromosom, kallas arten polyploid. Detta fenomen ar betydligt vanligare hos
vaxter an hos djur (men det forekommer hos t.ex. laxfiskar). Till exempel ar
polyploida karlvaxter i majoritet i den arktiska floran (Brysting m.fl. 1996).
Ibland kan individer av samma art ha olika ploidigrad dven i intilliggande popu-
lationer. Ofta ar polyploida organismer ndgot storre an de diploida organismer
de hdarstammar ifrdn, vilket 4r en egenskap som utnyttjats inom vaxtforadlingen.

Polyploida arter kan bildas pa tva satt. Om alla kromosomer hos en poly-
ploid organism kommer fran en och samma art kallas detta autopolyploidi.
Autopolyploida organismer kan uppsta genom att en konscell av misstag blir
diploid istillet for haploid. En polyploid organism kan ocksa bildas genom att
kromosomtalet Okar efter det att tva olika arter hybridiserat med varandra. Det
kallas allopolyploidi och dr den vanligare processen. Hos organismer som kan
foroka sig asexuellt eller genom sjilvbefruktning kan en ny art bildas omedel-
bart i och med en polyploidisering. Det beror pa att den nya kromosomuppsatt-
ningen ofta gor att dterkorsning mellan den nybildade arten och nagon av for-
dldraarterna skapar individer med nedsatt fruktsamhet.

Kromosomstudier anses ofta vara ndgot gammalmodiga och anvinds inte
sa ofta idag eftersom det finns manga modernare tekniker som ar enklare, snab-
bare och ger mer information om den genetiska variationen. Nya tekniker ska-
pas dessutom hela tiden. Men eftersom studier av DNA-sekvenser eller protei-
ner inte ger ndgon information om hur kromosomerna ser ut, kan man aldrig
helt franga studier av organismers karyotyper (Allendorf & Luikart 2007).
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Figur 3. | en djurcell finns DNA dels i cellkdrnan och dels i mitokondrierna (i en vaxtcell finns DNA
ocksa i kloroplasterna). Karn-DNA &r samlat i kromosomer som bestar av en lang DNA-molekyl som
ar upplindad runt olika typer av stédproteiner. Under stérre delen av cellens levnadscykel ar vanligt-
vis kromosomerna mycket 16st sammanfogade och ligger utstrackta som langa stréangar i cellkarnan.
Innan en cell ska dela sig kopieras DNA-molekylen vilket resulterar i att det skapas en kopia av alla
kromosomer. Darefter kondenseras kromosomerna, dvs. DNA-strangarna packas mycket tatt runt de
olika stodproteinerna. Det ar vid denna tidpunkt som kromosomerna kan fargas och studeras i mik-
roskop. Eftersom kromosomen och dess kopia sitter ihop far de kondenserade kromosomerna ofta
den karakteristiska X-formen.

Mitokondrie-DNA (mtDNA) ar en cirkular molekyl som finns i manga kopior i varje mitokondrie. Det
ar inte lika valkant hur mtDNA ar organiserat i djurceller. En studie av mitokondrier i manskliga cel-
ler visar att en eller formodligen flera mtDNA-molekyler ar |16st sammanfogade i strukturer tillsam-
mans med (oké&nda) proteiner (Garrido m.fl. 2003).

Illustration: A-C Andersson. Bilden ar omritad och modifierad fran en illustration pa internetsidan
www.genome.gov (The National Human Genome Research Institute, NHGRI, Educational resour-
ces, Talking glossary).

3.2.2 Proteiner

Det var genom undersokningar av proteinvariation mellan individer som stu-
dierna av genetisk variation av vilda vixt- och djurpopulationer tog verklig
fart. Proteiner dr uppbyggda av langa kedjor av aminosyror. Vilken ordning
aminosyrorna sitter i ett specifikt protein kodas av DNA-sekvensen hos en
eller flera gener. Mutationer i DNA-sekvensen orsakar ibland att en aminosy-
ra byts ut mot en annan, utan att proteinet slutar fungera. Da har det upp-
statt en variant av ursprungsproteinet, och dessa proteinvarianter har da lite
olika vikt och elektrisk laddning.
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Genom s.k. proteinelektrofores kan man undersoka den genetiska variatio-
nen i ett proteinlokus (t.ex. ett enzymlokus). Prover tas fran olika vavnader,
eftersom proteinsystemen inte ar lika vanliga i alla typer av vavnader. Proverna
behandlas for att proteinerna ska frigoras och appliceras sedan pd en starkelse-
gel. Genom att lagga en elektrisk spanning 6ver gelen kommer proteinmoleky-
lerna att vandra olika langt in i gelen beroende pa deras elektriska laddning och
molekylvikt. Proteinerna gors sedan synliga genom olika typer av infirgningar
som dr specifika for ett visst proteinsystem, och den genetiska variationen blir
synlig som band som vandrat olika langt pa gelen.

Fram till slutet av 1990-talet var proteinelektrofores det helt dominerade
sattet att utfora genetiska undersokningar. Det finns flera fordelar med att
undersoka en population med denna metod. Forutom att det vid genetiska
undersokningar ar fordelaktigt att anvinda sig av vl beprovade metoder dir
det finns mycket praktisk och teoretisk kunskap att tillgd, finns det dven
andra fordelar: (i) manga skilda lokus kan undersokas relativt enkelt och till
lag kostnad, (ii) markorsystemet d4r kodominant dvs. det ar latt att skilja
homozygoter (ett band) fran heterozygoter (tvda band), (iii) ingen information
om en organisms genetiska variation maste vara kiand innan en studie pabor-
jas, och (iv) undersokningarna ar enkla att verifiera genom att resultaten latt
kan upprepas mellan laboratorier, vilket ar ett krav for att en undersokning
ska vara vetenskaplig.

Det finns givetvis dven nackdelar med proteinelektroforesstudier: (i) vari-
ationen kan bara undersokas hos en typ av gener, de som kodar for vattenlos-
liga proteiner, (ii) enbart de mutationer som resulterar i en ny aminosyra kan
upptidckas (inte alla mutationer som sker i en kodande gen resulterar i att en
aminosyra byts ut), (iii) eftersom hela vivnader behovs for denna analys mas-
te ofta hela organismer offras, och (iv) pa grund av att proteiner latt bryts ned
kan bara vavnader som behandlats varsamt och forvarats nedfrusna i mycket
laga temperaturer (-70°C) anvandas (Frankham m.fl. 2005; Allendorf & Lui-
kart 2007)

3.2.3 DNA

Idag sker de flesta genetiska studier av vaxter och djur genom att man under-
soker variationen i olika typer av DNA-molekyler, nukleart DNA (kirn-
DNA), mitokondriellt DNA och kloroplast-DNA (finns enbart hos vixter),
antingen med direkta eller indirekta metoder (Avsnitt 3.3.1 och Bilaga 13.1).

3.2.3.1 NUKLEART DNA

Det DNA som finns i cellkdrnan kallas nukleart DNA och ar samlat i kromo-
somer. Har aterfinns de gener som kodar for de flesta av en organisms egen-
skaper, men ocksa langa DNA-segment som inte har ndgon kand funktion.
DNA som inte har ndgon kiand funktion forvantas ansamla mutationer
betydligt snabbare 4n det DNA som verkligen har en funktion. Darfor for-
vantar man sig att den genetiska variationen ar hogre hos icke-kodande avs-
nitt an i avsnitt med kodande gener. En forklaring till detta ar att om det
intraffar mutationer i en gen sa innebdr det i de flesta fall att genen slutar fun-
gera och det kan paverka en organism negativt (Avsnitt 3.4.6).
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Nukledrt DNA finns i tva upplagor i varje cell hos diploida organismer, en
som nedarvts fran fadern och en som nedarvts frin modern. Varje gdng som
konscellerna bildas hos organismer som reproducerar sig sexuellt, blandas
arvsanlagen till nya kombinationer. Det sker dels genom att kromosomerna i
varje par slumpmassigt fordelas mellan tva konsceller och dels genom en pro-
cess som kallas rekombination. Genom rekombinationen byter delar av en
DNA-molekyl fran en kromosom plats med sin motsvarande sekvens pa den
andra kromosomen inom ett kromosompar (Figur 4). Det betyder att gener
fran bada fordldrarna kan patriffas pd samma kromosom efter ett rekombi-
nationstillfalle. Rekombination kan innebara att delar av gener, hela gener
eller flera gener byter plats mellan kromosomerna. Om delar av tva gener
byter plats med varandra kan det uppsta en ny allel som inte funnits tidigare i

populationen.
Kromosom  Kromosom Figur 4. Rekombinationen sker vid bildningen av kdnsceller
fran fadern  fran modern (gameter) hos organismer med sexuell férokning. Forst kopieras

bada kromosomerna i ett kromosompar. Darefter sker rekombina-
tionen — delar av en DNA-molekyl byter plats med motsvarande
DNA-sekvens pa den andra kromosomen inom ett kromosompar.
Delar av gener, hela gener eller flera gener kan pa sa satt byta
plats med varandra. Det innebar att gener fran bada foéraldrarna
kan patraffas pa samma kromosom efter ett rekombinationstillfal-
le. Om delar av gener byter plats med varandra kan det uppsta
nya genvarianter (alleler) som inte funnits tidigare. Efter rekombi-
nationen sker bildningen av kénscellerna genom tva meioser
(reduktionsdelningar), sa att varje konscell slutligen enbart har
en kromosom ur varje kromosompar. Vid den férsta meio-
sen separeras kromosomparen, vid den andra separeras

kromosomkopiorna.
(I1lustration: A-C Andersson)

Melos |

Meios Il
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3.2.3.2 MITOKONDRIE-DNA

Minga genetiska undersokningar av djur har under de senaste decennierna
studerat variation i mitokondrie-DNA (mtDNA), den cirkulira DNA-mole-
kyl som aterfinns i cellens "kraftverk”, mitokondrierna, i cellplasman. Denna
organell aterfinns bade i vaxt- och djurceller men har visat sig mer anviandba-
ra i genetiska studier av djur. Det finns manga identiska mitokondriekopior i
varje enskild cell, och varje mitokondrie innehaller i sin tur flera identiska
kopior av dess haploida genom. Hos de allra flesta organismer nedirvs mito-
kondrierna enbart via den honliga linjen (frin modrar till avkomma) efter-
som de foljer med dggcellernas cytoplasma. Darfor finns mitokondriegeno-
met (vanligtvis) enbart i en upplaga i varje cell. Det mesta av mtDNA-mole-
kylen kodar for olika typer av proteiner, men det finns dven avsnitt som inte
kodar for nagra genprodukter, varav den s.k. kontrollregionen ir det enda
langre icke-kodande avsnittet.

Det finns flera orsaker att mtDNA blivit ett populart studieobjekt i gene-
tiska undersokningar av djur. Eftersom mtDNA-molekylen finns i manga
kopior i varje cell innebar det att det ar relativt latt att preparera fram (isole-
ra) anvandbart mtDNA adven fran vavnad som delvis ar nedbruten. En annan
fordel ar att mtDNA tycks ansamla betydligt fler mutationer (speciellt kon-
trollregionen) jamfort med i nukledrt DNA, vilket ar positivt for genetiska
studier pa individniva. Ytterligare en fordel ar att hela mitokondrie-moleky-
len nedarvs som en enhet. Det sker ingen rekombination mellan mtDNA-
molekyler (utom i nagra extrema undantagsfall), vilket betyder att det ar l4t-
tare att genomfora vissa typer av analyser. Den sistnamnda egenskapen har
ocksa en negativ aspekt, eftersom den innebir att hela mtDNA-molekylen
egentligen bara visar en enda ”gens” historia, trots att mtDNA-molekylen
bestar av flera gener. Eftersom den nedarvs som en enda enhet har alla gener
pa mtDNA-molekylen exakt samma historia. Om tva gener i nukleirt DNA
studeras kan de ha skilda historier, dd de ursprungligen kan komma fran oli-
ka individer.

MtDNA har inte alls ront lika stor uppmarksamhet i studier av viaxters
genetiska variation. Det beror framst pa att mtDNA hos denna grupp inte har
lika hog grad av variation som mtDNA hos djur (Frankham m.fl. 2005;
Allendorf & Luikart 2007).

3.2.3.3 KLOROPLAST-DNA
Kloroplasten ar den organell i vaxter dar fotosyntesen sker. Kloroplastens
haploida genom bestar ocksa av en cirkular DNA-molekyl, kloroplast-DNA.
Kloroplasterna finns i manga kopior i varje vaxtcells cytoplasma, och varje
kloroplast innehaller flera kopior av kloroplast-DNA-molekylen.
Kloroplast-DNA anvinds ofta vid genetiska studier av vixter eftersom
det ar mer variabelt an mtDNA hos denna grupp. Daremot ar kloroplast-
DNA betydligt mindre variabelt an vad mtDNA ir hos djur. Det finns manga
likheter mellan kloroplast-DNA och mtDNA, t.ex. uppvisar de flesta vaxtar-
ter ingen rekombination mellan kloroplast-DNA-molekyler, vilket givetvis
medfor samma fordelar och nackdelar som hos mtDNA. Hos de flesta vixter
nedirvs kloroplasten liksom mitokondrierna via den honliga arvslinjen. Det
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finns dock generella undantag fran denna regel eftersom kloroplasten nedarvs
enbart via den hanliga linjen hos manga barrtrad (Frankham m.fl. 2005;
Allendorf & Luikart 2007).

3.2.4 Fenotypiska egenskaper

Mycket av den genetiska variationen pa DNA- och proteinnivan uttrycks i
fenotyperna, dvs. i individernas yttre, observerbara egenskaper. Variationen i
dessa fenotypiska egenskaper (Box 1) kan vara av tva typer. Kvalitativ varia-
tion innebar att det finns tva eller flera diskreta morfer i arten eller populatio-
nen, och denna variation har ofta enkel genetisk bakgrund. I manga fall 4r
bara en enda gen inblandad, som i fallet med manga fargpolymorfismer.
Kvantitativ variation innebar att det finns en kontinuerlig 6vergang mellan
extremerna. Denna gradvisa variation har delvis genetiska orsaker men beror
ocksa pa skillnader i miljon. Den genetiska komponenten beror inte pa
uttrycket fran en enda gen, utan i de allra flesta fall &r manga gener inblanda-
de. Kvantitativ variation ar typisk for manga av de morfologiska, fysiologiska
och beteendemissiga egenskaper som paverkar individers 6verlevnad och
reproduktionsformaga.

3.3 Genetisk variation — vilka verktyg finns?

Det finns tva fundamentalt olika sitt att studera genetisk variation i naturliga
populationer. Antingen studerar man variationen i DNA-molekyler, direkt
eller indirekt med hjalp av nagon molekylirgenetisk metod, eller sa kan man
anvanda kvantitativ genetik for att studera variationen i kvantitativa fenoty-
piska karaktirer.

3.3.1 Molekylargenetiska metoder

I dag finns det en stor mingd molekyliara metoder som kan anvindas for att
undersoka genetisk variation i naturliga populationer, och det utvecklas nya
hela tiden. De molekyliara metoderna skiljer sig at pa en mangd satt. En detal-
jerad beskrivning av de vanligaste molekyldra metoderna finns i Bilaga 1.13.
Dair beskriver vi hur de olika molekyldara metoderna fungerar samt jamfor
teknikernas for- och nackdelar.

Innan PCR-tekniken (Box 2) uppfanns var manga av de molekyldra meto-
derna beroende av att DNA kunde prepareras fram i tillrdckligt stor miangd
fran en vdavnad, vilket ofta kravde att hela organismen offrades i genetiska
studier. Dessutom var det kostsamt och krangligt att studera genetisk varia-
tion i nukledart DNA med andra metoder dn proteinelektrofores. PCR-tekni-
ken, som dr en snillrik metod for att tillverka miljontals kopior av en enda
DNA-string, revolutionerade sittet att studera genetisk variation. I och med
den kan variationen studeras dven om det bara finns en enda kopia av en
DNA-string fran en enda cell, vilket betyder att man idag sallan behover off-
ra en hel organism for att studera den genetiskt.

Med manga av de mest vialanvinda molekylara metoderna studeras den
genetiska variationen genom att man undersoker ett lokus i taget. Ursprungli-
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gen anviandes metoder som inte var beroende av PCR-tekniken. Idag anses
sadana tekniker ofta vara nagot foraldrade och darfor anviands de inte i
nagon storre utstrackning. Exempel pa molekylira tekniker som studerar
genetisk variation i ett lokus at gangen dr RFLP och mtDNA-RFLP (eng.
restriction fragment length polymorphism”, Bilaga 13.1.4).

I princip alla moderna molekylira tekniker ar idag beroende av PCR-tek-
niken, t.ex. sekvensering, SNP eller mikrosatelliter. Det mest direkta sattet att
studera genetisk variation ir att sekvensera en bit av en DNA-molekyl (Bilaga
13.1.1). Genom att sekvensera DNA faststills nukleotidernas inbordes ord-
ning i en DNA-molekyl, dvs. den genetiska koden for ett visst DNA-segment
bestims. Med SNP-metoden (eng. ”single nucleotide polymorphism”) under-
soks istallet nukleotidvariationen enbart pa en specifik position i genomet,
istallet for att sekvensera linga DNA-segment (Bilaga 13.1.2). Positionen
viljs efter att prelimindra studier visat att just den nukleotiden varierar mel-
lan individer. En av de mest populdara markorgenerna idag ar mikrosatelliter,
korta nukleotidsekvenser (t.ex. ACA) som upprepas efter varandra olika
antal gnger, vilket gor att allelerna i ett mikrosatellitlokus far olika langd
(Bilaga 13.1.3). Pa grund av mikrosatellitallelernas lingdskillnader kan indi-
vidernas genotyp i ett mikrosatellitlokus bestimmas pd ett enkelt och billigt
satt, bara genom att storleksbestimma allelerna.

Det finns dven molekyldra metoder som undersoker genetisk variation i
fler an ett lokus samtidigt. En av de forsta s.k. multilokusmetoderna var mini-
satellitmetoden, som inte dr beroende av PCR-tekniken, men som praktiskt
taget inte anvands for populationsgenetiska studier idag (Bilaga 13.1.6). Istal-
let anvands PCR-baserade multilokustekniker (AFLP, ISSR, IRAP eller
PINES, Bilaga 13.1.7). Det kan tyckas att det alltid vore fordelaktigt att
undersoka flera lokus samtidigt, eftersom da studeras en storre del av geno-
met, och dessa metoder har ocksd manga positiva egenskaper. Tyvirr finns
det aven manga nackdelar med multilokusmetoder (Bilaga 13.1.7).

Det dr viktigt att forstd hur en molekylar metod fungerar for att forsta
hur resultaten fran en genetisk studie med en viss metod ska kunna tolkas.
Metoderna har olika typer av begransningar. Eftersom det finns fordelar och
nackdelar med alla metoder finns det heller inte ndgon genetisk metod som
alltid ar bast att anvianda. Vilken metod som bor anviandas beror istdllet pa
vad man vill undersoka, beroende pa organism, fragestillning och ekonomis-
ka mojligheter. I Tabell 1 jamfors de olika genetiska markorernas for och
nackdelar i korthet (dven Bilaga 13.1).

Det finns givetvis en miangd saker att jimfora men nagra ar speciellt vikti-
ga. Kostnad en viktig faktor, dels nir metoden utvecklas och dels nir sjalva
undersokningen ska goras. Variabilitet, dvs. hur mycket genetisk variation en
metod normalt brukar pavisa, ir en annan viktig faktor. En genetisk markor
som ar mycket variabel kan pavisa genetiska skillnader dven mellan individer
som 4r nira slikt. Detta dr ofta onskvirt i studier av genetisk variation hos
vilda vaxter och djur. En egenskap som ar sarskilt viktig nidr den genetiska
informationen ska analyseras 4r om den genetiska metoden kan sarskilja
heterozygota individer frain homozygoter. Om detta ar mojligt brukar meto-
den betecknas kodominant (eng. co-dominant), och det gor metoden betyd-
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ligt mer anvandbar 4n om det inte gar att sarskilja heterozygota individer
fran den ena av homozygoterna (metoden brukar da kallas dominant). En
annan viktig faktor ar att anvanda tillrackligt stora stickprov for att med sta-
tistisk sdkerhet upptackta sillsyntare alleler eller morfer (Sjogren & Wyoni
1994). Ytterligare en viktig faktor ar om metoden 4r anvandbar dven i de fall
dd man bara har tillgdng till DNA av dalig kvalitet. Manga ganger tar man
DNA-prover infor genetiska undersokningar i faltférhallanden och det
kanske bara genererar delvis nedbrutet DNA eller DNA i laga koncentratio-
ner. Till exempel i genetiska undersokningar av ovanliga eller hotade arter
anvands ofta spillning, fjadrar, fjill eller nigon annan DNA-killa som inte
kraver att organismen fangas in eller rent av offras, men inte heller genererar
DNA av hogsta kvalitet. Sadan DNA-provtagning brukar kallas icke-invasiv
provtagning (eng. non-invasive sampling) (Frankham m.fl. 2005; Allendorf
& Luikart 2007).

3.3.2 Kvantitativ genetik

Flertalet fenotypiska egenskaper ar kvantitativa som ett resultat av manga
geners samverkan. Att studera den kvantitativa genetiska variationen dvs.
den genetiska variation som ligger bakom sddana egenskaper, ar tidskravande
och forutsatter att man har tillgang till matdata fran ett stort antal individer
med kint slaktskap eller gor storskaliga experiment med kontrollerade kors-
ningar. I stallet for att mata variationen i enskilda markorgener med mole-
kylara metoder forsoker man uppskatta hur mycket av den totala fenotypiska
variationen mellan individerna som har genetiska orsaker och hur mycket
som beror pa miljon. Eftersom populationers anpassningsformaga till stor del
beror pa variationen i kvantitativa egenskaper, ar det viktigt att studera den-
na variation trots de omfattande dataset som kravs for detta. I Avsnitt 3.5
kommer vi att mer detaljerat beskriva hur man gar tillviga for att mata gene-
Tabell 1. Jamforelse mellan nagra molekylargenetiska metoders olika egenskaper. Metoderna beskrivs 6versiktligt i

Avsnitt 3.3.1 och i detalj i Bilaga 13.1 (Sunnucks 2000; Schlétterer 2004; Frankham m.fl. 2005; Allendorf &
Luikart 2007).

Metod Variabilitet Icke-invasiv Utvecklings- Kostnad Kodominans Repeterbarhet
provtagning kostnad for studie

Kromosomer lag nej lag medel ja hog
Proteinelektrofores  |ag-medel nej lag lag ja hog
Sekvensering lag-hog ja lag-medel hog ja hog
SNP lag-hog ja hog lag ja hog
Mikrosatelliter hog ja hog lag ja hog
RFLP (nukleart) lag-medel nej medel-hog medel ja hog
RFLP (mtDNA) lag-medel nej lag medel - hog
PCR-RFLP lag-medel ja lag lag ja hog
SSCP medel ja medel medel ja hog
Minisatelliter hog nej lag medel nej hog
RAPD hog nej lag medel nej lag
AFLP hog ja lag-medel medel nej hog
IRAP, PINE hog ja lag lag nej medel
ISSR hog ja lag lag nej medel
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Box 2: PCR, Polymerase Chain Reaction.

Genom PCR-tekniken kan miljontals kopior av en DNA-strang tillver-

kas pa nagra fa timmar. Utgdngsmaterialet behover inte vara mer dn en

enda DNA-molekyl. Tekniken har fullstindigt revolutionerat mojlighe-
ten att gora genetiska studier, vilket den miangd olika metoder som byg-
ger pd PCR-tekniken vittnar om.

PCR-tekniken uppfanns av Kary Mullis, som tillsammans med
Michael Smith fick Nobelpriset i kemi 1993 for sin idé. DNA-kopiering
(replikering) inuti en levande cell 4r en mycket komplicerad process som
kraver ett samspel av manga olika enzymer. Till exempel behovs ett speci-
ellt enzym som tvingar DNA-molekylens dubbelspiral dela pa sig sa att ett
annat enzym som ska kopiera DNA-strangen kan komma at den. Kary
Mullis kom pa ett brilliant satt att efterlikna cellens egen metod att kopie-
ra DNA som kunde utforas pa helt konstgjord vig i ett provror, utan alla
de enzymer som den levande cellen behover (Frankham m.fl. 2005; Allen-
dorf & Luikart 2007). Forenklat sa behovs det:

e DNA-templat. En DNA-molekyl som innehaller den sekvens som
ska kopieras.

e Termostabilt DNA-polymeras, ett enzym som kan kopiera DNA-
molekyler och som klarar av hoga temperaturer utan att forstoras.

e Tva stycken primer-molekyler (startmolekyler). Korta enkelstranga-
de DNA-bitar, som passar ihop med DNA-templatet pa var sin sida
om det stille som ska kopieras. De behovs for att DNA-polymeraset
som ska kopiera DNA-templatet behover en utgangspunkt for att
kunna paborja kopieringen av DNA-sekvensen.

e En PCR-maskin. En maskin som bestar av ett virmeblock som
snabbt kan virma upp eller kyla ner innehallet i ett provror enligt ett
forprogrammerat program, som sedan kan upprepas i cykler.

Alla kemikalier blandas i ett provror (som ocksa innehaller en del andra
nodvandiga kemikalier for att processen ska fungera), och provroret
stoppas i PCR-maskinen. Provroret hettas upp till 95° C, den tempera-
tur dir DNA-spiralen delar pa sig (denaturerar). Sedan kyls provet ner
till en temperatur dar primer-sekvenserna binder till (hybridiserar) sina
respektive platser. Provet far inte kylas ner for mycket eftersom hela

DNA-molekylen da dtergar till sin ursprungliga dubbelspiralform.

Sedan hettas provet upp till det termostabila DNA-polymerasets opti-

mala arbetstemperatur (vanligen 72° C). DNA-polymeraset (det ar till-

satt mangder av polymerasmolekyler till provet) kopierar da de bada
separerade strangarna utgaende fran primersekvenserna. Efter detta
kopieringssteg upprepas alla temperatursteg igen, och efter ca 30 cykler
finns det miljontals kopior av det specifika segment av det ursprungliga

DNA-templatet, som skulle kopieras.
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3.4 Evolutionara processer

Evolutionen paverkar en population genom samverkan av ett flertal olika
processer. Forutom rekombination (Avsnitt 3.2.3.1) dr de evolutionira pro-
cesserna mutation, selektion (naturligt urval), migration (flode av individer
eller genetiskt material mellan populationer), och slumpfaktorer (”genetisk
drift”). Vi forklarar dessa processer nirmare i detta avsnitt. Det dr enklast att
forsta varje process dels genom att studera hur de enskilda processerna paver-
kar enstaka lokus, och dels jamfora med populationer eller lokus som inte
paverkas av ndgra evolutionara krafter alls.

3.4.1 "Nollmodellen” - slumpmassig parning

Nir man gor en genetisk undersokning viljer man forst en genetisk markor
(t.ex. mikrosatelliter), varefter variationen av denna markor studeras i ett antal
individer i en eller flera populationer. Darefter analyserar man sina genetiska
data. Att bara studera den genetiska variationen som sadan, utan att jaimfora
den med nagot, ger inte sa mycket information. Populationerna kan givetvis
jamforas med varandra men det ger ocksa enbart begransad information. Till
exempel kan de populationer som undersokts vara paverkade av samma typ av
evolutiondra process som gor att populationerna paverkas at samma hall och
gor att den genetiska variationen ar snarlik populationerna emellan.

En variant vore att jamfora den population som ska studeras med ett
mycket stort antal populationer, frin manga geografiska omraden. Medelvar-
det av den genetiska variationen skulle kunna utgora ett medelvirde mot vil-
ken den population som ska studeras kan jamforas. En sidan undersokning
skulle dock bade bli tidskravande och kostsam. Det finns emellertid ett satt att
dra slutsatser om den genetiska variationen i en population utan att behova
gora en genetisk undersokning av en stor mangd populationer. Genom att
konstruera en modell av verkligheten kan man teoretiskt forutse hur den gene-
tiska variationen i populationen ser ut da ingen evolutionar drivkraft (t.ex.
selektion) paverkar populationen at nagot specifikt hall. En sidan nollmodell
gor det mojligt att dra slutsatser om en population genom att jamfora den
genetiska variationen i populationen med den som forutsigs av modellen.

En av de mest anvanda och grundldggande modellerna inom popula-
tionsgenetiken bygger pa den s.k. Hardy-Weinbergprincipen. Denna princip
sdager att allelfrekvenserna i ett lokus inte forandras fran en generation till
nasta forutsatt att populationen inte paverkas av ndgra evolutionira proces-
ser och att vissa antaganden om populationen ar uppfyllda. De antaganden
som Hardy-Weinbergprincipen bygger pa ar:

1) Organismen ar diploid.

2) Organismen forokar sig sexuellt.

3) Individerna i populationen parar sig slumpmissigt. Det innebar inte att
individerna maste foroka sig med en slumpmassigt utvald partner. Gene-
tiskt sett ar partnervalet slumpmassigt i forhallande till det storsta flertalet
gener, dven om partnern ar noga utvald. Till exempel viljer inte manniskor
partner utifran vilken allel de har i ett specifikt mikrosatellitlokus.
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4) Organismens generationer éverlappar inte varandra. Det betyder att den
efterkommande generationen ersitter generationen innan. I praktiken inne-
bar detta att individerna inte ska kunna foroka sig over generationsgran-
serna.

5) Mycket stor populationsstorlek. Teoretiskt sett maste egentligen populatio-
nen vara odndligt stor, men i praktiken riacker det att populationen ar
mycket stor.

6) Ingen mutation. Det innebir att generna fors 6ver fran forildrageneratio-
nen till nistkommande generation utan att mutationen skapar nya varian-
ter. Eftersom mutationer r relativt ovanliga kan man bortse fran dem, i
alla fall ur ett kortare tidsperspektiv.

7) Ingen selektion. Det betyder att alla genotyper ska ha lika stor chans att
overleva och att alla genotyper ska ha samma fruktsamhet.

8) Ingen migration. Migrationen mellan populationer ska vara forsumbar.

Teoretiskt sett ska alla dessa antaganden halla for att Hardy-Weinbergprinci-
pen ska gilla. Men i praktiken bryter i stort sett alla populationer mot
atminstone ett av ovanstdende antaganden. Det kan tyckas verka orimligt att
ha en nollmodell som ar s strikt att i princip ingen population uppfyller alla
antaganden. Om alla populationer avviker fran nollmodellen ar inte jamforel-
sen till ndgon nytta. Men det har visat sig att Hardy-Weinbergmodellen 4r en
mycket robust modell, som inte ar speciellt kanslig for avvikelser fran de
antaganden som gors. Om inte avvikelserna fran antagandena ar alltfor stora
haller modellens forutsagelser, 2ven om det visar sig att generationerna over-
lappar till viss del eller det lokus som studeras ar under selektion som inte ar
alltfor stark (Hartl & Clark 1989).

Vad har da Hardy-Weinbergmodellen for anvandningsomraden inom
populationsgenetiken? Modellen anger att om de ovan givna antagandena
overensstimmer med de forhallanden som rader for en population, betyder
det att allelfrekvenserna i det lokus som studeras inte forandras fran en gene-
ration till en annan. Allelfrekvenserna kommer att vara konstant 6ver tiden,
och man siger att populationen har uppnatt Hardy-Weinbergjamvikt. Denna
jamvikt innebar aven att genotypfrekvenserna (andelen heterozygoter och
homozygoter) ar konstanta over tiden, eftersom slumpmissig parning mellan
individer i de flesta fall innebar att konscellerna (gameterna) ocksa forenas pa
ett slumpmassigt sitt (Box 3).

Efter bara en generation av slumpmassig parning kommer genotyp-
frekvenserna i en population att anta Hardy-Weinbergproportioner. Det har
visat sig vara mycket anviandbart inom populationsgenetiken, eftersom det da
ar mycket enkelt att rakna ut genotypfrekvenserna i ett lokus med tva alleler
bara genom att kidnna till en av allelernas frekvens. Genotypfrekvenserna i en
population dadr parningen ar slumpmassig kan darfor ha Hardy-Weinbergpro-
portioner trots att populationen inte ir i Hardy-Weinbergjamvikt och allelfre-
kvenserna forandras fran en generation till en annan.

Vid en genetisk undersokning av en population med en molekylar markor
som kan sarskilja heterozygoter frin homozygoter (kodominant markér) ar
det latt att ta reda pa de olika genotypernas frekvens bara genom att rikna
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dem (observerad genotypfrekvens). Eftersom resultaten av en sidan genetisk
studie bade ger den observerade genotypfrekvensen och de enskilda allelernas
frekvens gar det att jamfora populationen med nollmodellen — en population
med Hardy-Weinbergproportioner. Genom ett statistiskt test berdknas om
populationens observerade genotypfrekvenser signifikant avviker fran de
genotypfrekvenser som forvintas vid Hardy-Weinbergjamvikt. Hittas en
sadan signifikant avvikelse betyder det att ndgot av de antaganden som ligger
till grund for Hardy-Weinbergmodellen inte géller for den undersokta popu-
lationen.

Avvikelser fran nollmodellen, dvs. att genotypfrekvenserna inte har Har-
dy-Weinbergproportioner, kan ha flera orsaker. Selektion som paverkar det
studerade lokuset (eller ndgot narliggande lokus) kan vara en orsak. En
annan orsak kan vara om parningssystemet inte dr slumpmassigt, genom att
individer sjalvbefruktar sig eller parar sig med nira slaktingar (inavel), eller
om det finns speciella system som gor att individer undviker att para sig med
nira sliaktingar i hogre utstrackning dn vad som medges av slumpen. Ibland
kan avvikelser fran ett slumpmassigt parningssystem utgoras av att vissa indi-
vider speciellt viljer att para sig med individer som har samma genotyp i ett
specifikt lokus, eller motsatsen dvs. forokning sker med individer som har
avvikande genotyp i ett speciellt lokus. En tredje orsak till avvikelser fran
Hardy-Weinbergmodellens genotypfrekvenser kan vara om den population
man studerat egentligen bestar av flera sma populationer, alla med olika allel-
frekvenser och med begrinsad migration dem emellan. Aven om en avvikelse
fran Hardy-Weinbergproportioner hittas i ett specifikt lokus kan det ofta vara
svart att utrona exakt vad denna avvikelse beror pa.

Om man vid en genetisk undersokning istillet finner att genotyperna i
populationen har Hardy-Weinbergproportioner i ett specifikt lokus, ar det
dock viktigt att komma ihag att detta inte betyder att alla antaganden som
listas for Hardy-Weinbergjamuvikt tidigare i detta avsnitt galler for den popu-
lation som studerats. Eftersom modellen 4r sa robust 6verensstimmer de
observerade genotypfrekvenserna med de som forvintas vid jamvikt for de
flesta lokus, om populationen ar stor och har ett parningssystem som inte
innebdr att nira sliktingar parar sig med varandra oftare dn vad som tillats
av slumpen. Det betyder att mdnga av de andra grundlaggande antagandena
inte behover vara uppfyllda for att en population ska uppvisa genotypfre-
kvenser som 6verensstimmer med Hardy-Weinbergproportioner (Hartl &
Clark 1989).
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Box 3: Allel- och genotypfrekvenser.

Tva begrepp som ar ofrankomliga nar den genetiska variationen ska
beskrivas i en population dr allelfrekvenser och genotypfrekvenser. Det ar
viktigt att halla isar dessa tva begrepp, men aven att forsta hur och nar
dessa begrepp dar sammanlankade.

Allelfrekvensen ar hur stor andel som varje enskild allel utgor av det
totala antalet av de olika allelerna i ett lokus i en population. Om ett
lokus har tva alleler A, och A,, sd ar frekvensen av A, den andel av den
totala antalet alleler i populationen som utgors av A;. Detta forklaras
enklast genom ett exempel. En population med diploida organismer som
bestar av tio individer har sammanlagt 20 alleler i detta lokus eftersom
varje individ samtidigt uppvisar 2 alleler i varje lokus (en fran modern
och en frin fadern). Oberoende av hur manga allelvarianter som kan fin-
nas i ett lokus sa kan det bara existera 20 alleler samtidigt i en popula-
tion med 10 diploida individer. En molekylidrgenetisk undersokning visat
att allel A; upptrader 14 ganger och allel A, har hittats 6 ganger i popula-
tionen. Allelfrekvensen for de bada allelerna i denna population blir:

frekvensen for A; 14/(14+6)=14/20=0,7

frekvensen for A, 6/(14+6)=6/20=0,3

Notera att de sammanlagda allelfrekvenserna for alla alleler i ett
lokus alltid summeras till 1.

Genotypfrekvenser ir istillet andelen av de olika genotyperna i en
population, dvs. andelen heterozygoter och homozygoter. Vid en mole-
kylargenetisk undersokning med en kodominant metod tar man enklast
reda pd genotypfrekvenserna genom att rakna hur manga individer som
har de olika genotyperna och dividera med det totala antalet individer.
D4 har man beridknat de observerade genotypfrekvenserna. I exemplet
ovan sd hade § individer genotypen A;A; (homozygot for allel A;), 1
individ hade genotypen A,A, (homozygot for allel A,) samt 4 individer
hade genotyp A A, (heterozygot). De observerade genotypfrekvenserna i
denna population blir da:

frekvensen for A A, 5/10=0,5
frekvensen for A,A, 1/10=0,1
frekvensen for A A, 4/10=0,4

Aven de sammanlagda genotypfrekvenserna i en population summe-
ras alltid all 1.

For en population som har Hardy-Weinbergproportioner kan dven
genotypfrekvenserna beraknas pa ett annat satt. D4 har man berdknat de
forvantade genotypfrekvenserna i samma population. Dessa summeras
ocksa alltid till 1 (dvs. 100% av individerna).
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3.4.2 Genetisk drift
Ett antagande som gjordes for att Hardy-Weinbergmodellen teoretiskt ska hélla
ar mycket stor populationsstorlek. Eftersom alla populationer har begransad
storlek, innebar det att alla populationer kommer att bryta mot detta antagande.
Det betyder att alla populationer kommer att vara under paverkan av en evolu-
tiondr process som kallas genetisk drift. Den genetiska driften ar den slumpar-
tade forandring av allelfrekvenserna som sker i alla dndliga populationer fran
en generation till den nastkommande. Den genetiska driften beror pa den sa
kallade stickprovseffekten (eng. sampling effect), som i det hir fallet innebar att
skapandet av en ny generation betyder att ett mer eller mindre begransat stick-
prov av konsceller (gameter), fran ett i praktiken odndligt antal, kommer att
bilda nya individer. Ju storre en population med slumpmassig parning ar desto
mindre paverkas den av genetisk drift. Med andra ord blir den slumpartade for-
andringen av allelfrekvenser fran en generation till en annan mindre ju storre
populationen ar (Figur §). Teorin bakom detta bygger pa grundliggande sanno-
likhetsldra och forklaras enklast genom ett exempel (Box 4).
(a) 10
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Figur 5. Den genetiska driften ar den slumpartade férandringen av allelfrekvenserna fran en genera-
tion till den nastkommande. Diagrammen visar resultaten fran tva simuleringar (Populus 5.4;
Alstad 2007) av hur allelfrekvenserna i ett lokus med tva alleler (A1 och Az) férandras i populatio-
ner av olika storlek pa grund av den genetiska driften. Diagram (a) visar frekvensen av allel A; i sex
populationer som vardera har en storlek pa N=100 individer och diagram (b) visar frekvensen av
allel A; i sex populationer som vardera har en storlek pa N=10 individer. Vid simuleringens bérjan
var allelfrekvensen av A1 0,5 i alla populationer.

(a) Alla sex populationer har kvar den genetiska variationen i detta lokus (dvs. bada allelerna finns
kvar i varje population) vid slutet av simuleringen (generation 50). Den genetiska driften har dare-
mot férandrat allelfrekvenserna at olika hall i olika populationer.

(b) De slumpartade allelfrekvensférandringarna mellan generationerna ar stora (jamfér med dia-
gram a). Det beror pa att den genetiska driften &r storre ju mindre en population &r. Vid generation
45 finns ingen genetisk variation kvar i detta lokus i nagon av de sex populationerna (om man
betraktar dem en i taget). | den svarta och den rosa populationen ar allelfrekvensen for allel A1=1,
dvs. dessa populationer har bara kvar allel A1 i detta lokus (alla individer ar homozygoter for allel
A1) — populationerna har fixerats for allel A1. | de resterande populationerna ar frekvensen fér A1=0,
dvs. det ar bara allel A2 som finns kvar i lokuset i dessa populationer — populationerna ar fixerade
for allel As.
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Den matematiska bakgrunden till den genetiska driften kallas ”binomial
sampling”, och dess betydelse i biologiska sammanhang behandlades forst pa
1930-talet av de tva forskarna S. Wright och R.A. Fisher. Darfor kallas denna
modell for hur slumpen paverkar allelfrekvensen i andliga populationer ofta
for Wright-Fishermodellen.

Genetisk drift har tva huvudeffekter pa naturliga populationer. For det
forsta innebar den att allel- och genotypfrekvenserna forandras beroende pa
slumpen 6ver generationsvaxlingarna. Observera att genotypfrekvenserna
fortfarande kommer att befinna sig i Hardy-Weinbergproportioner i varje
enskild generation (berdknat efter den generationens allelfrekvenser), sa lange
som parningen dr slumpmadssig och ingen annan evolutionir kraft paverkar
populationen. Det beror pa att slumpmassig parning daven innebar att konscel-
lerna férenas slumpmassigt, och eftersom varje generation skapats genom
slumpmassig parning leder det till att genotyperna kommer att finnas i Hardy-
Weinbergproportioner i varje generation. Daremot kommer givetvis genotyp-
frekvenserna att forandras mellan generationerna, precis som allelfrekvenser-
na, vilket innebir att populationen inte ar i Hardy-Weinbergjamvikt. For det
andra innebar den genetiska driften att genetisk variation gar forlorad. Bade
genom att vissa (framfor allt sillsynta) alleler genom slumpens inverkan inte
fors vidare fran en generation till en annan, men ocksa for att andelen indivi-
der med heterozygot genotyp forviantas minska for var generation som paver-
kas av den genetiska driften (Box 5) (Allendorf & Luikart 2007).

Den genetiska driftens tva huvudeffekter (forandrade allelfrekvenser och
minskad genetisk variation) har sammantaget en viktig konsekvens for natur-
liga populationer. I ett system av fragmenterade populationer som ar isolera-
de fran varandra och vars allelfrekvenser fran borjan ar identiska, kommer
delpopulationerna med tiden blir genetiskt olika varandra eftersom den gene-
tiska driften inte har ndgon riktning utan forandrar allelfrekvenserna i delpo-
pulationerna beroende pa slumpen, och darfor ofta at olika hall. Fortsatter
delpopulationerna att vara sma och helt isolerade fran varandra under ett
mycket stort antal generationer kommer slutligen den genetiska variationen
att forsvinna inom varje enskild delpopulation, men variation kan fortfaran-
de finnas mellan populationerna. Delpopulationerna kommer att vara fixera-
de for olika alleler, dvs. i ett specifikt lokus kommer det bara att finnas en
sorts allel i varje delpopulation. Vilken allel som blir fixerad beror pa slum-
pen men ocksa pa vilken frekvens allelerna initialt hade. Trots att det inte
finns nagon genetisk variation i varje enskild delpopulation lingre, kommer
det att finnas genetisk variation i populationssystemet som helhet.

Om en population minskar i storlek innebar det att den genetiska driften
okar i populationen. Har populationen minskat drastiskt i storlek under en
begransad tidsperiod, brukar man siga att populationen genomgatt en s.k.
flaskhals (eng. bottleneck). En flaskhals resulterar dels i forandringar av allel-
frekvenserna och dels i att den genetiska variationen minskar i populationen.
En extrem form av flaskhals dar den som kan uppsta nar en ny population
grundlaggs genom att bara ett fatal individer koloniserar ett nytt omrade. Pa
engelska kallas detta specialfall for ”founder effect” (ungefar: effekt av
nygrundande) (Frankham m.fl. 2005; Allendorf & Luikart 2007).

42



Box 4: Genetisk drift — ett exempel.

Lat oss anta att vi har en mycket liten population med tio diploida indi-
vider, som ska ge upphov till nasta generation. Den nya generationen
ska ocksa ha en populationsstorlek pa tio individer. For att studera den
genetiska driftens inverkan pa allelfrekvenserna sa tittar vi pa ett lokus
med tva alleler A och A,. I fordldragenerationen har bada dessa alleler
en frekvens pa 0,5 dvs. allelerna dr precis lika vanliga. Vi later forildra-
generationens gemensamma genpool representeras av en hink med

1 000 kulor av olika farg, 500 roda kulor som symboliserar gameter
med allel A; och 500 vita kulor som symboliserar gameter med allel A,.
Nir den nya generationen ska bildas simuleras detta genom att vi plock-
ar upp en kula (konscell) fran hinken, registrerar vilken farg den har
varefter vi lagger tillbaka kulan i hinken, eftersom allelfrekvensen i for-
aldragenerationen inte forandras varje gang en konscell bildas. Vi upp-
repar kulplockningen 20 ganger eftersom det behovs 20 konsceller for
att bilda 10 diploida individer. Eftersom det finns exakt lika manga roda
som vita kulor i hinken betyder det att var gang vi plockar en kula s ar
det exakt lika sannolikt att kulan ar rod som att den ar vit. For att den
nya generationens allelfrekvenser ska vara exakt lika foraldrageneratio-
nens maste vi plocka exakt 10 roda och 10 vita kulor. Vi kan mycket vil
fa det utfallet, men skulle vi upprepa hela proceduren manga ganger, och
varje gang plocka 20 nya kulor dr det osannolikt att vi far exakt 10 roda
och 10 vita kulor varje enskild gang.

Det ar latt att inse att det kan bli ganska stora slumpartade forand-
ringar i allelfrekvenserna mellan varje generation i den lilla exempelpo-
pulationen med enbart 10 individer. Vi kan titta nirmare pa tva specifika
utfall. Eftersom det finns exakt lika manga réda som vita kulor i hinken
ar det exakt lika sannolikt att vi plockar 12 roda och 8 vita kulor som att
vi plockar 8 roda och 12 vita kulor. I det forsta fallet skulle allelfrekven-
serna for Ay (roda) bli 12/20=0,6 och for A, (vita) bli 8/20=0,4. I det
andra fallet blir allelfrekvenserna omvinda, A; far en frekvens pa 0,4
medan A, far en frekvens pa 0,6. I bada dessa fall har allelfrekvensen for-
andrats ganska mycket, at olika hall, pa bara en enda generation, och
detta bara genom att tva kulor plockades ”fel”. Det dr denna slumparta-
de forandring av allelfrekvenserna som ar den genetiska driften.

I en storre population har genetisk drift betydligt mindre inverkan
pa allelfrekvenserna. Forestiller vi oss att populationens storlek dndras
fran 10 till 100 individer, bade i fordldra- och avkommegenerationen,
men att de resterande parametrarna dr konstanta, sa blir utfallet annor-
lunda. Aven i detta exempel plockar vi tva kulor ”fel”, si att den nya
generationen har 102 roda och 98 vita kulor. Allelfrekvensen for Aq blir
da 102/200=0,51 medan allelfrekvensen for A, blir 98/200=0,49. Allel-
frekvenserna forandras inte speciellt mycket fran foraldragenerationens
0,5 pa en generation. Detta visar att genetisk drift har en betydligt stor-
re inverkan pa en liten jamfort med en stor population.
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Box 5: Forlust av genetisk variation.

Genetisk drift innebar att i alla dndliga populationer kommer genetisk
variation ga forlorad varje generation. Genom populationsgenetisk teori
kan man visa att en dndlig population varje generation forlorar en viss
andel av sin heterozygotigrad (alleldiversitet), eftersom andelen homozy-
goter i populationen 6kar som en f6ljd av inavel. Den 6kade inaveln,
eller 6kningen av inavelskoefficienten (F), ges av uttrycket

1
AF = —
2N

dar N ar populationens storlek (egentligen ska populationens effektiva
storlek anviandas (N,); Avsnitt 3.4.3). Inavel gor att andelen homozygo-
ter Okar eftersom ”nya” homozygoter skapas da nira sliktingar parar
sig med varandra. Den nyskapade homozygoten har da tva exakt likada-
na alleler som kan sparas tillbaka till en och samma individ. 1 popula-
tionsgenetisk teori heter det att allelerna ar lika genom arv (eng. identical
by descent). I en population med N diploida individer 4r sannolikheten
att plocka en allel som ar identisk med den som individen redan har
1/2N.

En 6kning av andelen homozygoter i en population med en faktor
1/2N innebar samtidigt att den forviantade andelen heterozygoter (dvs.
heterozygotigraden eller alleldiversiteten) i populationen minskar med
samma faktor. Det innebar att en population pa 10 individer varje gene-
ration forlorar 1/(2x10) = 0.05 = 5 % av sin heterozygoti.

Inom naturvardsbiologin har tva riktmarken for kritiska popula-
tionsstorlekar forekommit (Soulé 1980; Franklin 1980); vid popula-
tionsstorleken (N,) 50 da 1% av variationen forloras varje generation,
respektive 500 dé endast 0,1% forloras vilket kan kompenseras genom
nybildad variation orsakad av mutationer (Avsnitt 3.5.1).

3.4.3 Effektiv populationsstorlek

Det foregdende avsnittet visade att en populations storlek har stor betydelse
for hur den genetiska driften paverkar populationen. Genom att rikna alla
individer kan man ta reda pa populationens storlek, som brukar betecknas N.
Det dr latt att inse att denna enkla uppskattning egentligen inte berittar speci-
ellt mycket om populationen. Naturliga populationer skiljer sig at pa en
mingd sitt, bide inom och mellan organismgrupper. En del populationer fluk-
tuerar ofta i storlek medan andra ar mer stabila. Hos vissa organismer ar en
enda hane fader till nistan alla avkommor i en generation (haremssystem eller
polygyni), medan andra organismer bildar foraldrapar (monogami) som alla
ger upphov till avkommor. Eftersom olika livsstrategier far genetiska konse-
kvenser for populationen eller organismen, kan man i egentlig mening inte
jamfora populationsstorlekar med varandra bara genom att rakna antalet
individer.
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Populationsgenetikerna har 16st detta dilemma genom att jamfora verkliga
populationer med en ideal population, en modellpopulation som definieras av
ett antal kriterier. Genom att ”6versitta” den verkliga populationens storlek
(N) till storleken av modellpopulationen, skapade man ett teoretiskt begrepp
som fick namnet effektiv populationsstorlek (Npg). Effektiv populationsstorlek
ar ett abstrakt begrepp som ofta anvints inom bevarandebiologin. Anvandan-
det av begreppet effektiv populationsstorlek kan ibland vara befogat, men det
ar viktigt att komma ihag att begreppet ar just abstrakt och darfor har vissa
praktiska begransningar.

For att narmare kunna forsta definitionen av den effektiva popula-
tionsstorleken maste forst modellpopulationen, den ideala populationen, defi-
nieras. For den ideala populationen galler foljande antaganden:

1) Diploid organism

2) Sexuell reproduktion

3) Slumpmissig parning

4) Generationer overlappar inte varandra
) Konstant populationsstorlek

6) Ingen migration
)
)
)
0

(94}

7) Ingen mutation

8) Ingen selektion

9) Jamn konsfordelning

10) Individerna i populationen reproducerar sig i sidan omfattning att de i
genomsnitt har tva dttlingar i ndsta generation (se nedan).

Som framgar av listan liknar definitionen av den ideala populationen de anta-
ganden som gjordes for Hardy-Weinbergmodellen, férutom att den ideala
populationen har en konstant populationsstorlek (5) samt att ytterligare tva
antaganden om konsfordelning och att alla individer har lika stor reproduktiv
framgang gors (9 och 10) (Hartl & Clark 1989).

Den effektiva populationsstorleken (Ng) av en population definieras som
den fiktiva storleken av en ideal population dir den genetiska driften dr lika
stor som i den verkliga populationen. Eftersom det finns flera effekter av den
genetiska driften (allelfrekvensforandringar, forlorad genetisk variation) kan
ocksa den effektiva populationsstorleken uppskattas fran olika perspektiv.
Genetiskt uppskattas den effektiva populationsstorleken vanligtvis utifran den
minskade frekvensen heterozygoter. Den effektiva populationsstorleken ar da
enligt definitionen den storlek som en ideal population skulle ha for att fre-
kvensen heterozygoter ska minska i samma hastighet som i den verkliga popu-
lationen. Man kan sidga att den effektiva populationsstorleken ger en uppfatt-
ning om hur stor populationen ar ur ett strikt genetiskt perspektiv. Att berakna
Ne ekologiskt betyder att man behover veta populationens storlek och kons-
fordelning, kunna berdkna individernas reproduktionsresultat och hur deras
avkomma 6verlever till ndsta generations reproduktion (Bilaga 13.2) (Allen-
dorf & Luikart 2007).

Verkliga populationer har sillan alla de egenskaper som en ideal popula-
tion ska ha (enligt de kriterier som listats ovan) och det medfor att den verkli-

45



NATURVARDSVERKET
Rapport 5712 e Genetisk variation hos vilda djur och vaxter i Sverige

ga populationsstorleken (N) kommer att avvika fran den effektiva popula-
tionsstorleken (Ng). I de allra flesta fall kommer N vara betydligt mindre dn
N. Foljande exempel illustrerar hur mycket mindre den effektiva popula-
tionsstorleken kan bli om konsfordelningen inte dr jamn. Om en population
hjortar bestar tva flockar med 51 djur i varje flock, men bara en av de repro-
ducerande hjortarna i varje flock ar hane, sa kan man med hjalp av en formel
rakna ut att den effektiva populationsstorleken fér denna population ar

Ne ~ 8 individer (Bilaga 13.2.2). Det innebar att denna population som har en
storlek pd N=102 individer forlorar genetisk variation (minskad andel heterozy-
goter) i samma hastighet som en genetiskt ideal population med bara 8 individer.

Alla genetiska processer som populationsgenetiker intresserar sig for beror
snarare pa den effektiva populationsstorleken an pa den verkliga, eftersom N
ger betydligt mer information om en population ur ett genetiskt perspektiv.
Tyvarr ar det inte helt enkelt att rikna ut en populations effektiva storlek, i de
flesta situationer finns enbart information om populationens verkliga storlek
att tillga, vilket inte ger ndgon generell information om den effektiva storleken.
Genom att systematiskt sammanstilla och analysera om information fran
manga vetenskapliga studier (s.k. meta-analys) har man kommit fram till att i
medeltal utgor den effektiva populationsstorleken enbart ca 10% av den verk-
liga, sett Over ett stort antal olika typer av organismer (Frankham 1995b;
Frankham m.fl. 2005). Denna information kan tyvirr inte anviandas generellt
for att uppskatta en populations effektiva storlek, eftersom variationen i fort-
plantning och ekologi mellan organismer ar avsevird.

Det finns méanga faktorer som medfor att en populations verkliga storlek
skiljer sig fran den effektiva populationsstorleken. Vi ska kort beskriva effek-
terna av de mest betydelsefulla avvikelserna: ojamn konsfordelning, variation i
antal avkommor mellan individer, fluktuerande populationsstorlek, och over-
lappande generationer. Aven om dessa faktorer behandlas var for sig, 4r det
givetvis sa att det i verkliga populationer ar en kombination av dessa faktorer
som egentligen bestimmer den effektiva populationsstorleken.

Ojidmn konsfordelning. Ojamn konsfordelning i en population kommer att
resultera i att den effektiva populationsstorleken blir mindre 4n den verkliga
storleken. Den effektiva populationsstorleken kommer att anta ett varde som
ligger i narheten av det underrepresenterade konets antal. Parningssystemet ar
den vanligaste orsaken till en skev konsfordelning hos manga arter, men dven
vissa konsbestimningssystem (t.ex. virmeinducerad konsbestamning hos
skoldpaddor) eller vissa former av jakt (t.ex. jakt av hanar med stora troféer)
kan i praktiken resultera i en ojamn konsfordelning.

I hjortexemplet ovan framgick att ett haremssystem kan reducera den
effektiva populationsstorleken vasentligt. Trots att populationen bestod av
drygt hundra individer berdknas den effektiva populationsstorleken till unge-
far 8, dvs. den genetiska driften i denna population ar lika stor som i en ideal
population pa 8 individer bara beroende pa att det ena konet ar underrepre-
senterat. Det dock viktigt att komma ihag att denna berdkning ar gjord pa
konsfordelningen under en enda parningssiasong. Nar det giller haremssystem
ar det ofta sa att en hane bara orkar att forsvara ett harem under en eller ett
par sdasonger. Sedan tas haremet 6ver av ndgon annan hane, vilket resulterar i
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att den effektiva populationsstorleken for en generation ofta inte blir riktigt
lika skev som under en enda parningssisong.

Sammantaget resulterar en skev konsfordelning i att den effektiva popula-
tionsstorleken dr mindre i jamforelse med den verkliga populationsstorleken,
men reduktionen ir relativt modest (Frankham 1995b; Frankham m.fl. 2005).

Antal avkommor varierar mellan individer. 1 en ideal population har alla
individer lika stor sannolikhet att bidra med avkomma till nasta generation.
Den ideala populationen 6kar inte i storlek vilket betyder att individerna i
genomsnitt har tva dttlingar vardera (k=2) i nasta generation. Eftersom popu-
lationen ar tvakonad behovs en hona och en hane for att f4 avkomma, och om
de bidrar med tva avkommor till nidsta generation 6kar inte populationsstorle-
ken. I den ideala populationen finns en mattlig variation i antalet avkommor
mellan individerna, dar den statistiska variansen (V}) ar lika stor som
medelvirdet, en s.k. Poissonfordelning. I den ideala populationen adr saledes
k=Vp=2.

I verkliga populationer ar ofta forhallandena mer komplicerade. Teoretiskt
gar det att visa att i de fall dir variansen av familjestorleken ar hogre dn
medelvirdet av familjestorleken, dr den effektiva populationsstorleken mindre
an den verkliga. Detta samband kan beskrivas i en formel dir den effektiva
populationsstorleken kan riknas ut (Bilaga 13.2.2). I praktiken innebir det att
om antalet avkommor per individ varierar mer 4n enligt denna specifika Pois-
sonfordelning blir den effektiva populationsstorleken mindre dn den verkliga
populationsstorleken. Ju hogre variansen ar jamfort med medelfamiljens stor-
lek desto lagre blir den effektiva populationsstorleken. Hoga varianser uppstar
t.ex. i de fall dar manga individer inte bidrar med nagon avkomma alls till den
nastfoljande generationen.

Om det inte finns ndgon variation alls i antalet avkommor mellan individer
i en population, dvs. om alla individer far exakt samma antal avkommor (vari-
ansen V;=0), och populationsstorleken ar stabil eller bara svagt kande upp-
star ett intressant specialfall. D4 blir nimligen den effektiva populationsstorle-
ken dubbelt sd stor som den verkliga! Med andra ord, om man bara tar han-
syn till famljestorlekarna i populationen, 4r den genetiska driften i en sidan
population endast hilften sa stor som i en i en ideal population av samma stor-
lek! Detta kanske kan vara svart att intuitivt forsta, men har att gora med att
familjestorleken i en ideal population faktiskt forvintas variera nigot, efter-
som familjestorleken beskrivs av en sannolikhetsfordelning med ett medelvar-
de och varians som dr k=Vj=2.

Konsekvenserna av detta dr mycket viktiga inom bevarandebiologin nir
det giller uppfodning i fangenskap. I en kontrollerad milj6 kan antalet avkom-
mor per individ manipuleras och hallas lika, varvid den genetiska driften och
minskningen av genetisk variation kan hallas pd en minimal niv4, i alla fall ur
denna aspekt. Detta forfarande kallas pa engelska ”equalisation of family
sizes” (ungefir: utjamning av familjestorlekar), forkortas EFS, och ingér i
rekommendationer for hur hiagnade populationer ska skotas.

De genetiska konsekvenserna av uppfodning i fangenskap ar komplicerade
(Wang & Ryman 2001). Det kan stilla till problem nir uppfédning av djur i
fangenskap anvinds t.ex. for att forstirka minskande och hotade populationer
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(stodutsattning). En forutsittning for att stodutsittning ska vara framgangsrik
ar att medelantalet avkommor fran de djur som fods upp i fingenskap maste
overstiga medelantalet avkommor som de vilda individerna ger upphov till
(Ryman 1994). Men det garanterar inte att stodutsittningen ar en lyckad stra-
tegi genetiskt sett. Uppfodning i fingenskap kan resultera i ett flertal negativa
genetiska effekter pa den mottagande populationen bl.a. pa grund av att djur
ofta anpassar sig till de forhdllanden som rader i fingenskap (Avsnitt 3.4.4, sis-
ta stycket). Dessutom kan uppfodningen i faingenskap resultera i att den effekti-
va populationsstorleken (for den hignade och den vilda populationen totalt
sett) till en borjan minskar, speciellt om skillnaden i medelantal avkommor ar
stor mellan den vilda och den hignade populationen (Ryman & Laikre 1991;
Wang & Ryman 2001). Under vissa omstiandigheter kan dock stodutséttning
vara en lyckad strategi. Far t.ex. stodutsittningen fortsitta under flera genera-
tioner kommer den effektiva populationsstorleken att 6ka under forutsattning
att den vilda populationen ocksa 6kar (Wang & Ryman 2001).

Populationsstorleken fluktuerar mellan generationer. Naturliga populatio-
ner varierar ofta i storlek beroende pa att deras miljo standigt forandras pa
grund av klimatforindringar, tillgangen pa mat eller sjukdomar. Sadana varia-
tioner resulterar i att den effektiva populationsstorleken blir mindre 4n den
verkliga populationsstorleken.

For att rikna ut den effektiva populationsstorleken 6ver ett antal genera-
tioner raknar man ut ett slags medelvirde 6ver hur stor populationen ar under
den tiden. Populationsgenetiker har kommit fram till att det s.k. harmoniska
medelvardet (Box 6) bast speglar sambandet mellan populationens verkliga
storlek och dess effektiva storlek. Det ”vanliga” medelvirdet, det s.k. aritme-
tiska medelvardet, skulle 6verskatta populationens effektiva storlek. Ett har-
moniskt medelvarde daremot ger ett varde som ligger mycket narmare den
minsta storleken som populationen haft 6ver de generationer som studeras.
Det ger en betydligt mer verklighetstrogen uppskattning eftersom den genetis-
ka variation som gar forlorad pa grund av den genetiska driften under genera-
tionen med den minsta populationsstorleken, inte atertar sitt ursprungliga var-
de d4ven om populationsstorleken skulle 6ka hundrafalt i den efterféljande
generationen. Fluktuerande populationsstorlek har stor effekt pa den effektiva
populationsstorleken.

Box 6: Harmoniskt och aritmetiskt medelvarde.

En population har pa tre generationer varierat mycket i storlek, fran
N;=1000 individer till N;=10 individer till N3=1000 individer. Popula-
tionens effektiva storlek (N.) over dessa tre generationer (¢) blir da det
harmoniska medelvirdet av dessa tre populationsstorlekar dvs.

N,= t/(1/Ny + 1/N, + 1/N3) = 3/(1/1000 + 1/10 + 1/1000) = 29,4 individer

Det aritmetiska medelvirdet for samma tre tal ar istallet (1000 + 1000
+10)/3 = 670 individer, vilket ar en betydligt hogre siffra.
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Overlappande generationer. 1 en ideal population byts alla individer ut var-
je generation, dvs. fordldrarna ersitts av sin avkomma. De flesta naturliga
populationer fungerar inte sa utan har 6verlappande generationer, vilket i sig
inte har ndgon entydig effekt pa den effektiva populationsstorleken. Oftast blir
den effektiva populationsstorleken nagot ligre om generationerna overlappar
varandra, men avvikelser fran den ideala populationen i detta avseende verkar
inte ha nagon storre effekt (Allendorf m.fl. 2007; Frankham m.fl. 2005). Att
bortse fran att en organism har 6verlappande generationer kan diaremot orsa-
ka stora problem nir den effektiva populationsstorleken ska uppskattas fran
genetiska data i naturliga populationer (se nedan: Jorde & Ryman 1995;
Waples & Yokota 2007).

Vissa avvikelser fran de antaganden som ligger bakom den ideala popula-
tionen har stor paverkan pa den effektiva populationsstorleken, medan andra
har betydligt mindre effekt. En meta-analys av de olika faktorerna har visat att
den faktor som reducerar den effektiva populationsstorleken i storst utstrack-
ning ir fluktuerande populationsstorlek, foljt av variation i antalet avkommor
per individ. Ojamn konsfordelning har mindre effekt, medan 6verlappande
generationer inte hade ndgon signifikant effekt i denna studie (Frankham
1995b; Frankham m.fl. 2005).

For att kunna berdkna den effektiva populationsstorleken pa alla sitt som
hittills beskrivits behover manga olika typer av demografiska data vara kinda
for en population (populationens storlek, konsfordelning, individernas repro-
duktionsresultat, avkommornas 6verlevnad till nista generations reproduk-
tion). Denna demografiska information finns inte tillganglig for de allra flesta
populationer, eftersom det kravs noggranna studier av minst tvd, men oftast
manga fler generationer for att t.ex. medelantalet avkomma per individ och
variationen runt detta varde ska kunna bestimmas.

Det finns flera andra sitt att uppskatta den effektiva populationsstorleken
for en naturlig population genom olika typer av genetiska metoder. Till exem-
pel kan en population studeras med ndgon molekylargenetisk metod vid tva
skilda tillfillen, med minst en generation mellan de bada undersokningstillfil-
lena varefter den effektiva populationsstorleken kan uppskattas t.ex. genom
att berdkna hur heterozygotigraden eller allelfrekvenserna forandras over
tiden (Avsnitt 13.2.1). Aven om det 4r mycket vanligt i genetiska studier att
uppskatta den effektiva populationsstorleken utifran allelfrekvensférandringar
ar denna metod forknippad med manga problem, speciellt for organismer som
har 6verlappande generationer. Det beror pa att de olika dldersgrupperna sil-
lan bidrar med samma andel avkommor till nasta generation hos sidana orga-
nismer. Det leder till att den effektiva populationsstorleken 6ver- eller unders-
kattas beroende pa vilken livsstrategi organismen har (Jorde & Ryman 1995;
Waples & Yokota 2007). Finns tillracklig demografisk information om popu-
lationen (t.ex. dldersrelaterade reproduktionsresultat och aldersrelaterad over-
levnad) sé kan den effektiva populationsstorleken beridknas med stor precision
(Jorde & Ryman 1995). Om dessa data inte finns bor uppskattningar av den
effektiva populationsstorleken fran allelfrekvensforandringar tolkas mycket
forsiktigt for organismer med 6verlappande generationer, speciellt om de bada
undersokningstillfallena ligger nira i tiden (Waples & Yokota 2007).
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3.4.4 Selektion — naturligt urval

I en ideal population har alla individer lika stor sannolikhet att bidra med
individer till de efterfoljande generationerna. Det ar detsamma som att sdga
att alla genotyper har lika stor chans att sprida sina alleler till nasta genera-
tion, vilket innebar att en population inte skulle kunna anpassa sig genetiskt
till exempelvis forandrade miljobetingelser. Darmed skulle det inte ske nagot
naturligt urval, eftersom alla genotyper skulle ha samma sannolikhet att 6ver-
leva och reproducera sig (sprida sina alleler vidare till ndsta generation).

Det naturliga urvalet, eller naturlig selektion, dr den enda evolutionira
kraft som gor att en population genetiskt kan anpassa sig till sin livsmiljo. I
ett lokus som paverkas av den naturliga selektionen bidrar inte de olika geno-
typerna med samma antal avkommor till den efterfoljande generationen.
Skillnaden mellan genotyperna beror pa att de har olika livsduglighet (viabili-
tet) och/eller olika fruktsamhet (fertilitet). Med livsduglighet menas sannolik-
heten att 6verleva till reproduktiv alder och fertilitet innebar det genomsnitt-
liga antalet livsduglig avkomma som en genotyp ger upphov till under sin
livstid. De genotyper som ar mest livsdugliga och har hogst fruktsamhet kom-
mer att bidra med fler alleler till den efterféljande generationen jamfort med
de genotyper som inte ar lika framgangsrika i detta avseende. Den naturliga
selektionen innebar i praktiken att de alleler eller allelkombinationer som har
positiva egenskaper (ur denna aspekt) for sin innehavare kommer att 6ka i
frekvens pa bekostnad av de alleler med samre egenskaper.

Selektionens inverkan pa de olika genotyperna mats i absolut fitness och
definieras som det medelantal livsdugliga avkommor som individerna av en
viss genotyp far. Ofta ar det betydligt behdndigare att anvinda sig av ett
annat fitnessmatt, relativ fitness. Det dr ett matt pa fitness som ar viktat efter
den av genotyperna som har hogst absolut fitness. Den genotypen far da ett
relativt fitnessviarde pa 1, medan den eller de genotyper som har liagre absolut
fitness kommer att fa relativa fitnessvarden som ar mindre an 1. I praktiken
betyder det att det ar enklare att fa en 6verblick hur genotypernas fitnessvar-
den forhaller sig till varandra, eftersom alla fitnessvarden ges i relation till
den av genotyperna som har hogst fitness.

Gener som inte paverkas av den naturliga selektionen kallas selektivt
neutrala. Manga av de molekyldra markorer som anvands i genetiska studier
brukar anses vara selektivt neutrala, vilket innebar att man kan gora olika
typer av forutsiagelser eftersom de flesta populationsgenetiska modeller forut-
satter att den genetiska variationen som studeras dr selektivt neutral.

Olika typer av selektion ger olika effekter pa den genetiska variationen.
Gemensamt for alla typer av selektion adr att de forandrar allelfrekvenserna
fran generation till generation. Férandringarnas riktning och storlek beror pa
skillnaden i fitness mellan genotyperna. Stor skillnad i fitness innebar dven
stora fordandringar i allelfrekvenser mellan generationerna. Enklast beskrivs
selektionens effekter pa den genetiska variationen genom att studera dess
effekter pa ett lokus med tva alleler hos en diploid organism, dir genotyper-
nas fitness dar konstant. Under dessa forutsattningar finns det tre huvudfor-
mer av selektion, riktad selektion, heterozygot fordel och heterozygot nack-

del.
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Riktad selektion intraffar om en av allelerna i ett lokus alltid har en selek-
tiv fordel. Denna allel 6kar i frekvens och slutligen kommer den att fixeras,
dvs. alla individer i populationen kommer att vara homozygoter for denna
allel, och den genetiska variationen for detta lokus kommer att forsvinna pa
sikt. Hur snabbt allelen kommer att 6ka i frekvens beror pa hur vanlig den ar,
hur stark den positiva selektionen dr, och hur dominant allelen ar (Box 7).

Box 7: Dominanta och recessiva alleler.

Alleler i ett specifikt lokus kan antingen vara dominanta, recessiva eller
additiva. En fullstandigt dominant allel bestimmer ensam en individs
fenotyp. Homozygoten for den fullstandigt dominanta allelen och hete-
rozygoten kommer att ha samma fenotyp, dvs. samma egenskaper. Det
beror pa att en fullstindigt dominant allel helt maskerar den andra,
recessiva, allelens egenskaper. Den reccesiva allelens egenskaper kommer
foljaktligen enbart uttryckas i homozygoten for den recessiva allelen.
Om dominansen ar ofullstandig maskeras inte den recessiva allelens
egenskaper helt, men heterozygotens egenskaper kommer fortfarande
ligga narmare den dominanta allelens fenotyp.

Om allelerna i ett lokus ar additiva (eller kodominanta) kommer
heterozygotens fenotyp anta ett medelviarde av de bida homozygoternas
respektive fenotyper, dvs. ingen av allelerna ar mer dominant dn den
andra.

En fullstindigt dominant allel som gynnas av selektionen 6kar snabbare i
frekvens dn en additiv eller recessiv allel (Figur 6). Men okningshastigheten
avtar nar allelen nar en hog frekvens eftersom det innebar att de recessiva
homozygoterna da blir alltmer ovanliga. Ju ovanligare den recessiva allelen
blir, desto storre andel av dessa alleler kommer att finnas i heterozygota indi-
vider dar deras egenskaper maskeras. Eftersom den positivt selekterade alle-
len ar fullstindigt dominant kan selektionen bara paverka den recessiva
homozygoten som da blir alltmer ovanlig.

Om den positiva selektionen istallet gynnar den recessiva allelen blir situ-
ationen den motsatta. Da kommer allelfrekvensforandringarna vara mycket
sma till att bérja med, men sa fort den recessiva allelen blivit relativt vanlig
forandras allel-frekvenserna i betydligt snabbare takt. En additiv allel som
paverkas av positiv selektion kommer att 6ka i frekvens pa ett siatt som liknar
okningshastigheten for den fullstindigt dominanta allelen med den avvikelsen
att forandringstakten fran borjan ar ndgot langsammare tills dess att den full-
standigt dominanta allelens okningstakt avtar, da forhallandet blir omvant
(Figur 6).
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Figur 6. Riktad selektion intréaffar om en av allelerna i ett lokus alltid har en selektiv férdel. Denna
allel kommer da att 6ka i frekvens och slutligen bli fixerad. Diagrammet visar resultaten fran en
simulering (Populus 5.4; Alstad 2007) av hur snabbt allelen 6kar i frekvens beroende pa om den ar
dominant, additiv eller recessiv. | simuleringen har homozygoten for den positivt selekterade allelen
dubbelt s& hog relativ fitness (1,00) som homozygoten for den allel som selektionen verkar negativt
pa (0,50). Skillnaden mellan de tre kurvorna beror pa hur hég heterozygotens relativa fitness ar.
Om den positivt selekterade allelen ar dominant har heterozygoten lika hog relativ fitness som
homozygoten fér den positivt selekterade allelen (1,00). Ar daremot den positivt selekterade allelen
recessiv har heterozygoten lika lag relativ fitness som homozygoten for den negativt selekterade
allelen (0,50). Om allelerna i lokuset ar additiva ar heterozygotens relativa fitness (0,75) ett
medelvéarde av homozygoternas relativa fitness. Vid simuleringens bdrjan var frekvensen av den
positivt selekterade allelen 0,01.

Den form av selektion som brukar benamnas heterozygot fordel (eller
overdominans) innebar att det ar heterozygoten som har hogst fitness. I och
med att heterozygoten har hogre fitness 4an bida homozygoterna innebar det
att den genetiska variationen for detta lokus bevaras. Allelfrekvenserna kom-
mer att stabiliseras vid en jamviktsfrekvens som beror pa de bida homozygo-
ternas fitness. Har de bida homozygoterna exakt samma fitnessvarde kom-
mer de bada allelerna bli lika vanliga, dvs. de kommer bada att ha en jim-
viktsfrekvens pa 0,5. Det beror pa att for ett lokus med tva alleler kommer
andelen heterozygota individer att vara som storst nar allelerna ar lika vanli-
ga. Om en av homozygoterna har hogre fitness i jamforelse med den andra
kommer istadllet jamviktsfrekvensen att vara forskjuten sd att den allel vars
homozygot har hogst fitness kommer att vara vanligare.

Den tredje formen av selektion kallas heterozygot nackdel, och innebar
att den heterozygota genotypen har lagst fitness. Da kan inget stabilt jam-
viktslage uppstd, denna selektionsform innebar att den genetiska variationen
pa lang sikt forsvinner ur populationen. Har de bida homozygoterna lika hog
fitness kommer en av allelerna anda att fixeras, vilket resulterar i att alla indi-
vider i populationen kommer att vara homozygota for samma allel. Vilken av
homozygoterna som fixeras beror pa den genetiska driften och de olika alle-
lernas initiala frekvens. Ar en allel vanligare 4n den andra 4r sannolikheten
att populationen fixeras for denna allel hogre (Allendorf & Luikart 2007).

I ett lokus med fler dn tva alleler som paverkas av selektion blir situa-
tionen betydligt mer komplicerad. En tumregel 4r att om ndgon av homozy-
goterna har hogst fitness kommer denna allel pa lang sikt att fixeras i popula-
tionen. Daremot kan vanligen inte den genetiska diversiteten bevaras genom
heterozygot fordel i ett lokus med manga alleler, eftersom det ar osannolikt
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att alla de olika heterozygota genotyperna har hogre fitness an alla de homo-
zygota genotyperna ju fler alleler det finns.

Om genotypernas fitnessvarden ar konstanta i alla miljoer, som for de tre
enklaste formerna av selektion (ett lokus med tva alleler) som beskrivits ovan,
sa kommer den genetiska variationen att g forlorad i alla fall utom nar hete-
rozygoten har hogst fitness (6verdominans). Under naturliga forhallande ar
sdllan genotypernas fitness konstant. Eftersom naturliga miljoer standigt for-
dndras sa fordandras ofta forutsdttningarna for de olika genotyperna, vilket
innebar att deras fitnessvarden dandras, och att den genetiska variationen
bevaras i populationen.

Den genetiska variationen i en population kan ocksa bibehallas genom
frekvensberoende selektion. Enligt denna selektionsmodell blir en specifik
genotyps fitness ldgre ju vanligare genotypen ar i populationen, vilket resulte-
rar i att manga alleler bevaras i populationen. Ett exempel pa ett lokus som ar
under frekvensberoende selektion ir sjalvinkompatibilitets-lokuset (S) hos
vissa blomvixter och en del svampar. Detta lokus motverkar sjalvbefruktning
och att narbesliaktade individer befruktar varandra. Genetisk variation ar
nodviandig i detta lokus eftersom pollen (eller sporer) med en viss genotyp i S-
lokuset bara kan befrukta individer som har minst en annan S-allel i samma
lokus. Om en ny S-allel uppstar genom en mutation kommer den ha en selek-
tiv fordel eftersom den kan befrukta alla individer i populationen utom sig
sjalv. Den nya allelen okar da i frekvens tills den har ungefar samma frekvens
som de andra S-allelerna.

Det finns en miangd mekanismer i naturliga populationer som kan resulte-
ra i frekvensberoende selektion, t.ex. predation, konkurrens eller gener som
paverkar sjukdomsresistens. Om en viss genotyp ar battre pa att utnyttja en
viss resurs minskar ofta resursen i takt med att denna genotyp blir vanligare,
vilket kan innebdra att en annan genotyp som kan utnyttja andra resurser far
hogre fitness. Ett annat exempel ar sjukdomsalstrande mikroorganismer som
ofta anpassar sig till att infektera den vanligaste genotypen i vardpopulatio-
nen som da far ett selektionstryck emot sig, och blir mindre vanlig.

Eftersom verkliga populationer inte uteslutande paverkas av selektion
utan dven av de andra evolutiondra krafterna dr det oftast svart att forutsaga
selektionens effekter under naturliga forhdllanden. En av de viktigaste evolu-
tiondra krafterna ur ett naturvardsbiologiskt perspektiv dr den genetiska drif-
ten, eftersom manga populationer har en begriansad storlek. I en population
som paverkas av genetisk drift blir selektionen avsevart mindre effektiv.
Slumpartade forandringar av allelfrekvenser kan da 6verskugga de forand-
ringar som beror pi selektionen. Aven en allel som har en selektiv nackdel for
sin barare kan bli fixerad i en liten population genom genetisk drift, och pa
samma satt kan alleler som har en selektiv fordel forsvinna (Figur 7). Darfor
kan till och med resultatet av riktad selektion bli svart att forutse i sma popu-
lationer (Box 8).
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Figur 7. | en liten population som paverkas mycket av den genetiska driften kan selektionen sattas
ur spel, eftersom de slumpartade férandringarna av allelernas frekvens kan éverskugga de frekvens-
forandringar som beror pa selektionen. Diagrammen visar resultaten fran tva simuleringar (Populus
5.4; Alstad 2007) av hur allelfrekvenserna i ett lokus med tva alleler (A1 och Az) paverkas bade av
selektion (heterozygot fordel) och genetisk drift i populationer av olika storlek. Den typ av selektion
som kallas heterozygot férdel innebar att heterozygoten har hégre relativ fitness (i det har fallet:
1,0) an de bada homozygoterna (i det har fallet: 0,9) vilket gor att allelfrekvenserna kommer att
stabiliseras runt ett jamviktsvarde (0,5 eftersom de bada homozygoternas relativa fitness har sam-
ma varde). Diagrammen visar allelfrekvensen av A1 i (a) sex populationer som vardera har en storlek
pa Ne=100 individer och i (b) sex populationer som vardera har en storlek pa Ne=10 individer.

(a) Allelfrekvenserna varierar runt jamviktsvardet (0,5). Den genetiska driften paverkar populatio-
nerna men de frekvensférandringar som beror pa selektionen ar betydligt stérre. Darfor drivs allel-
frekvenserna mot jamviktsvardet 0,5.

(b) Dessa populationer ar sa sma (Ne=10 individer) att den genetiska driften helt 6verskuggar selek-
tionen. Alla populationer har fixerats for nagon av allelerna vid generation 55, dvs. alla individer i
en specifik population &r homozygoter for samma allel trots att de bada homozygota genotyperna
har betydligt lagre fitness an den heterozygota genotypen.

Sma populationer férvintas teoretiskt ansamla selektivt negativa alleler
pa grund av den genetiska driften, eftersom selektionen inte formar att
avlidgsna dem. Detta paverkar populationen negativt och kan resultera i att
populationen minskar ytterligare i storlek, varvid den genetiska driften blir
annu starkare och kan overskugga selektionen mot alleler med allt storre
negativ effekt. Denna negativa spiraleffekt kallas pa engelska “mutational
meltdown” (ungefar: mutationshardsmalta) (Lynch m.fl. 1993).
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Box 8: Effektivt neutrala alleler.

I en liten population kan selektionen sittas ur spel pa grund av att den
genetiska driften slumpmassigt forandrar allelfrekvenser och genotyp-
frekvenserna fran en generation till en annan. Det betyder att dven
alleler som har en negativ effekt pa sin barare istillet for att minska i
frekvens istillet enbart styrs av slumpfaktorer. Dessa alleler beter sig
precis som dkta selektivt neutrala alleler och benamns effektivt neutrala
alleler. Under vilka omstandigheter en allel ar effektivt neutral beror pa
hur stor den effektiva populationsstorleken ar och hur stark negativ
selektion som verkar pa genotypen som bar allelen. Kimura (1983)
visade att en allel 4r selektivt neutral nar

s 1
PE
2N,

dar N, dr den effektiva populationsstorleken och s dr selektions-
koefficienten dvs. ett matt pa hur mycket en genotyp som bar pa
allelen paverkas av den naturliga selektionen. En allel med selektions-
koefficient pa 0,05 vilket i en stor population anses vara stark selek-
tion, ar effektivt neutral (beter sig som en selektivt neutral allel) i en
population med en effektiv populationsstorlek pa N, < 10 (Frankham
m.fl. 2005).

Minga hotade djurarter fods idag upp i fangenskap for att sedan kunna
anvandas vid naturvardsbiologiska atgarder som aterinplantering till omra-
den varifran de forsvunnit eller for att forstirka minskande och hotade popu-
lationer (stodutsattning). Stodutsattningar ar vanliga atgarder for manga fisk-
populationer, antingen for att forstarka populationer eller gora det mojligt
oka uttaget av fisk. Uppfodning i faingenskap kan resultera i negativa effekter
pa grund av selektionen. Det beror p4 att djuren bara pa nagot fatal genera-
tioner blir anpassade (domesticerade) till de ofta fordelaktiga forhdllanden
som rader i fingenskap. Egenskaper som kan vara oférdelaktiga under natur-
liga forhallanden kan vara utmirkta anpassningar till den milj6 som rader i
t.ex. hagn eller fiskodlingar, vilket kan resultera i att ndgra av de egenskaper
som kravs for att 6verleva i naturen bara finns i ldga frekvenser eller kanske
saknas helt. Det ar mycket vanligt att sidana anpassningar till uppfodnings-
miljon sker, men dven om det inte skulle intraffa nagon direkt anpassning till
fangenskapsmiljon paverkas djuren dnda av att selektionstrycket ofta forsva-
gas eller forsvinner under hagnade forhallanden (Allendorf & Luikart 2007).
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3.4.5 Migration och uppdelade populationer

De allra flesta naturliga populationer bestdr inte av en enda stor enhet dar alla
individer slumpmassigt parar sig med varandra. Vanligtvis ar populationen upp-
delad i ett system av delpopulationer, som ar mer eller mindre isolerade fran
varandra. Delpopulationerna kan bli genetiskt olika varandra beroende pa den
genetiska driften, genom selektion eller pa grund av att det skett olika mutatio-
ner i en eller flera delpopulationer. Migration ar det fenomen som motverkar att
delpopulationerna blir genetiskt olika varandra, genom att individer forflyttar
sig och forokar sig med individer fran andra delpopulationer. Med migrationen
sker foljaktligen ett utbyte av gener (genflode) mellan delpopulationer.

3.4.5.1 GENETISK VARIATION INOM OCH MELLAN
DELPOPULATIONER

Den genetiska variationen hos en population som bestar av flera separata del-
populationer, mellan vilka det sker en varierande miangd genflode, kan stude-
ras pa tva nivder. Dels finns det genetisk variation inom de lokala delpopula-
tionerna, och dels genetisk variation mellan delpopulationerna. Pa 1930-talet
utvecklade Sewall Wright den s.k. F-statistiken, ett sitt att matematiskt
beskriva hur den genetiska variationen fordelas mellan dessa tva hierarkiska
nivaer for ett system av delpopulationer med diploida organismer, for ett
lokus med tva alleler. Fortfarande dr F-statistiken det mest anvinda sittet att
beskriva genetiska skillnader mellan delpopulationer och har senare utokats
till att aven omfatta lokus med tre eller fler alleler (Gg; Nei 1977).

Med F-statistiken berdknas tre typer av koefficienter (Fys, FsT, och Fi) vars
varde beror pa avvikelsen fran Hardy-Weinbergproportioner pa olika hierarkiska
nivder i ett system av delpopulationer (Box 9). Fis uppskattar den genomsnittliga
avvikelsen fran Hardy-Weinbergproportioner inom de lokala delpopulationerna.
Séddana avvikelser uppstar nar individerna i en delpopulation inte parar sig slump-
massigt, t.ex. vid inavel (sjalvbefruktning eller parning mellan nara slaktingar).

Fsr ar ett matt pa den genetiska skillnaden (i form av allelfrekvensskillna-
der) mellan delpopulationerna, berdknat 6ver hela systemet av delpopulatio-
ner. Virdet speglar den avvikelse fran Hardy-Weinbergproportioner i den
totala populationen som beror pa att allelfrekvenserna skiljer sig 4t mellan
delpopulationerna.

Forenklat kan man sdga att genotypfrekvenser berdknat pa olika hierar-
kiska nivder jamfors med varandra. Erhalls samma virde pa genotypfrekven-
serna trots att de dr berdknade pa olika nivaer sa fungerar hela den stora
populationen som en enhet, dvs. det finns egentligen inga delpopulationer,
eftersom det sker sd mycket genflode mellan dem att de fungerar som en enda
reproducerande enhet. Om det inte finns ndgon genetisk skillnad mellan
populationerna betyder det att alla delpopulationer har samma allelfrekven-
ser, dvs. Fs1 = 0. Har delpopulationerna olika allelfrekvenser blir Fg >0.

Fit ar ett kompletterade matt som sillan anviands i praktiken. Fir mater
avvikelsen fran Hardy-Weinbergproportionen som beror pa den sammanlag-
da effekten av att delpopulationerna har olika allelfrekvenser (Fst) och att

individerna i varje enskild delpopulation inte parar sig slumpmassigt (Fys)
(Allendorf & Luikart 2007).
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Box 9: Berdkna Fis och Fgr.
F-statistikens koefficienter uppskattas genom genotypfrekvenser pa oli-
ka hierarkiska nivder jimfoérs med varandra.

Fis -vdrdet berdknas genom att den observerade frekvensen hetero-
zygoter (Hp) inom varje delpopulation jamfors med den forvintade
medelfrekvensen heterozygoter (Hs) vid slumpmassig parning, dvs. ett
medelvirde av de enskilda delpopulationernas forviantade heterozygot-
frekvens utriaknat fran allelfrekvenserna i de enskilda delpopulationer-
na. Om den observerade heterozygotfrekvensen (Hp) ar lagre an den
medelfrekvensen heterozygoter (Hg) sa far Fig ett positivt varde. Positiva
Fis -varden brukar oftast tolkas som att delpopulationerna ar inavlade
eftersom inavel genererar ett underskott pa heterozygota individer. Fig
kan dven anta negativa virden, om det finns ett 6verskott av heterozy-
goter i populationen.

Fs1 -vardet beraknas for hela systemet av delpopulationer genom att
frekvensen heterozygoter berdaknas pa tva sitt. Delpopulationerna ar
genetiskt lika ndr Fgr antar viardet 0. Detta intraffar nir de forviantade
frekvensen heterozygoter i den totala populationen (Hy) utraknade fran
ett medelvarde av delpopulationernas allelfrekvenser, inte avviker fran
delpopulationernas forvintade medelfrekvensen heterozygoter (Hs),
dvs. ett medelvirde av de enskilda delpopulationernas forvantade fre-
kvenser heterozygoter utraknat fran allelfrekvenserna i de enskilda del-
populationerna. Har alla delpopulationer samma allelfrekvenser far Hg
och Ht samma viarde och Fs=0. Har daremot delpopulationerna olika
allelfrekvenser kommer Hyg att anta ett lagre varde dn Hrt (eftersom H
raknats ut fran medelvirde av delpopulationernas allelfrekvenser, och
kommer Overskatta andelen heterozygoter i den totala populationen)
och Fgr far ett virde som ar hogre an noll.

For ett lokus med tva alleler kan Fgt vardet variera mellan 0 da del-
populationerna har samma allelfrekvenser (ar genetiskt lika) och 1, da
delpopulationerna ar fixerade for olika alleler (dr genetiskt helt olika).
For ett lokus med fler 4n tva alleler kan Fgy inte anta vardet 1 2ven om
alla delpopulationer ar fixerade for olika alleler: ju fler alleler som finns
i ett lokus desto lagre blir det hogsta vardet Fst kan anta.

3.4.5.2 SAMVERKAN MELLAN MIGRATION OCH OVRIGA
EVOLUTIONARA KRAFTER
Den genetiska skillnaden mellan delpopulationerna beror pa en samverkan

mellan evolutionira krafter. Genetisk drift, selektion och lokala mutationer
kan resultera i att populationerna bli genetiskt olika. Migrationen, eller gen-
flodet, har tva huvudeffekter. Dels minskar de genetiska skillnaderna mellan

delpopulationerna, och dels innebar migrationen att den genetiska variatio-
nen 6kar inom varje enskild delpopulation. I frainvaro av andra evolutionira

krafter skulle konsekvensen av dven mycket lite migration bli att alla popula-
tioner av en art slutligen skulle bli genetiskt identiska. I verkliga populationer
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sker givetvis en samverkan mellan alla evolutionara krafter. Vi ska nu betrak-
ta effekterna av migration i samverkan med de andra evolutionira krafterna.

Om en delpopulation ar helt isolerad fran de andra delpopulationerna
kommer den att kontinuerligt forlora genetisk variation genom genetisk drift.
Eftersom migrationen har motsatt effekt, innebar det att det kommer att upp-
sta en jamvikt mellan dessa tva evolutionira krafter. Hur denna jamvikt ser
ut beror pa hur systemet av delpopulationer ser ut (Figur 8). Det gar matema-
tiskt att visa att en enda reproducerande migrant per generation ar tillrackligt
for att motverka effekten av genetisk drift oavsett populationsstorlek! Det
har givetvis att gora med att den genetiska driften inte ar lika stor i populatio-
ner av olika storlek. For att ta ett exempel sa dr den genetiska driften stor i en
liten population pa 10 individer, men dar utgor en individ 10 % av popula-
tionsstorleken. I en storre population pa 1000 individer utgor en individ bara
0,1 % av populationsstorleken, men dar ar 4 andra sidan den genetiska drif-
ten mycket mindre.
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Figur 8. Migration (genfléde) mellan populationer motverkar att populationerna blir genetiskt olika
varandra. Diagrammen visar resultaten fran tva simuleringar (Populus 5.4; Alstad 2007) av hur
allelfrekvenserna i ett lokus med tva alleler (A; och A,) férandras 6ver tiden i tva system av delpo-
pulationer dér varje delpopulation har en storlek p& N,=10 individer. Diagram (a) visar sex delpopu-
lationer som ar helt isolerade fran varandra och dar allelfrekvenserna i de enskilda delpopulationer-
na darfér enbart paverkas av den genetiska driften. Diagram (b) visar sex delpopulationer som varje
generation utbyter migranter med varandra (migrationsfrekvensen ar 0,1 dvs. 1 individ forflyttas
mellan populationerna varje generation). Vid simuleringens borjan var allelfrekvensen av A; 0,5 i
alla delpopulationer.

(a) Nar enbart den genetiska driften paverkar allelfrekvenserna i populationen férsvinner den gene-
tiska variationen snabbt ur de varje enskild population. Vid generation 41 &r alla populationer fixe-
rade for nagon av de tva allelerna.

(b) Nar delpopulationerna utbyter migranter med varandra sa behalls den genetiska variationen i
varje enskild delpopulation, trots att populationsstorleken &r liten (N,=10 individer). Aven om en
population blir fixerad f6r en allel nagon generation (som den gula populationen), s& kan den gene-
tiska variationen aterskapas genom att den allel som saknas aterfors till delpopulationen genom
genflode fran nagon av de andra delpopulationerna.
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Olika typer av selektion kommer att paverka ett system av delpopulatio-
ner dar migration sker. Genom datorsimuleringar gar det att visa att selektion
dar heterozygoten har hogst fitness kommer att minska den genetiska skillna-
den mellan delpopulationer. Ju starkare den positiva selektionen for heterozy-
goten ar desto lagre blir Fgt -vardet (Allendorf & Luikart 2007). Om selek-
tionen istallet ar riktad (ndgon av homozygoterna har hogst fitness), men
homozygoternas fitness inte ar konstant utan varierar mellan delpopulatio-
nerna, kommer den genetiska skillnaden mellan delpopulationerna (Fst-var-
dena) att vara hog dven om genflodet 4r mycket hogt. Detta kan intraffa om
t.ex. de bada homozygota genotyperna dr anpassade till olika miljotyper.
Denna typ av riktad selektion som inte ar lika i alla miljoer gar att upptacka
genom att undersoka manga lokus i flera delpopulationer. Visar ndgot av
lokusen betydligt hogre Fgr-viarden jamfort med resterande lokus kan det
tyda pd att just det lokuset paverkas av selektion. Det ger ytterligare argu-
ment for att det ar viktigt att undersoka den genetiska variationen i manga
lokus, innan man kan dra nagra definitiva slutsatser om den genetiska varia-
tionen i organismen som helhet.

Rumsligt eller geografiskt strukturerade populationer ar ett centralt
begrepp inom bevarandebiologin. For mdnga organismer minskar tillgdngen
pa dugliga livsmiljoer kontinuerligt. Genom fragmentering av miljon blir allt
fler arter uppdelade i delpopulationer vilket medfor att det dr viktigt att for-
sta hur migrationen samverkar med andra evolutionira processer. Uppdel-
ningen av populationer i delpopulationer paverkar en arts evolutionira
potential. Om delpopulationerna ar for sma, sa ar genetisk drift en betydligt
starkare kraft dn selektion, vilket gor att arten inte lingre kan anpassa sig till
forandrade miljobetingelser. Ar migrationen mellan delpopulationerna for
hog kan dven denna evolutionidra kraft forhindra att de lokala populationer-
na anpassar sig till de lokala miljobetingelserna. Populationernas anpass-
ningsformaga kan forsimras nar manniskan flyttar individer (i valmenande
syfte) mellan delpopulationer (t.ex. stodutsattningar). Om migrationen ar for
liten far 4 andra sidan nya mutationer med positiva effekter inte mojligheten
att sprida sig mellan delpopulationerna. Hogst evolutionar potential har den
populationsstruktur dir delpopulationerna inte ar for sma och genflédet inte
for starkt. Som med sd médnga andra processer verkar en ”lagom” mellanniva
var det mest optimala, vilket i sin tur bestims av en organisms livshistorie-
egenskaper (Allendorf & Luikart 2007).

3.4.6 Mutation

De evolutionara krafter som behandlats hittills kan bara paverka de gener som
redan existerar i populationen. Mutationen ir tillsammans med rekombinatio-
nen (Avsnitt 3.2.3.1) de enda evolutionara krafter som kan skapa ny genetisk
variation. Mutationer kan intraffa pa tva nivaer, dels pa kromosomnivan och
dels pa den molekyldra nivan. Kromosomala mutationer forandrar cellens kary-
otyp, t.ex. genom att kromosomer omlagras, delar upp sig, slas ihop eller dub-
bleras. Mutationer pa den molekyldra nivan ar forandringar av sjalva DNA-
sekvensen som intraffar nir DNA-molekylen ska kopieras infor en celldelning.
Det dr denna typ av mutationer som vi kommer att behandla i detta avsnitt.
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Mutationer kan ske i alla typer av celler, men de enda mutationer som ar
betydelsefulla ur ett evolutionart perspektiv dr de som intraffar i de cellinjer
som ger upphov till konscellerna och darmed kan foras vidare till efterkom-
mande generationer. Ur ett populationsgenetiskt perspektiv kan mutationer
darfor betraktas som felaktigheter som intraffar nar foraldragenerationens
genetiska material ska vidarebefordras till den ndstkommande generationen. P4
nukleotidnivan, och for enskilda gener, 4r mutationer mycket ovanliga. Darfor
ar det ofta rimligt att bortse fran mutationer i manga av de populationsgenetis-
ka modeller som vi beskrivit hittills, eftersom de oftast behandlar processer som
ror enskilda gener. Men eftersom manga organismers genom bestar av tusentals
gener och flera miljarder baspar ar faktiskt mutationer vanliga i genomperspek-
tivet. Vissa uppskattningar gor gallande att varje individ bar pa hundratals nya
mutationer, men att dessa mycket sallan resulterar i vare sig nagot negativt eller
positivt for individen (Avsnitt 3.5.1) (Lynch m.fl. 1999).

Det finns manga typer av molekyldara mutationer. Substitutioner 4r en
process dar en enskild nukleotid byts ut mot en annan nukleotid (Figur 9).
Genom en deletion forsvinner en eller flera nukleotider, och insertioner 4r den
motsatta processen, en eller flera nukleotider klipps in i en DNA-sekvens.
Inversioner dr en process dir en bit av DNA-molekylens dubbelspiral klipps
ut for att sedan klippas in pa samma stalle efter att ha roterat 180° (Allendorf
& Luikart 2007).

Mutationer intriffar standigt hos alla organismer dven under naturliga
forhallanden. Under vissa situationer kan dock mutationsfrekvensen oka,
t.ex. om individer utsitts for kemiska amnen som orsakar mutationer eller
radioaktiv stralning. Det finns dven vissa indikationer pa att mutationer ver-
kar oka i frekvens ndr organismer utsitts for stress, vilket skapar ny genetisk
variation i en situation da det ar extra viktigt for en organism att anpassa sig
till den foranderliga miljon som orsakar stressen (Capy m.fl. 2000).

Eftersom mutationer antas ske slumpmassigt over hela genomet dvs. alla
nukleotider har lika stor sannolikhet att mutera, forvantas mutationsfrekven-
sen variera mellan olika typer av DNA-regioner. Det beror pa att man kan
forvinta sig att mutationer ansamlas i de regioner av genomet som inte kodar
for nagra egenskaper. Eftersom den storsta delen av en organisms genom inte
kodar for nagra egenskaper, kommer foljaktligen de flesta molekyldara muta-
tioner att intriffa i dessa icke-kodande regioner. Sidana mutationer har ingen
effekt pa en organisms fenotyp (de observerbara egenskaperna). Aven en del
av de mutationer som intrdffar i DNA-regioner som kodar for olika egenska-
per kommer i praktiken inte att fa ndgon effekt pa fenotypen. Mutationer
som inte har nagon effekt pa fitness kallas selektivt neutrala mutationer, och
sadana mutationer skapar selektivt neutral genetisk variation. Den neutrala
genetiska variationen inom en population kommer utgoras av en balans mel-
lan den genetiska driften som gor att variationen minskar (Box §), och de
selektivt neutrala mutationerna, som skapar ny genetisk variation.

Fordelningen av den neutrala genetiska variationen mellan delpopulatio-
ner kommer framst att bestimmas av en balans mellan den genetiska driften
och genflodet mellan delpopulationerna. Om den neutrala mutationsfrekven-
sen ar av ungefiar samma storleksordning som migrationen kommer dven
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Figur 9. Molekylara mutationer intraffar oftast nar DNA-molekylen kopieras (replikeras). Férenklat
sa kopieras en DNA-molekyl genom att de nya kopiorna tillverkas av ett enzym som anvander de
bada komplementara DNA-strangarna som mall. Det enzym som skéter sjélva kopieringen gor gans-
ka ofta fel, t.ex. kan enzymet ibland anvanda fel nukleotid nar den nya DNA-strangen tillverkas. Bil-
den visar en sadan mutation dar enzymet istallet for nukleotid A stoppat in nukleotid G. Vissa kopi-
eringsenzym (t.ex. det som kopierar karn-DNA) har en funktion som innebar att enzymet kan réatta
vissa av de fel som skett vid kopieringen. Ar det t.ex. en nukleotid som bytts ut innebér det att nuk-
leotiden inte kan para ordentligt med den nukleotid som sitter mittemot (G - T passar inte ihop
eftersom T parar bast med A). Enzymet missar dock manga felaktigheter och det betyder att nasta
gang den felaktiga DNA-molekylen kopieras kommer en av de resulterande DNA-molekylerna att ha
en mutation (i det har fallet en substitution), som inte langre kan upptéackas och rattas till av enzy-
met. Har mutationen intraffat vid bildningen av kdnsceller (meiosen) s& kommer mutationen att
kunna foras 6ver till den nastkommande generationen. (lllustration: A-C Andersson)

mutations-processen att paverka den genetiska variationen inom en delpopu-
lation. I praktiken betyder det att migrationen maste vara mycket lag samti-
digt som mutationshastigheten maste vara betydligt hogre 4n genomsnittet
for selektivt neutrala lokus.

Slumpmassiga mutationer som intraffar i generna, de kodande DNA-
avsnitten, kan vara av tre typer. Som namnts tidigare kan de vara selektivt
neutrala, men de kan ocksa vara skadliga eller fordelaktiga for organismen.
Majoriteten av de mutationer som intraffar (i bida kodande och icke-kodan-
de DNA-regioner) kommer snabbt att forsvinna ur populationen beroende pa
den genetiska driften. Detta sker oberoende av om den nyskapade allelen
neutral, skadlig eller fordelaktig, och kan intridffa dven i stora populationer
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ddr den genetiska driften dr en svag evolutionar kraft. Det beror pa att den
nyskapade allelen till en borjan bara existerar i en enda kopia och darfor
l6per stor risk att inte foras vidare till ndsta generation beroende pa slumpen.

De flesta mutationer som intraffar i kodande gener ar antingen skadliga
eller selektivt neutrala for organismen (eftersom det inte 4r alla mutationer i
ett gen som resulterar i att en aminosyra byts ut). Den naturliga selektionen
kommer att forsoka avlagsna de skadliga mutationerna fran populationen.
Om mutationerna ar mycket skadliga for organismen (letala) kommer de
snabbt att bli bortselekterade. Mutationer som ger upphov till svagt skadliga
alleler (eng. mildly deleterious mutations) kan daremot finnas kvar. Under
sadana forhallanden kan det uppsta en jamvikt mellan mutation och selek-
tion som fungerar sa att selektionen avldagsnar den svagt skadliga allelen
medan mutationen med en viss frekvens dterintroducerar den skadliga allelen
i populationen. Vilken jamviktsfrekvens den skadliga allelen far beror pa hur
stark den negativa selektionen dr och pa hur dominant allelen ir. Ar allelen
recessiv kommer jamviktsfrekvensen att vara hogre, eftersom allelens negati-
va effekter maskeras av den dominanta allelen hos heterozygota individer,
som inte paverkas negativt av att bara allelen. Skadliga alleler kan bara finnas
kvar i en population om de stindigt aterskapas av nya mutationer (Allendorf
& Luikart 2007).

En fordelaktig mutation har en 6kad mojlighet att finnas kvar i en popu-
lation. Men trots att en fordelaktig allel fungerar battre an den som redan
finns i populationen, sa dr det stor risk att den forsvinner under de forsta
generationerna pa grund av den genetiska driften, trots att populationen ar
stor. Detta galler speciellt de fordelaktiga alleler som ar recessiva eftersom de
inte kommer till uttryck i heterozygoten, och darfor inte kan gynnas av selek-
tionen. Det dr forst nar den forsta homozygota individen skapas med den for-
delaktiga mutantallelen som selektionen kan paverka dess frekvens.

Enligt samma resonemang ar det mycket troligare att en fordelaktig muta-
tion stannar i populationen om allelen 4r dominant. Men dven under sddana
optimala forhallanden ar risken stor att allelen forsvinner under de forsta
generationerna pa grund av den genetiska driften.

3.5 Kvantitativ genetik

Genetisk variation kan uttryckas direkt i fenotypiska karaktarer och blir da
atkomlig for det naturliga urvalet. Nagra fenotypiska egenskaper har en
enkel genetisk bakgrund och styrs av enstaka gener, men de flesta egenskaper-
na styrs av samverkan mellan mdnga gener och miljon. Varje gen har dd en
liten effekt pa den aktuella egenskapen. Studiet av variation i kontinuerliga
egenskaper kallas for kvantitativ genetik. Oftast 4r man intresserad av varia-
tion i sddana morfologiska, fysiologiska och beteendemassiga egenskaper
som paverkar individers 6verlevnad och reproduktionsférméga (fitness). Des-
sa egenskaper ar ofta kontinuerliga och symmetriskt fordelade kring popula-
tionens medelvirde (normalfordelade).

Kvantitativ genetisk variation uttrycks inte bara mellan individer inom
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samma population utan ocksa som skillnader mellan olika populationer.
Medelvirdet eller ”medelfenotypen” for en given population bestims i forsta
hand av evolutionira processer som verkat pa populationens egen genetiska
variation (mutationer, naturligt urval, genetisk drift), men kan ocksa paver-
kas av genflodet fran andra populationer. I detta sammanhang kan man skilja
pa tva typer av kvantitativ variation: adaptiv variation, som mojliggor en for-
andring av medelvirdet i den riktning som det naturliga urvalet verkar
(anpassning; Avsnitt 3.5.1, 3.5.2), och skadlig variation, som minskar den
genomsnittliga livskraften och fertiliteten, antingen genom att skadliga alleler
uppkommer genom mutation eller genom att alleler fran alltfor avlagsna
populationer kommer in i genpoolen (utavelsdepression, Avsnitt 3.5.3).

Den kvantitativa genetiken ar till stor nytta inom vixt- och djurforadling-
en, men har ocksa blivit ett viktigt redskap for forskare som studerar naturli-
ga populationer och deras férmaga att evolvera och anpassa sig till miljofor-
andringar (Lynch & Walsh 1998). Kvantitativ genetik har en naturlig plats
inom bevarande- och naturvardsbiologin (Storfer 1996; Frankham 1999),
speciellt med avseende pa de problem som kan uppstd i sma, fragmenterade
populationer (inavelseffekter, forlust av adaptiv variation), populationer som
utsdtts for ett alltfor omfattande eller langviga genflode (utavelsdepression),
samt populationer som paverkas av selektionstryck kopplade till mianskliga
aktiviteter (jakt, fiske, klimatforandringar).

3.5.1 Variation inom populationer

Genetisk variation i kvantitativa egenskaper uppkommer pa samma sitt som
andra typer av arftlig variation, dvs. genom mutationer och rekombination av
gener i samband med den sexuella fortplantningen. Det totala mutationstryck-
et for en kvantitativ egenskap ar betydligt hogre dan de mutationstryck som
kannetecknar enskilda gener: den fenotypiska variation som uppkommer varje
generation som ett resultat av mutationer utgor 0,1-1 % av den fenotypiska
variation som orsakas av miljoskillnader (Lynch & Walsh 1998).

Variationen mits inte genom att studera i forvag utvalda gener eller DNA-
segment. I stillet studerar man variation i matbara fenotypiska egenskaper och
anvander statistiska metoder for att uppskatta hur stor del av variationen mel-
lan olika individer som beror pa genetiska skillnader. Dessa metoder utgar fran
en genetisk modell dir den synliga och mitbara fenotypen ar en funktion av
manga gener och dir varje gen har en liten enskild effekt pa karaktiren. For att
kunna gora sadana analyser behover man antingen gora kontrollerade kors-
ningar eller studera individer med kant ursprung eller kiand familjetillhorighet.

Genernas effekter pa fenotypiska egenskaper kan antingen vara additiva
eller icke-additiva. En additiv effekt innebar att effekten adderas till alla de
effekter som andra gener bidrar med, medan icke-additiva effekter uppstar da
genernas effekt beror pa vilka andra gener som ingar i genotypen. Ett exempel
pa icke-additiva effekter 4r nir dominanta alleler doljer effekten av recessiva.
Beroende pa vilken typ av geneffekt som overvager, kan variationen mellan
individer antingen vara additiv, icke-additiv, eller en blandning av bada, vilket
ar det vanligaste. Heritabiliteten — den additiva variationens andel av den tota-
la variationen — ar ett arftlighetsmatt som anger hur effektivt det naturliga
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urvalet kan verka pa den aktuella egenskapen: ju mer additiv variation desto
mer kan medelvirdet for egenskapen forandras (Lynch & Walsh 1998).

Skattningen av den additiva ”selekterbara” variationen bygger frimst pa
jamforelser mellan besliktade individer som arvt sina gener fran ndgon
gemensam anfader, och darmed blivit mer lika varandra. Likheten mellan
sliktingar 6kar niamligen ju mer arftlig variation som finns i populationen:
om alla individer bar pa likadana gener kommer likheten mellan tva slakting-
ar inte att vara storre dn den mellan tva obesliktade individer. Tva vanliga
sdtt att skatta den additiva variationen dr att miata sambandet mellan forald-
rarnas egenskaper och deras avkommors, s.k. foraldra-avkomme-regression
(Figur 10), eller genom att jamfora olika halvsyskonfamiljer med varandra.
Den icke-additiva variationen kan uppskattas genom att kombinera olika
slags jamforelser, t.ex. mellan helsyskon och halvsyskon, i samma analys. Alla
dessa jamforelser gors med statistiska metoder (linjar regression, variansana-
lys, etc.) och forutsitter att man har matdata fran ett stort antal individer
med kant slaktskap. Sddana data kan komma fran besliktade individer som
harror antingen fran korsningsforsok (Figur 11) eller som man identifierat i
falt med hjilp av genetiska markorer eller genom faltobservationer. P4 senare
ar har det utvecklats statistiska metoder som kan utnyttja alla individer i ett
slakttrad for att mata kvantitativ genetisk variation i frilevande populationer
(Lynch & Walsh 1998; Garant & Kruuk 2005).

Foraldrarnas medelplantho jd ()

Figur 10. Ett enkelt satt att mata en egenskaps heritabilitet i en population &r s.k. féraldra-avkom-
me-regression. Diagrammet presenterar planthdjden for ett antal féraldraplantor och deras avkom-
mor i en vaxthusodlad population av den ettariga vaxten Nigella degenii. | figuren illustreras den
variant av metoden som gar ut pa att jamféra matvardet for varje avkomma med medelvardet for de
féraldrar som gav upphov till avkomman. | detta fall far man fram heritabiliteten genom att berékna
lutningskoefficienten for den regressionslinje som beskriver det linjara sambandet mellan foraldra-
och avkommevérdena. | det aktuella exemplet blir heritabiliteten 0.67. Féraldra-avkomme-regres-
sion forutsatter att féraldrarna parats ihop slumpmassigt, och att féréldrarna och avkommorna vuxit
upp under samma miljéférhallanden.
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Figur 11. En kvantitativ genetisk undersokning baseras pa matdata som samlas in fran ett stort
antal individer med ként sléktskap. Bilden visar ett odlingsexperiment med ca 7000 plantor av vax-
ten Nigella degenii. Plantorna representerade ett stort antal helsyskonfamiljer och odlades i slump-
massigt utvalda positioner, s att miljévariationen i odlingskammaren inte ledde till systematiska
skillnader mellan familjerna. Syftet med studien var att jamféra den genetiska variationen fére och
efter en extrem flaskhals. (Foto: Stefan Andersson)

Det ar vanligt att flera kvantitativa egenskaper samvarierar, t.ex. att langa
manniskor ocksd har langa armar. En sidan samvariation, eller korrelation,
kan bero pa arv eller miljo, eller pa en kombination av bada faktorerna. En
genetisk korrelation mellan tva egenskaper kan bero pa att samma gen paver-
kar bada egenskaperna samtidigt, eller att egenskaperna paverkas av olika
gener som nedérvs tillsammans. Sddana samband kan vara tillrackligt starka
for att forhindra att en population svarar pa ett naturligt urval om de korrele-
rade egenskaperna paverkas av selektion i olika riktning. Det dr ocksd mojligt
for en neutral (icke-selekterad) egenskap att forandras som en indirekt effekt
av att selektionen verkat pa nagon annan korrelerad egenskap. Genetiska
korrelationer kan delas upp i additiva och icke-additiva komponenter pa
samma sitt som man kan dela upp den genetiska variationen i de enskilda
egenskaperna. Skattningar av flera egenskapers genetiska variation och sam-
variation sammanfattas ofta i en G-matris. Denna anviands for att forutsaga
hur populationen forandras nar det naturliga urvalet verkar pa flera egenska-
per samtidigt (Lynch & Walsh 1998; McGuigan 2006).

Skattningar av genetisk variation och samvariation kan paverkas av flera
faktorer, t.ex. maternella effekter och genotyp-miljo-interaktioner. Maternella
effekter innebar att den fenotypiska egenskapen inte bara speglar de gener
som drvts fran fordldrarna utan ocksa praglas av moderns kondition, beteen-
de eller livsmiljo under individens tidiga utveckling. Maternella effekter gor
att beslaktade individer, t.ex. syskonen inom en avkommefamilj, blir mer lika
varandra dn vad som forvintas utifran slaktskapet och att populationens
genetiska variation darmed overskattas. Genotyp-miljo-interaktioner uppstar
da olika genotyper fran samma art eller population reagerar olika pa samma
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miljoforandring. Detta fenomen innebir att genetiskt olika individer kan ha
olika fenotyper i en miljé men identiska fenotyper i en annan, med foljd att
skattningen av den genetiska variationen beror pa i vilken milj6 individerna
jamfors (Figur 12). Maternella effekter kan undvikas genom att man gor jam-
forelser pa fadernet, t.ex. att man jamfor avkommor med sina fader och inte
med sina modrar. Problemet med genotyp-miljo-interaktioner kan endast
undvikas genom att skatta de genetiska variationskomponenterna i en sa
naturlig milj6 som mojligt. Ibland kan syftet vara att studera genotyp-miljo-
interaktioner over flera kontrollerade miljoer (Lynch & Walsh 1998).
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Figur 12. En genotyp-milj6-interaktion innebar att olika genotyper reagerar olika pa samma skillnad
i miljon. Man sager att de har olika reaktionsnormer. | figuren till vénster illustreras ett fall med tre
genotyper som varierar i plasticitet, fran en genotyp som inte reagerar alls (platt reaktionsnorm) till
en som reagerar valdigt mycket (lutande reaktionsnorm). Resultatet av denna variation ar att de tre
genotypernas fenotyp ar lika i miljo A och olika i milj6 B. Foljaktligen uttrycks mest genetisk varia-
tion i milj6 B, trots att exakt samma genotyper ar inblandade. | figuren till hdger visas ett fall dar
reaktionsnormerna korsas sa att genotypernas inbérdes rangordning forandras, den mest extrema
varianten av genotyp-miljo-interaktioner. Om den fenotypiska egenskapen ar ett direkt matt pa fit-
ness kommer det naturliga urvalet att gynna genotyp 1 i miljé B och genotyp 3 i miljoé A.

3.5.2 Variation mellan populationer
Det dr vanligt att lokala populationer utvecklar olika fenotypiska siardrag
eller anpassningar som en foljd av att olika evolutionira processer verkar pa
den genetiska variationen i populationerna. Med tiden uppstar skillnader
mellan populationer eller grupper av populationer som gor dem sd avgransa-
de att de kan betecknas som egna taxonomiska enheter, t.ex. arter eller
underarter. Denna differentiering beror ofta pa ett naturligt urval som orsa-
kats av skillnader i miljon, men slumpmaissiga och historiska faktorer kan
ocksd vara inblandade. Vissa typer av differentiering kan ske snabbt, i extre-
ma fall pd nagra fa generationer, och 6ver korta avstand, nagra fa meter eller
decimeter. I manga fall dr det svart att avgora om genetisk differentiering
beror pa lokal anpassning, genetisk drift eller skillnader i invandringshistoria.
Jamforelser av populationer i en eller flera konstanta miljoer, s.k. jamfo-
rande odling eller transplantationsexperiment ger en god indikation pa hur
mycket av differentieringen som ar genetisk och inte miljobetingad. Om indi-
vider kan klonas och odlas i flera miljoer, kan man se vilka fenotyper popula-
tioner kan utveckla i olika miljoer. Dessa reaktionsmonster skiljer sig ofta
mellan populationer pa ett sitt som visar att den miljobetingade variationen
kan evolvera och pa sa sitt bidra till populationers anpassningsférmaga.
Resultat fran jamforande odling kombineras ofta med ekologiska data for att
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avgora om differentieringen speglar miljoskillnader, t.ex. om strandsnackors
skaltjocklek ar storre pa exponerade strander an pa skyddade. I sidana fall
beror differentieringen sannolikt pa ett naturligt urval som verkat i olika rikt-
ning pa olika platser.

P4 senare ar har det blivit vanligt att mata genetisk differentiering i fenoty-
piska egenskaper som Qqr, andelen kvantitativ genetisk variation som finns
mellan populationerna. Detta matt ar direkt jamforbart med motsvarande matt
for markorgener (Fgp; Avsnitt 3.4.5.1) och forvintas ha samma virde som detta
nar bade den fenotypiska egenskapen och markorgenerna paverkas av genetisk
drift. Skillnader mellan Qg och Fgp ger en fingervisning om huruvida det
naturliga urvalet varit inblandat. En storre differentiering i den fenotypiska
egenskapen édn 1 selektivt neutrala markorgener (Ogy > Fgp) tyder pa att den
”optimala” fenotypen skiljer sig mellan populationer och att det naturliga urva-
let darigenom verkat i olika riktning i olika populationer (Whitlock 1999).

Korsningar mellan populationer kan avsl6ja hur manga gener som bidrar
till en genetisk differentiering, hur stora effekter varje gen har pa fenotypen,
hur generna samverkar, etc. I detta sammanhang har kopplingskartor (eng.
linkage maps) blivit ett allt viktigare hjalpmedel. En kopplingskarta visar de
uppskattade positionerna for ett antal molekyldra markorer pa kromosomer-
na, och konstrueras genom att analysera hur markorerna nedarvs fran indivi-
derna i de bada foraldrapopulationerna till de avkommor som uppkommit
genom korsningen mellan dem. Dessa kartor kan anvindas for att lokalisera
segment (Quantitative Trait Loci, QTL), som med stor sannolikhet innehaller
gener som kodar for de fenotypiska egenskaperna. I vissa fall har man lyckats
identifiera den eller de gener inom ett QTL-segment som kontrollerar skillna-
den mellan populationer. Forhoppningen ar att utveckla liknande metoder for
att studera kvantitativ genetisk variation inom populationer. Mycket tyder pa
att detta 4r mojligt, och att vi inom en relativt snar framtid far veta mer om
de genetiska mekanismer som leder till kvantitativ genetisk variation och
anpassningsformaga (Lynch & Walsh 1998; Erickson m.fl. 2004; Vasemagi
& Primmer 2005).

3.5.3 Inavels- och utavelsdepression

Den kvantitativa genetiska variationen kan ha sival additiva som icke-additi-
va komponenter. Medan den additiva variationen ar viktigt for anpassnings-
formagan, bidrar den icke-additiva genetiska variationen till inavels- och uta-
velsdepression. Inavelsdepression dar den minskning i tillvaxt, 6verlevnad eller
fertilitet som kan uppsta efter 6kad inavel (Figur 13). Inavelsdepression beror
till 6vervdagande del pa att skadliga recessiva alleler uttrycks i samband med
den okade homozygoti som foljer av inavel (Charlesworth & Charlesworth
1987;1999). I detta sammanhang anvinds inavelskoefficienten (F) som ett
matt pa inavel. Inavelskoefficienten uttrycker sannolikheten for att en individ
har tva alleler i ett lokus som idr lika genom arv (eng. identical by descent)
dvs. har sitt ursprung i samma historiska anfader. Inavelskoefficienten kan
berdknas for enskilda individer om man vet hur deras foraldrar 4r besliktade
(Lynch & Walsh 1998), eller uppskattas for en population om man vet hur
stor denna varit under tidigare generationer (Box 5).
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Graden av inavelsdepression anger hur snabbt den aktuella egenskapen,
ofta ndgot matt pa fertilitet eller 6verlevnad, minskar med 6kad inavelskoeffi-
cient. Ju storre minskning desto mer inavelsdepression. Manga organismer
har tvakonade individer och da ar det mojligt att skatta inavelsdepressionen
genom att jamfora avkommor fran sjilv- och korsbefruktningar. I arter med
skildkonade individer, dar sjalvbefruktning ar omojligt, maste istallet de
utkorsade avkommorna jamforas med avkommor fran mer avlagset beslikta-
de individer, t.ex. syskonparningar. Man kan ocksa utnyttja genetiska marko-
rer eller information om slaktskap fran faltstudier for att skatta inavelsde-
pressionen i frilevande populationer (Lynch & Walsh 1998).
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Figur 13. En jamforelse av den férvantade fertiliteten eller éverlevnaden i avkommor som harrér
fran sjalvbefruktning (S), korsbefruktningar inom populationen (IP) eller korsningar mellan popula-
tioner (MP). Jamforelsen i figuren bygger pa antagandet att avkomman fran inompopulationskors-
ningar har samma fertilitet eller 6verlevnad i alla populationer.

Korsningar mellan olika populationer ger ofta avkommor med hogre livs-
kraft och vitalitet an avkommor fran "normala” korsbefruktningar inom popu-
lationer (Figur 13). En sddan heterosiseffekt brukar bero pa att genpoolerna fix-
erats for olika skadliga alleler, sa att hybriderna kan maskera ett daligt anlag
fran den ena populationen med ett fungerande (ofta dominant) anlag fran den
andra (Charlesworth & Charlesworth 1987; Lynch & Walsh 1998). Ibland upp-
star dock utavelsdepression, en nedsatt fertilitet eller livsduglighet jamfort med
avkommor fran lokala korsbefruktningar. Detta fenomen kan bero pa att hybri-
der mellan populationerna blandar egenskaper fran tva populationer och darfor
klarar sig saimre i de miljoer som foraldrapopulationerna anpassat sig till. Uta-
velsdepression kan ocksa vara ett resultat av genomisk koadaptation. Genomisk
koadaptation innebar att det naturliga urvalet gynnar kombinationer av gener i
olika lokus som fungerar bra tillsammans. Dessa adaptiva genkomplex skiljer sig
mellan populationer beroende pa vilka mutationer som funnits till hands i de
lokala genpoolerna, och bryts upp i de hybrider som uppstar, med foljd att dessa
kan fa nedsatt fertilitet eller inte kan tillvixa pa normalt sitt. Hybriden i forsta
generationen (F) har alltid en fullstindig haploid genuppsittning fran vardera
forildragruppen, men nista generation kan p.g.a. rekombination komma att
sakna alleler fran den ena forildragruppen som behovs for att genkomplexet ska
fungera bra (Lynch & Walsh 1998).

Heterosis och utavelsdepression anvinds ofta som en affirsidé i odling
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och forsiljning av en del hushallsvixter, och gar till sa att individer fran tva
inavlade grupper korsas med varandra. De F;-hybrider som siljs 4r mycket
livskraftiga och har utmarkta egenskaper, men nar man forsoker korsa dem
for att fa nista generation sd blir resultatet misslyckat.

3.6 Molekylara markoérer kontra kvantitativ
genetisk variation

Undersokningar av genetisk mangfald baseras ofta pa molekyldra markorgener
och inte pa den variation som uttrycks i kvantitativa egenskaper. Detta fokus pa
”markorvariation” ar inte forvanande med tanke de stora experiment och mat-
serier som kravs for att mata kvantitativ genetisk variation, men det ar fortfa-
rande osakert hur vil variationen i markorgener speglar langsiktig anpassnings-
formaga. Om alla gener och alla fenotypiska egenskaper ar selektivt neutrala
bor overensstimmelsen vara god, eftersom effekter av genflode och genetisk
drift paverkar alla delar av genomet samtidigt, inte bara de DNA-segment som
anvinds i markorstudier utan ocksa de gener som uttrycks i den fenotypiska
variationen. Forlusten av additiv variation forutspas vara lika stor som forlus-
ten av heterozygotigrad (Box 5 och Avsnitt 13.2.1). [ sidana fall kan en forlust
av markorvariation vara en indikation pa att dven kvantitativ genetisk varia-
tion gatt forlorad. Antagandet om neutralitet kan dock ifragasattas, speciellt for
fenotypiska egenskaper, och mycket tyder pa att additiv ”selekterbar” variation
kan bibehallas som ett resultat av mutationer och olika slags balanserande
selektionstryck (Johnson & Barton 2005).

Arter med hog utkorsningsgrad visar ingen tydlig 6verensstimmelse mellan
markorvariation och anpassningsformdga. Inompopulationsvariationen i mar-
korgener — matt som heterozygotigrad eller alleldiversitet — tycks variera obero-
ende av den additiva variationen i ekologiskt viktiga fenotypiska egenskaper
(Reed & Frankham 2001). Dessutom brukar variationen mellan populationer
generellt sett vara hogre for fenotypiska egenskaper dn for markorgener (Qgr >
Fqr) (Merilda & Crnokrak 2001). Sammantaget pekar dessa resultat pa svarig-
heten att dra generella slutsatser om anpassningsformaga utifran markorstudi-
er. Daremot tycks variationen i markorgener ge en rittvisande bild av popula-
tioners inavelsgrad och allmanna vilbefinnande: forluster av markorvariation
brukar atfoljas av en minskad livsduglighet eller reproduktionsformaga (Reed
& Frankham 2003; Leimu m.fl. 2006).

Arter som endast forokar sig vegetativt eller genom sjialvbefruktning visar
ofta ett starkt samband mellan variationen i markorgener och fenotypiska egen-
skaper (Ramakrishnan m.fl. 2004). Franvaron av rekombination gor att alla
egenskaper, bade molekylara och fenotypiska, blir linkade till varandra i form
av ett antal multilokusgenotyper, som nedarvs mer eller mindre oforandrade
mellan generationerna. I dessa arter ger markorvariationen en god bild 6ver vari-
ationen i hela genomet, dven de delar som kodar for ekologiskt viktiga egenska-
per. A andra sidan gar det inte lingre att tala om ”neutrala” markérer eftersom
selektionen pa de fenotypiska egenskaperna paverkar alla delar av genomet.

69



4. Genetisk utarmning
| sma populationer

Sammanfattning:

Minskad populationsstorlek ar ett problem for manga djur- och vixter i
manniskopdverkade omraden. I detta avsnitt beskriver vi effekterna av
genetisk utarmning, den variationsforlust som forvintas ske i sma, isole-
rade populationer som ett resultat av slumpmassiga lokala processer
(genetisk drift). Forst behandlas den genetiska utarmning som yttrar sig
pa gennivan och som darigenom kan upptiackas med molekylargenetiska
metoder. Darefter beskriver vi vad som kan hinda med genetiskt utarma-
de populationers livskraft, fertilitet och langsiktiga anpassningsformaga.
Varije del inleds med en kortfattad teoretisk genomgang och avslutas med
en oversikt av den kunskap som kommit fram i empiriska studier, med
fokus pa djur och vixter som finns i Sverige. Resultaten fran empiriska
undersokningar visar att manga populationer ar tillrackligt sma och iso-
lerade for att paverkas av genetisk utarmning och att utarmade popula-
tioner ofta har lag fertilitet och 6verlevnadsformaga, som en foljd av
okad inavel eller att vardefulla alleler gatt forlorade. Enligt flera studier,
daribland svenska, kan det dock riacka med ett fital immigranter for att
eliminera eller atminstone lindra de negativa effekterna av inavel. Dare-
mot dr det svart att dra generella slutsatser om hur genetisk utarmning
paverkar populationers langsiktig anpassningsformaga, utifran de fa stu-
dier som hittills utforts i omradet.

De flesta populationer innehéller genetisk variation och denna variation
ar en forutsittning for arter och populationer att anpassa sig till nuvarande
och framtida miljoforandringar. Sedan 1980-talet har naturvardsbiologin ofta
fokuserats pa den forlust av genetisk variation, eller genetisk utarmning, som
forvintas ske i sma isolerade populationer, eller populationer som genomgatt
perioder da antalet individer varit mycket litet (flaskhalsar). Denna forlust
har sedan linge betraktats som ett problem for sallsynta djur och vixter, men
kan ocksa — och t.o.m. i annu hogre grad — paverka vanliga arter med stora
populationer, speciellt de som drabbas av den pagdende fragmenteringen av
landskapet (Ellstrand & Elam 1993; Frankham 1995a; Young m.fl. 1996).
Populationer kan ocksa vara genetiskt utarmade i omraden som koloniserats
via flaskhalsar efter den senaste istiden (Hewitt 1996).

En population kan vara genetiskt utarmad pa olika sitt: (i) manga alleler
har blivit sallsynta eller forsvunnit fran genpoolen, (ii) proportionen homozy-
goter har 6kat pa bekostnad av heterozygoterna i takt med att populationen
blivit alltmer inavlad, och (iii) genpoolen har fixerats for alleler som minskar
individernas och populationens livskraft och fertilitet.
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4.1 Genetisk utarmning pa genniva

4.1.1 Forutsagelser

Minga populationer dr sa sma att slumpen, eller den genetiska driften, far ett
stort genomslag pa antalet genkopior som fors vidare till ndsta generation.
Detta gor att frekvensen av olika alleler fluktuerar fran generation till genera-
tion, och att variation inom populationer forloras — forst forloras sallsynta
alleler och med tiden minskar den genomsnittliga heterozygotigraden (alleldi-
versiteten). Den genetiska variationen inom populationerna minskar medan
skillnaden mellan populationerna kan 6ka eller minska beroende pa om
slumpen verkar i samma eller motsatt riktning i olika populationer. Bada des-
sa processer sker i en hastighet som dar omvint proportionell mot den effekti-
va populationsstorleken (N,). Vad galler heterozygotigraden inom populatio-
nerna forvintas en proportionell minskning med 1/2N, per generation (Box
5; Avsnitt 13.2.1), tills genpoolen fixerats for samma allel i respektive gen
eller natt en jimvikt dar mutationer skapar ny variation i samma takt som
gammal variation forsvinner (Wright 1931; Kimura 1968).

Effekten av genetisk drift ar enklast att illustrera for populationer som
genomgdtt en kort period av liten populationsstorlek. En stor population som
minskat till ett N -varde pa 20 och behallit denna storlek under fem genera-
tioner forvintas innehalla 88 % av den alleldiversitet som fanns fore minsk-
ningen. Om populationen minskat till en individ (N, = 1) och denna etablerar
en ny population genom sjilvbefruktning, férvintas denna behalla endast
halften av diversiteten under den forsta generationen. En sd extrem flaskhals
forvantas ocksa minska antalet alleler betydligt, eftersom en (diploid) individ
endast kan fora med sig tva olika alleler per lokus till nasta generation. Det ar
speciellt de sallsynta allelerna som forloras (Nei m.fl. 1975).

Det behovs inte mycket genflode i form av gameter, pollen eller migreran-
de individer for att motverka genetisk utarmning. For en grupp populationer
som da och da utbyter gener med varandra forvantas en jamvikt dar effekter-
na av genetisk drift balanseras av sdvial mutationer som genflode. Ett sadant
jamviktslage uppnas snabbt for genetiska matt som uttrycker graden av diffe-
rentiering mellan populationer (GsT, FsT), men relativt langsamt for matt
som anger diversiteten inom populationer. Detta innebar att populationer i
ett nyligen fragmenterat landskap kan ha en alleldiversitet som fortfarande
praglas av en storre "historisk” populationsstorlek och att deras diversitet
kommer att minska ytterligare, innan de nar jamvikt med genflodet och
mutationshastigheten (Wright 1931; Varvio m.fl. 1986).

4.1.2 Empiriska studier

En meta-analys av publicerade resultat (omfattande 102 arter varav de flesta
djur) visade att skattningar av den effektiva populationsstorleken (N,) i
medeltal utgor ca 10 % av den populationsstorlek som bestims av antalet
individer i populationen (betecknat N) och att manga bestand ar tillrackligt
sma for att paverkas av genetisk drift och flaskhalseffekter (Frankham
1995b). I en nyligen publicerad meta-analys av 46 enzym- och DNA-studier,
omfattande 41 vixtarter i en lang rad lander diribland Sverige, kunde Leimu
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m.fl. (2006) visa att sma populationer i jaimforelse med stora generellt sett
har en mindre andel variabla gener, firre alleler per lokus och lagre alleldiver-
sitet (heterozygotigrad). Detta monster forklarar varfor sillsynta eller hotade
arter — som ofta forekommer i sm4, isolerade populationer — ofta har mindre
genetisk variation 4n vanliga, bade vad gailler "medelpopulationen” och arten
som helhet (Cole 2003; Spielman m.fl. 2004). Studier av markérgener har
ocksa bekraftat att genetisk utarmning leder till en 6kad slumpmassig diffe-
rentiering mellan populationer (Cole 2003).

Hassel (Corylus avellana) visar tydliga tecken pa genetisk drift, trots att
denna buske kan sprida sitt pollen 6ver ldnga avstind med vindens hjalp
(Figur 14). Populationer i Sverige saknar manga av de kloroplast-DNA-
haplotyper som finns i Syd- och Mellaneuropa, ett monster som sannolikt
beror pa flaskhalseffekter i samband med artens tidiga — och snabba —
invandring efter den senaste istiden (Palmé & Vendramin 2002). Det finns
ocksa resultat som pekar pa mer sentida och ”lokala” slumpeffekter: sma,
isolerade hasselpopulationer pa sydbranter i Norrland har farre variabla
gener, farre alleler per lokus, och lagre alleldiversitet an de stora och mer sam-
manhidngande bestand som finns i Sydsverige (Persson m.fl. 2004).

Figur 14. Hassel (Corylus avellana) har anvants i flera genetiska undersokningar for att studera
effekter av isolationsgrad och invandringshistoria. Svenska hasselbestand saknar mycket av den
genetiska variation i kloroplastgenomet som finns i Syd- och Mellaneuropa. Denna variations-
minskning beror sannolikt pa flaskhalseffekter i samband med artens snabba invandring efter isti-
den. Svenska forskare har ocksa pavisat sentida variationsforluster i de sma, isolerade hassel-
bestand som finns pa norrlandska sydbranter. (Foto: Myra bildbyra)

Hassels variationsforluster 4r mattliga och kan inte mita sig med de som
skett i sydsvenska populationer av hylsnejlika (Petrorbagia prolifera). Denna
ettariga sjalvbefruktare visar ett mosaikartat geografiskt monster i enzymlokus,
dar vissa populationer har fixerats for en allel, medan andra har fixerats for
ndgon annan allel. Nastan all genetisk variation (>90 %) aterfinns mellan
populationer (Lonn & Prentice 1990), medan motsvarande siffra for hassel ar
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8 % (Persson m.fl. 2004). Hylsnejlikan kan p.g.a. sitt reproduktionssystem, eta-
blera populationer fran enstaka individer, och manga fixeringar beror sannolikt
pa flaskhalseffekter. Dessutom torde mojligheten for ett utjamnande genflode
vara obetydligt — frona har inga spridningsanpassningar och de flesta pollen-
kornen lamnar aldrig de sma, reducerade blommorna.

Vissa arter dr forvanansvart motstandskraftiga mot genetisk utarmning.
Detta galler bl.a. varart (Lathyrus vernus), en insektspollinerad skogvixt som
saknar speciella mekanismer for frospridning. Variation i flera lokus visar att de
norrlandska utpostpopulationerna av denna vaxt har samma alleldiversitet som
de i Centraleuropa, nira refugieomradet, och det finns ingen skillnad mellan
populationer klassade som ”sma” (<150 ind.) eller ”stora” (>500 ind.). Den
hoga variationen i sma eller nordliga varartspopulationer avviker markant fran
den variationsforlust som dokumenterats i norrlindsk hassel, och kan bero pa
en langsammare invandring efter istiden (utan flaskhalsar) (Schiemann m.fl.
2000).

Senare ars studier av genetisk utarmning har till stor del fokuserat pa djur
och vixter som tidigare haft stora, sammanhingande utbredningar, men som
nu bildar sma, isolerade bestand i ett alltmer fragmenterat jord- eller skogs-
brukslandskap (Jacquemyn m.fl. 2004; Keyghobadi m.fl. 2005; Honnay m.fl.
2006; Prentice m.fl. 2006). Fragmenteringen har skett i sen tid, varfor det ofta
finns kartor eller flygbilder som kan visa hur olika fragment hangt ihop och hur
stora dessa varit tidigare. Denna kunskap kan kombineras med data fran mar-
korgener for att visa hur snabbt den genetiska utarmningen paverkat naturliga
populationer. Flera av de nyligen fragmenterade arterna visar tydliga tecken pa
genetisk utarmning, medan variationen i andra arter fortfarande praglas av den
storre populationsstorlek som fanns tidigare, i det mer sammanhingande histo-
riska landskapet (Keyghobadi m.fl. 2005). Andra resultat pekar pa att en habi-
tatfragmentering i vissa fall kan forhindra genetisk utarmning genom att 6ka
genflodet mellan mer avligsna bestand och pa sa satt introducera ny variation i
genpoolerna (Young m.fl. 1996; White m.fl. 2002).

Arter och populationer som nyligen genomgatt flaskhalsar har ofta lag
genetisk variation i markorgener. Detta galler bl.a. djur och vixter som lyck-
ats dterhdmta sig efter att ndstan ha varit utrotade, t.ex. den nordliga sjoele-
fanten (Mirounga angustirostris; Hoelzel m.fl. 1993), Mauritius-tornfalken
(Falco punctatus; Groombridge m.fl. 2000) samt den svenska baver- och varg-
populationen (Castor fiber, Canis lupus; Ellegren m.fl. 1993; 1996). I flera
fall, t.ex. Mauritius-tornfalken rader god 6verensstimmelse mellan den nuva-
rande variationsnivan och vad man skulle forvinta utifran antalet individer
under ”flaskhalsfasen”. I andra arter, speciellt sjoelefanten, dr variationen for
lag for att enbart bero pa flaskhalsen, sa i denna art maste andra faktorer
vara inblandade. Kanske speglar den ldga variationsnivdn inte en varia-
tionsforlust utan det faktum att rovdjuren som grupp brukar ha lag variation
i markorgener (Amos & Balmford 2001). Denna mojlighet visar betydelsen
av att ha ett bra jamforelsematerial nar man bedomer effekter av genetisk
utarmning och flaskhalsar, t.ex. stora populationer inom samma art (Ellegren
1993, Leimu m.fl. 2006) eller nagon vanlig art inom samma slikte (Cole
2003; Spielman m.fl. 2004).
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Figur 15. Dagens skandinaviska vargpopulation (Canis lupus) etablerades fran nagra fa immigranter

som anlande till omradet under 1980- och 1990-talet. Populationen har expanderat men visar tyd-
liga tecken pa inavel och genetisk utarmning. (Foto: Myra bildbyra)

|

Vissa flaskhalsar har f6ljts av en snabb aterstillning av variationen, sanno-
likt orsakad av ndgra fa immigranter som anlant till populationen efter flask-
halsen (Keller m.fl. 2001). Ett illustrativt exempel pa detta fenomen ar den
skandinaviska vargstammen (Figur 15). Efter att arten varit forsvunnen under
nagra artionden upptacktes 1983 en vargfamilj i sodra Skandinavien, mer dn
900 km frdn sina narmaste artfrander i Finland och Ryssland. Denna familj
inneholl endast ett tiotal djur under en f6ljd av ar, och visade tydliga tecken pa
genetisk utarmning i markorgener (Ellegren m.fl. 1996) tills i bérjan av 1990-
talet da populationen plotsligt borjade expandera och sprida sig till andra
omraden. Idag vet man fran mikrosatellitstudier (Bilaga 13.1.3) att expansio-
nen inleddes med en 6kning av variationen (0kad heterozygoti, flera nya alle-
ler), och mycket tyder pa att denna 6kning orsakades av ett enda handjur som
anldnt till populationen (Vila m.fl. 2002). Enligt nya mikrosatellitdata 4r det
individer med den storsta genetiska variationen som fortplantar sig, nagot som i
viss man lindrar de negativa effekterna av inavel i den skandinaviska vargstam-
men (Bensch m.fl. 2006).

4.2 Effekter pa fertilitet och dverlevnad

4.2.1 Mojliga effekter

Slumpmidssiga processer som genetisk drift paverkar alla delar av genomet, inte
bara de gener och DNA-segment som anviands i markorstudier utan ocksa de
gener som pa olika sitt paverkar individers fertilitet och 6verlevnad (fitness).
En forlust av markorvariation kan darmed vara en indikation pd att dven eko-
logiskt viktig variation gatt forlorad. I detta sammanhang maste man komma
ihag att ”viktiga” alleler kan forvintas ha en hog frekvens eftersom de gynnas
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av selektionen, och sidana alleler har en god chans att halla sig kvar dven i sma
genpooler (Nei m.fl. 1975). De fordelaktiga alleler som lattast forsvinner p.g.a.
slumpeffekter ar de som endast behovs vid sillsynta handelser (sjukdomsan-
grepp etc.), eftersom det inte finns ndgon selektion som kan halla uppe deras
frekvenser mellan dessa hiandelser (Amos & Balmford 2001).

Risken for ”allvarliga™ allelforluster dr ocksa stor i S-lokus som styr vixters
och svampars sjalvinkompatibilitet (Avsnitt 3.4.4). I normala fall gynnar ett
sadant system den eller de S-alleler som ar mest sallsynta; dessa traffar sillan pa
en kopia av sig sjalv och har darfor storre chans att foras vidare till nista gene-
ration. En population i jamvikt forvintas darfor innehalla ett stort antal S-alle-
ler med relativt laga frekvenser. En sidan genpool loper stor risk att forlora
alleler om antalet individer plotsligt minskar och den genetiska driften 6kar. En
forlust av S-alleler gor att fler individer kommer att ha identiska S-alleler och
darigenom inte kunna para sig med varandra, med foljd att populationens
reproduktion fungerar simre. Enligt datorsimuleringar har populationer med
farre dn 25 individer svart att behdlla tillrackligt méanga S-alleler for att uppratt-
hélla en hog fortplantningsformdga (Byers & Meagher 1992).

Samtidigt som variationen minskar férvintas sma, isolerade populationer
ocksa bli inavlade som ett resultat av att individerna blir alltmer beslaktade
med varandra. Denna inavel 4r helt och hallet en effekt av minskad popula-
tionsstorleken, och 6kar med 1/2N, per generation, dvs. i samma takt som
heterozygotigraden och den additiva kvantitativa genetiska variationen mins-
kar (Box §). Inaveln 6kar homozygotigraden och andelen alleler som ar lika
genom arv (eng. identical by descent). S smaningom blir homozygotin sa hog
att det kan uppsta inavelsdepression, pa samma satt som efter sjalvbefruktning
eller syskonparning (Charlesworth & Charlesworth 1987).

I takt med att inaveln fortskrider, forviantas ocksa att de recessiva gener som
orsakar inavelsdepressionen successivt sorteras bort, speciellt de alleler med sto-
ra negativa effekter pa fertiliteten och overlevnaden. En plotslig och pataglig
inavel forvantas darfor vara allvarligare i arter med stora, utkorsande popula-
tioner med mycket variation dn i arter med en lang inavelshistoria, t.ex. sjalvbe-
fruktare, som redan genomgatt en sidan ”purging-process” (ungefar: utrens-
ningsprocess) (Lande & Schemske 1985).

Flera populationsgenetiker har uppmarksammat den nedsittning i livskraft
och fertilitet som kan ske nir skadliga mutationer ackumuleras i genpoolen,
speciellt de som enskilt har sma negativa effekter. Dessa mutationer nar aldrig
hoga frekvenser i stora, sexuella populationer, dir de hélls i schack av det
naturliga urvalet, men kan fixeras i sm4, isolerade populationer, dir de slump-
missiga effekterna av genetisk drift 6verviager. Dessa fixeringar kan pa sikt
aventyra populationers overlevnad, trots att varje fixering i sig bara har en liten
effekt pa populationstillvaxten. Populationen kan dad hamna i en negativ spiral
dar varje ny fixering minskar populationens storlek sd att det blir annu lattare
for nasta mutation att fixeras (Avsnitt 3.4.4). Teoretiska modeller visar att den-
na “mutational meltdown” potentiellt kan utga fran relativt stora populationer
(N, > 1000), men i s4 fall tar det tusentals generationer innan sjalva utdéendet
intraffar (Lande 1995).

Risken for olika populationer att fixeras for exakt samma skadliga mutatio-
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ner ar mycket liten. Detta innebar att migranter fran en annan population ofta
bar med sig alleler som leder till hogre vitalitet och 6verlevnad an de muterade
anlag som rakar ha fixerats i den lokala genpoolen (Avsnitt 3.5.3). Sidana
frimmande gener gynnas av den naturliga selektionen och sprids snabbt i den
lokala genpoolen, med foljd att populationens fertilitet och overlevnad kan
aterstallas, pa engelska kallad genetic rescue effect” (ungefar: genetisk und-
sattning) (Ingvarsson 2001; Keller & Waller 2002).

4.2.2 Studier av naturliga populationer

Det har gjorts manga studier for att undersoka om genetiskt utarmade popula-
tioner lider av variationsforluster, inavelsproblem eller skadliga mutationer som
fixerats i genpoolen. Reed & Frankham (2003) sammanstillde resultaten fran
34 djur- och vixtstudier i en stor meta-analys, i syfte att undersoka sambanden
mellan genetisk variation, populationsstorlek och medelvirdet for olika matt
pa fitness (tillvaxt, fertilitet, 6verlevnad). Alla samband var positiva: individer i
stora eller genetiskt variabla populationer tenderar att ha hogre fitness dn indi-
vider i sma. Upp till 20 % av variationen i “medelfitness” kunde forklaras av
populationernas storlek eller genetiska variation. En uppdaterad meta-analys
av vaxtstudier (Leimu m.fl. 2006) bekriftade dessa resultat och visade att sam-
bandet kvarstod nir populationernas "medelfitness” jamfordes i kontrollerade
odlingsforsok. Orsaken till att sm4 eller genetiskt utarmade populationer har
nedsatt fertilitet eller 6verlevnad maste darfor vara genetisk, och kan inte
enbart bero pa en forsamrad miljo. Mycket tyder pa att nedgangen i fitness ar
som storst nar individer och populationer utsatts for olika former av stress (Kel-
ler & Waller 2002; Armbruster & Reed 2005; Frankham 2005a).

I manga fall har man kunnat visa att nedsatt fertilitet eller livsduglighet
beror pa inavel eller en genpool som fixerats for skadliga mutationer (van Treu-
ren m.fl. 1993; Keller & Waller 2002; Paland & Schmid 2003), men det har
ocksa gjorts forsok att koppla lag fitness till en forlust av specifika alleler. Vissa
forskare har forklarat gepardens (Acinonyx jubatus) och andra daggdjurs till-
bakaging med att arterna forlorat variation i gener som kontrollerar immun-
forsvaret, det s.k. MHC-systemet (O'Brien m.fl. 1985), men denna tolkning ar
kontroversiell, och mycket tyder pa att det i stallet ar miljofaktorer, speciellt
habitatforluster, som orsakat dessa nedgangar (Amos & Balmford 2001). Dare-
mot tycks vissa vaxtpopulationer ha forlorat alleler i sina S-lokus (DeMauro
1993; Byers 1995). Brist pa S-alleler kan forklara varfor sm4, isolerade popula-
tioner av slattergubbe (Arnica montana) i Holland och faltnocka (Tephroseris
integrifolia) i Sverige har lagre frosittning dn stora (Widén 1993; Luijten m.fl.
2000). I fallet med strandranunkel (Ranunculus reptans) verkar sma populatio-
ner lida av savil inavelsdepression och fixerade mutationer som forlorade S-
alleler (Willi m.fl. 2005).

Resultat fran experiment och markorstudier har bekraftat att genetisk
utarmning kan 6ka utdéenderisken for vilda populationer (Keller & Waller
2002; Frankham 2005b). Ett exempel ar en finsk undersokning som kunde
koppla en heterozygotiminskning i olika markorgener till en 6kad utdéenderisk
i alindska populationer av dngsnatfjiril (Melitaea cinxia) (Saccheri m.fl. 1998).
I ett stort svenskt utplanteringsforsok med dangsvaxten faltgentiana (Gentianella
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campestris) kunde Lennartsson (2002) pavisa ett tydligt samband mellan habi-
tatfragmentering, minskad frosattning och 6kad dodlighet hos froplantor, nar
de utsatta individerna var av en typ som maste pollineras av insekter for att
producera fron. Sambandet var tillrackligt starkt for att paverka populationer-
nas forvantade livslingd, men bara nar mer dn 40-50 % av det nodvandiga
habitatet forsvunnit. Nedgangen i fitness berodde dels pa minskad pollinations-
effektivitet (farre insektsbesok) och dels pa okad inavelsdepression i de fron
som trots allt bildades.

Betriaffande mojligheten for det naturliga urvalet att eliminera de alleler som
orsakar inavelsdepression i minskande populationer rader stor osikerhet, trots
att manga experiment och flera meta-analyser gjorts i omradet, t.ex. Byers &
Waller (1999) och Crnokrak & Barrett (2002). Daremot pekar flera resultat pa
att genetiskt utarmade populationer kan fa 6kad vitalitet och fertilitet efter ett
genflode fran andra populationer (Keller & Waller 2002). Detta kan ske spon-
tant, som i fallet med den svenska vargpopulationen (Vila m.fl; Avsnitt 4.1.2),
men ocksa som ett resultat av en aktiv utsittning. En minskande och alltmer
inavlad huggormspopulation (Vipera berus) i Skane borjade tillvixa efter det
att 20 hanar fran en annan lokal slippts ut i populationen. Denna expansion
berodde sannolikt pa att fler ormar 6verlevde till vuxen élder i den restaurerade
populationen (Madsen m.fl. 1999).

Det finns flera arter eller populationer som lyckats dterhiamta sig efter extre-
ma flaskhalsar, utan att fa ett tillskott av fraimmande alleler, t.ex. den nordliga
sjoelefanten och den svenska baverstammen (Hoelzel m.fl. 1993; Ellegren m.fl.
1993). Sadana exempel anfors ofta som ett argument mot tanken att genetisk
utarmning utgor ett problem for naturliga populationer. Man maste dock tinka
pa att ”lyckosamma” flaskhalsar utgor ett mycket litet urval av alla de flaskhal-
sar som intraffat, och att vi mycket sillan hinner observera de arter eller popu-
lationer som inte aterhamtar sig utan dor ut av genetiska eller andra orsaker.
Det kan ocksa ta lang tid eller kravas ndgon ovanlig handelse, t.ex. ett sjuk-
domsangrepp, som sarskilt provar populationens anpassningsformaga, innan
de negativa effekterna av flaskhalsen yttrar sig (Frankham m.fl. 1999).
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4.3 Effekter pa langsiktig anpassningsférmaga

4.3.1 Teoretisk bakgrund

Anpassning kan ske snabbt och ibland 4r bara en enda gen inblandad. Om
den positiva selektionen ar stark kommer den ”basta” allelen snabbt att bli
fixerad i det lokuset, och nar detta val intraffat avstannar anpassningsproces-
sen, sdvida inte annu ”battre” alleler skapas genom mutationer eller introdu-
ceras i populationen via genflodet. Denna begransning giller inte for de egen-
skaper som pdverkas av manga gener. Kvantitativa egenskaper kan bibehalla
en hog variation dven nir de utsitts for selektion. For det forsta skapas myck-
et variation eftersom det ar manga gener som kan mutera och rekombinera,
samtidigt som selektionen ar svag i varje enskilt lokus. For det andra kan
selektionen pa sddana egenskaper vara av sadant slag att den genetiska varia-
tion uppritthélls snarare dn elimineras (Johnson & Barton 200S5). Dessa fak-
torer gor att anpassningsprocessen kan fortgd under mycket lang tid, forut-
satt att genpoolen ar tillrackligt stor for att inte paverkas starkt av genetisk
drift och flaskhalseffekter.

Minskad populationsstorlek har negativa effekter pa anpassningsférma-
gan. Den selekterbara, additiva variationen (Avsnitt 3.5.1) forvantas minska
med 1/2N, per generation, dvs. i samma takt som enskilda gener forlorar
heterozygoti (Box 5). Denna minskning sker tills genpoolen natt en jaimvikt
ddr mutationer skapar ny variation i samma takt som gammal variation for-
svinner. Mangden additiv variation som kan uppratthéllas vid denna jamvikt
okar med den effektiva populationsstorleken, N,, enligt ett monster som
beror pa om och hur selektionen verkar pa egenskapen (Willi m.fl. 2006).
Beroende pa vilka antagande man gor om de mutationer som tillfor ny varia-
tion, bor N, vara minst 500 (bade positiva och negativa mutationer medrak-
nade) eller minst 5000 (negativa mutationer bortriknade) for att en popula-
tion skall uppritthalla normala” variationsnivder i egenskaper som paver-
kar den langsiktiga anpassningsformagan (Franklin 1980; Lande 1995).

Forekomsten av icke-additiv genetisk variation komplicerar bilden, speci-
ellt da populationer tvingas genom extrema flaskhalsar. I sidana fall kan den
selekterbara variationen 6ka eller hallas konstant trots en minskad popula-
tionsstorlek. En mojlighet ar att sallsynta recessiva alleler — som normalt inte
uttrycks i fenotypen — av slumpen far sa hoga frekvenser att det uppstar indi-
vider som ar homozygota for allelen. Eftersom dessa individer har en avvi-
kande fenotyp som inte fanns tidigare, blir mer av den genetiska variationen
”synlig” och darigenom tillganglig for det naturliga urvalet.

4.3.2 Empiriska studier ej entydiga

An s3 linge dr det fi studier som jimfort den additiva variationen i sma och
stora populationer, och dessa visar inte ndgra tydliga skillnader (Willi m.fl.
2006). Detta giller bl.a. svenska studier av de tva rodlistade dngsvixterna
faltnocka (Tephroseris integrifolia) (Figur 16) och luktvadd (Scabiosa cane-
scens), som bada varit foremal for kvantitativa genetiska analyser. Ingen av
dessa vixtarter visade tecken pa genetisk utarmning i ekologiskt viktiga egen-
skaper trots en 10-faldig (faltnocka) eller 200-faldig (luktvadd) skillnad mel-
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lan den minsta och storsta populationen i respektive undersokning. Heritabi-
liteten — den selekterbara, additiva variationens andel av den totala variatio-
nen — varierade fran karaktar till karaktdar men ldg inom samma intervall som
for vanliga vaxter, bade for de sma och stora populationerna (Widén &
Andersson 1993; Waldmann & Andersson 1998; Waldmann 2001). Jamfo-
relser av olikstora populationer har inte heller visat nagot tydligt samband
mellan additiv variation i fenotypiska egenskaper och alleldiversitet i markor-
gener (Waldmann & Andersson 1998; Reed & Frankham 2001), trots att den
genetiska driften forvintas paverka dessa matt pa samma sdtt. Sammantaget

tycks de processer som uppritthaller en hog variation i naturliga populatio-
ner vara tillrackligt starka for att motverka genetisk utarmning i ekologiskt
viktiga egenskaper, atminstone i de arter som hittills studerats.

Figur 16. Faltnockan (Tephroseris integrifolia) ar en av relativt f& svenska vaxter som varit foremal
for kvantitativa genetiska studier. Resultaten fran denna och andra hotade svenska vaxtarter visar
inte pa nagon genetisk utarmning i ekologiskt viktiga egenskaper, varken for stora eller sma
populationer. (Foto: Bjérn Widén)

Pa senare ar har man utfort experiment for att studera hur additiv gene-
tisk variation och anpassningsformaga forandras efter en kontrollerad minsk-
ning av populationsstorleken. I flera fall minskade variationen pa ett satt som
overensstimde med de teoretiska forutsigelserna, men ibland var minskning-
en for liten, och i flera fall okade variationen, speciellt i fitnessegenskaper
(fertilitet, Overlevnad, etc.) och da populationer tvingats genomga extrema
flaskhalsar (Willi m.fl. 2006). Flera forskare har dock ifrigasatt om sadan
variationsokning spelar nagon roll for evolutionspotentialen, eftersom den
ofta atfoljs av negativa inavelseffekter (Willis & Orr 1993; Barton & Turelli
2004). Under alla omstandigheter ar det svart att dra generella slutsatser om
populationers anpassningsformaga utifran de experiment som hittills utforts.
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5. Genetisk mangfald efter
genflode och hybridisering

Sammanfattning:

Ett visst genflode mellan lokalpopulationer ar oftast positivt och mins-
kar risken for lokalt utdéende och forlust av genetisk variation. Men
manskliga aktiviteter medfor ibland ett 6kat genutbyte mellan naturliga
djur- och viaxtpopulationer som dr negativt. I detta avsnitt beskrivs hur
ett alltfor stort eller langviga genflode kan paverka de populationer
som tar emot genflodet. Efter en kortfattad teoretisk genomgéng ger vi
en oversikt av den empiriska kunskap som finns i omradet. Det finns
flera fall, inte minst i Sverige, dar manskliga aktiviteter okat genflodet
genom att skapa granszoner eller ”hybridmiljoer” dar genetiskt olika
populationer eller narbeslidktade arter kunnat motas och utbyta gener
med varandra. Hos flera arter vet man att gener fran inforda eller
domesticerade arter spridits i den svenska naturen, som i fallet med
skogshare (gener fran filthare) och vixten gulluzern (gener fran blalu-
zern). Daremot har vi enbart fragmentarisk kunskap om det genflode
som sker ndr utplanterade skogstrad, faglar och fiskar med fraimmande
bakgrund kommer i kontakt med inhemska bestand i Sverige. Studier
av bl.a. lax visar att genflode kan vara skadligt genom att ge upphov till
hybrider med lag fertilitet och livsduglighet (utavelsdepression). I andra
fall har genflodet gatt sd langt att arters sarpragel hotas, som i fallet
med de individfattiga 6landska bestanden av silverviol som latt bildar
hybrider med andra arter. Ibland har det uppstatt populationer med
formaga att invadera naturliga ekosystem efter det att manniskan
underlittat hybridisering mellan narbesldktade arter. Avsnittet avslutas
med en kort diskussion om hybriders bevarandevirde samt en genom-
gang av de genflodesproblem som kan uppsta nir naturliga populatio-
ner forstarks eller restaureras med individer fran avligsna lokaler eller
odlade avelspopulationer.

Populationers genetiska egenskaper bestims forst och fraimst av evolutio-
ndra processer som verkat pa den lokala genpoolen (mutationer, naturligt
urval, genetisk drift), men de paverkas ocksa av genutbytet med andra popu-
lationer, i form av konsceller, sporer, pollen, fron eller migrerande och repro-
ducerande individer. Detta genflode ar ofta en positiv faktor, eftersom den
genom sammanlidnkningen av populationerna 6kar deras effektiva popula-
tionsstorlek och diarigenom motverkar den genetiska utarmning som orsakas
av genetisk drift och flaskhalsar (Avsnitt 3.4.5). Men genflodet kan dven bli
sa stort eller komma fran sa avlidgsna populationer att viktiga anpassningar
gar forlorade, eller produktionen av livskraftiga och fertila avkommor mins-
kar (utavelsdepression). En extrem variant av genflode ar hybridisering, dvs.
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korsningar mellan individer som ar sa olika att de klassificeras som olika
arter eller underarter (Ellstrand & Elam 1993; Levin m.fl. 1996).

Genflode och hybridisering ar processer som pa olika satt kan paverkas
av minskliga aktiviteter. Manniskans fragmentering av landskapet har & ena
sidan inneburit att populationer delats upp och att spridningsbarriirer upp-
statt, men i andra fall har det inneburit att det uppstatt granszoner och
“hybridmiljoer”, dar arter med ofullstandiga korsningsbarridrer antingen i
fraga om beteende eller fortplantningssatt kunnat motas och utbyta gener
med varandra. Manniskan har ocksa underlittat genflode genom avsiktliga
eller oavsiktliga utsittningar av frimmande arter eller genotyper som kunnat
bilda avkomma med vilda slaktingar i omradet. Detta giller mycket av det
djur- eller vixtmaterial som anviands inom jord- och skogsbruket, i fiskod-
lingar och utplanterade fiskpopulationer, samt for insaning i samband med
vagbyggen och liknande.

En genflodesproblematik kan bli aktuell i naturvardsbiologiska projekt
som gdr ut pa att forstirka eller restaurera populationer genom att tillfora
individer fran andra avlagsna lokaler eller underlatta spridningen mellan
lokaler.

5.1 Bakgrund

Ett inflode av frimmande gener kan ha flera negativa effekter pa genpoolen.
Om genflodet kommer fran alltfor avlagsna populationer kan det uppsta ut-
avelsdepression, dvs. avkommor har nedsatt livskraft eller reproduktion jam-
fort med avkommor fran normala korsbefruktningar inom populationerna
(Avsnitt 3.5.3). En speciell svarighet med utavelsdepression ar att den ofta
forst syns i den andra generationen efter hybridiseringen (F;), eftersom det dr
forst da de adaptiva genkomplexen borjar brytas upp. Om genflodet kommer
fran en art eller population med annorlunda karyotyp, t.ex. ett hogre kromo-
somtal, kan hybriderna bli sterila som en f6ljd av storningar i meiosen (Grant
1981). Utavelsdepression och hybridsterilitet utgor inte ndgot problem nar
genflodet ar litet, for d4 hinner det naturliga urvalet sortera bort de missan-
passande eller sterila individerna. Ar inflodet av gener ddremot stort, som i en
liten population nir denna kommer i kontakt med en stor, kan stora delar av
populationens reproduktion och livskraft ga forlorad (Levin m.fl. 1996).

Det kan ocksa uppsta problem da de frimmande generna har positiva
effekter pa fertilitet eller livsduglighet. Generna kan ge individerna stora och
omedelbara konkurrensfordelar och darigenom ersitta ursprungsgener som
behovs for den langsiktiga anpassningsformagan, med f6ljd att det aktuella
lokuset (och kopplade lokus) forlorar vardefull variation. Om 6kningen i fit-
ness dr tillrackligt stor kan populationen gynnas och dirigenom bli ett hot
mot andra arter och populationer. Detta scenario kan i vissa fall vara relevant
for de transgener och pa annat sitt modifierade gener som kan sprida sig fran
genetiskt modifierade organismer (GMO) till sina vilda sliaktingar (Ellstrand
m.fl. 1999), men giller ocksa de gener som okar livskraften genom heterosis-
effekter (Avsnitt 3.5.3). Heterosiseffekterna ar tydligast i F{-generationen,
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innan utavelsdepressionen gor sig gillande. Inflodet av frimmande gener kan
ocksa bli sa stort att populationen forlorar sin genetiska sarpragel och ”assi-
mileras” i en storre genpool, ett potentiellt hot mot populationer av sillsynta
arter som plotsligt kommer i kontakt med vanliga sliktingar (Ellstrand &
Elam 1993; Levin m.fl. 1996).

5.2. Empiriska studier

5.2.1 Studier av hybridfitness

Moijligheten for frimmande gener att etablera sig i naturliga populationer
bestams till stor del av hur hybriderna och deras avkommor klarar sig. Det
har gjorts manga studier for att jimfora hybrider med sina foraldrapopulatio-
ner, bade i kontrollerade miljoer och i faltforsok (Hufford & Mazer 2003).
Det ar relativt vanligt att F1-hybrider fran inomartskorsningar uppvisar hete-
rosis, medan utavelsdepressionen brukar synas i andra eller tredje generatio-
nen efter hybridiseringen, da fordldrarnas gener borjar rekombineras i storre
skala. I flera fall har man ocksa pavisat ett “optimalt korsningsavstand”, dar
alltfor korta avstand (mellan nara slaktingar) ger upphov till inavelsdepres-
sion medan alltfor langa leder till utavelsdepression. Det finns ocksa fall dar
antingen heterosiseffekten eller utkorsningsdepressionen 6vervager, eller dar
den dominerande faktorn beror pa vilket fitnessmatt man undersoker (Huf-
ford & Mazer 2003).

Studier av hybrider mellan arter visar samma variation: arthybrider kan
ha hogre, lagre eller oférandrad livsduglighet och fertilitet 4n sina fordldrar.
Resultaten kan bero pa vilka arter som korsats, vilken art som varit “moder”
respektive ”fader” i korsningarna, vilka populationer som representerat for-
dldraarterna, och vilken milj6 hybriderna vuxit upp i (Arnold 1997). Manga
hybrider tycks klara sig bra i nya eller storda miljoer (Levin m.fl. 1996) och
mycket tyder pa att det naturliga urvalet kan aterstalla medelfertiliteten i en
hybridpopulation genom att sortera bort de genotyper som lider av utavelsde-
pression (Campbell m.fl. 2006). Sammantaget tycks det vara svart att dra
generella slutsatser om ”genspridningspotential” utifran experiment som
endast omfattar en eller ndgra fa korsningar, hybridgenerationer eller odlings-
miljoer/sdsonger.

5.2.2 Genfléde och hybridisering efter storningar

Det finns manga exempel pa situationer diar manskliga aktiviteter brutit ner
korsningsbarridrer mellan arter eller populationer. Ibland kan det ricka med
en storning eller en miljoforandring for att arter skall fa kontakt och utbyta
gener med varandra. Enligt en australiensisk studie har tvd Banksia-arter med
overlappande blomningstider — och diarmed en storre mojlighet att bilda
hybrider — nar de vixer tillsammans pa stord mark lings viagkanter dn nir de
vaxer for sig sjilva, i sina naturliga miljoer (Lamont m.fl. 2003). Férekoms-
ten av “hybridmiljéer” bidrar ocksa till att manga hybrider i den europeiska
floran, t.ex. hybriden mellan humleblomster (Geum rivale) och den mer skug-
gilskande slaktingen nejlikrot (G. urbanum), ar relativt vanliga i vissa omra-
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den (Briggs & Walters 1997). Ett svenskt exempel pa ”storningsgynnad”
hybridisering dr den smala hybridzon som uppstitt mellan ograsvaxten small-
glim (Silene vulgaris) och den nirstdende alvarglimmen (S. uniflora ssp.
petraea) lings en gammal jairnviagsbank som loper i ost-vistlig riktning 6ver
Olands alvar. Enzymdata tyder pa ett omfattande genflode mellan arterna,
och 14 % av individerna i hybridzonen har en morfologi som tyder pa att de
kan vara hybrider (Runyeon-Lager & Prentice 2000).

Hybrider mellan olika fiskarter forekommer ibland i svenska vatten, spe-
ciellt efter storningar. Naturlig hybridisering mellan lax (Salmo salar) och
oring (S. trutta) dar <1 %, men i vissa paverkade vatten kan >25 % vara hybri-
der (Jansson m.fl. 1991). Man har ocksa kunnat pavisa en 6kad hybridisering
— och en minskad diversitet av savil arter och underarter — i vissa fiskslikten
som en foljd av den eutrofiering som drabbat Viktoriasjon: det allt grumliga-
re vattnet gor att hanar och honor av samma fiskart inte kdnner igen varand-
ra med foljd att fler parningar sker 6ver artgranserna (Seehausen m.fl. 1997).

5.2.3 Genetisk kontamination pa grund av inforda arter eller genotyper
Minniskans effekter pa genflode och hybridisering ar speciellt tydlig nar
inforda arter eller genotyper kommer i kontakt med vilda slaktingar i ett
omrade. Pa senare ar har man bl.a. uppmirksammat den genspridning som
kan intrdffa nir sydliga provenienser av skogstrad (mest tall, gran och bok)
planteras ut for att 6ka virkesproduktionen, nar uppfodda faglar (mest gras-
and, rapphona och fasan) satts ut for jaktindamal, eller nar forrymd eller
avsiktligt utsatt fisk (mest 6ring, lax, roding, sik och harr) med frimmande
genetisk bakgrund kommer ut i ursprungliga fiskbestand. Alla dessa situa-
tioner innebar mojligheter for genutbyte, eftersom de utsatta individerna har
en ringa grad av domesticering, en god formdga att sprida sig sjdlva eller sina
gener, och stora mojligheter att komma i kontakt med vilda bestind. Omfatt-
ningen av dessa genfloden ar oklar, eftersom det saknas effektiva system for
registeringar av de utsittningar som dger rum i Sverige, men det torde rora sig
om miljontals skogstrad, faglar och fiskar som sitts ut varje ar (Laikre & Pal-
mé 2005; Laikre m.fl. 2006). I fallet med gran (Picea abies) (Figur 17) kom-
mer mycket av odlingsmaterialet frin Osteuropa, framférallt Vitryssland, déir
arten har en lagre genetisk variation 4n i Skandinavien (Lagerkrantz &
Ryman 1990), nagot som pa sikt kan paverka den genetiska mangfalden
kring de planterade bestind som har sitt ursprung i detta omrade (Laikre &
Ryman 1996). Vad galler lax (Salmo salar) (Figur 18), en art med utpraglad
heminstinkt, finns det en uppenbar risk for genspridning nir odlade fiskar
sdtts ut for att forstarka lokala laxbestdnd, en atgiard som kan forvirra djuren
och fa dessa att vandra upp i fel vattendrag infor leken. Genetiska studier har
visat att lekande laxar i Vindeladlven i upp till 25 % av fallen kan vara fiskar
som slippts ut i andra dlvsystem (Angermanilven, Luleilven, Ljusnan) (Vase-
migi m.fl. 2005). Enligt norska och irlandska studier kan hybridisering med
forrymd lax snabbt forandra den genetiska variationen i vilda laxpopulatio-
ner (Crozier 1993; Fleming m.fl. 2000).
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Figur 17. Gran (Picea abies) kan sprida sitt pollen éver langa avstand med vindens hjalp. Férutom
detta naturliga genflode paverkas manga svenska granpopulationer av den genspridning som sker
nar frammande provenienser planteras ut fér att 6ka virkesproduktionen. An s& Iange vet vi mycket
litet om omfattningen och effekterna av detta genfldde. (Foto: Myra bildbyra)

Figur 18. Lax (Salmo salar) ar en art som ofta figurerar i bevarandegenetiska sammanhang, inte
minst i Sverige. Mycket av den svenska forskningen har fokuserats pa de genetiska férandringar
som kan sker nar odlade laxar satts ut for att férstarka lokala fiskbestand, en vanlig atgard i de
laxalvar som mynnar i Ostersjén. (Foto: Myra bildbyra)

Moijligheterna for genspridning torde ocksa vara stor fran nyanlagda
vagslianter dir man satt in grasfro med frimmande genetisk bakgrund. Flera
nya arter, s.k. grasfroinkomlingar, har kommit in i den skandinaviska floran
som ett resultat av insdningar (Aronsson 1997; Mossberg & Stenberg 2003)
och sannolikt har det ocksd forts in frimmande genotyper av inhemska arter;
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froblandningarna bestar till 6verviagande del av vanliga dngsgras som rod-
svingel (Festuca rubra), angsgroe (Poa pratensis), rodven (Agrostis capillaris)
och vildtimotej (Phleum pratense ssp. serotinum). Mycket av fromaterialet
kommer fran odlare eller frofirmor i Europa, men en del har nordameri-
kanskt ursprung (Aronsson 1997). Omfattningen av denna genspridning ar
okind, och har oss veterligen inte varit foremal for ndgra utredningar eller
genetiska studier.

Bland de domesticerade vixterna vet man att bortat 50 arter, inklusive 12
av de 13 viktigaste grodorna, har formdgan att spontant bilda hybrider med
en eller flera vilda sliktingar (Ellstrand m.fl. 1999; Ellstrand 2003). Av de
odlade viaxter som skulle kunna bilda hybrider med inhemska arter eller
populationer i Sverige kan namnas raps (Brassica napus; kan korsa sig med
akerkal, B. rapa och akerrattika, Raphanus raphanistrum), sockerbeta (Beta
vulgaris ssp. vulgaris; kan korsa sig med strandbeta, B. vulgaris ssp.
maritima), apel (Malus x domestica; kan korsa sig med vildapel, M.
sylvestris), blaluzern (Medicago sativa ssp. sativa; kan korsa sig med gullu-
zern, M. sativa ssp. falcata) samt graset krypven (Agrostis stolonifera) som
ofta anvinds pa golfbanor. Tva av de vilda arterna i denna upprikning, dker-
rattika och strandbeta, ar eller har varit rodlistade i Sverige (Gardenfors
2005).

Genetiska undersokningar har visat att gener frin domesticerade vaxter
redan spridits ut i naturen (Ellstrand 2003), och det finns dtminstone tva fall
dar transgener fran genetiskt modifierade vaxter lyckats etablera sig i vilda
populationer (raps, Warwick m.fl. 2003; krypven, Reichman m.fl. 2006). I
bada fallen ror det sig om gener for herbicidresistens som kunnat aterfinnas
flera kilometer fran odlingarna, om in i begransad omfattning. Inga av dessa
undersokningar avser svenska populationer, men studier i nirbeldgna omra-
den, bl.a. Danmark, har pavisat en omfattande genspridning fran (icketrans-
gen) raps till dkerkal, &tminstone nir den senare vixer som ogris i ekologiska
odlingar (Hansen m.fl. 2003; Jorgensen m.fl. 2004). Ibland kan genflodet ga i
bada riktningarna, som i fallet med sockerbeta. I sydviastra Europa, dar man
odlar betor for att producera det utside som saljs till betodlare, sker ett gen-
flode fran vilda, ettariga bestand till de odlade betfilten, med foljd att det
uppstar ”ograsbetor” som till odlarnas fortret gar upp i blom i stallet for att
lagra socker i bladrosetten (Viard m.fl. 2002). I omraden dar betor odlas for
sockerproduktionens skull har man dokumenterat ett genflode i motsatt rikt-
ning, fran sockerbeta till vilda bestand av strandbeta (Bartsch m.fl. 1999).
Huruvida genfléde fran sockerbeta paverkar svenska populationer av strand-
beta ar dock en 6ppen fraga. Det tydligaste resultatet av genflode mellan
domesticerade och vilda populationer i Sverige dr mellanluzern (Medicago
sativa ssp. varia), hybriden mellan den inhemska gulluzern och den inforda
bldluzern. Denna hybrid eller rattare sagt hybridsvarm 4r vanlig langs vag-
kanter och pa annan stord mark, och utmarker sig genom sin stora variation i
blomfirg (ljusbla till grona eller nastan svarta blommor) (Mossberg & Sten-
berg 2003).
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Figur 19. Fjallrav (Alopex lagopus) ar en starkt hotad art i den skandinaviska fjallvarlden. Pa senare
ar har man pavisat ett ytterligare hot mot denna art: hybridisering med férrymda blaravar. (Foto:
Myra bildbyra)

Det finns flera exempel pa hybridisering — och potentiellt genflode — mel-
lan minniskans husdjur och deras narmaste vilda sliaktingar, bl.a. inom slak-
tet Canis (hundar och vargar; Vila & Wayne 1999). Svenska zoologer har
nyligen pavisat hybridisering mellan vilda skandinaviska fjallravar (Alopex
lagopus) (Figur 19) och blaravar (en variant av fjallrav) som rymt fran pals-
djursfarmar, och mycket tyder pa att detta kan utgora ett hot mot den hart
trangda fjillraven (Norén m.fl. 2005). Senare tids forskning har ocksa pavisat
hybridisering mellan inhemska arter och ickedomesticerade arter som plante-
rats ut avsiktligt. Detta galler bl.a. skogshare (Lepus timidus) (Figur 20), som
under lang tid bildat fertila hybrider med falthare (L. europeus), en art som
introducerades i Sverige under 1800-talet i syfte att skapa nya jaktmojlighe-
ter. I detta fall sker hybridiseringen till storsta delen genom att skogshareho-
norna viljer att para sig med filtharehanar, nigot som man kunnat visa
genom att studera mitokondriernas DNA (Thulin m.fl. 1997). Pa senare tid
har dven hybridisering i den motsatta riktningen (faltharehona och skogsha-
rehane) kunnat pavisas (Thulin m.fl. 2006). En 6kad produktion av hybrid-
falkar for falkenerarindamal har okat risken for hybridisering med t.ex. vilda
pilgrimstalkar (Falco peregrinus). Minst ett sidant fall har noterats i sédra
Sverige, dir en falkenerarfalk med jaktfalkgener hiackat med en vild hona av
pilgrimsfalk (Lindberg & Nejse 2002).
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Figur 20. Den inhemska skogsharen (Lepus timidus) har under lang tid bildat fertila hybrider med
den inférda faltharen (L. europeus). Oftast sker hybridiseringen genom att skogsharehonor parar sig
med faltharehanar. Detta har man kommit fram till genom att studera variationen i mitokondriernas
DNA, som endast nedarvs pa modernet. (Foto: Myra bildbyra)

5.2.4 Utavelsdepression och genetisk assimilering

I ndgra fall har genspridningen gatt sa langt att den utgor ett problem for
populationen som tagit emot genflodet. Vilda laxar bildar litt avkomma med
snabbviaxande odlade laxar som rymt fran fiskodlingar eller slappts ut avsikt-
ligt. Hybriderna har lagre vitalitet 4n vilda laxar, och mycket tyder pa att den-
na utavelsdepression bidragit till att manga lokala laxbestind gatt forlorade
(McGinnity m.fl. 2003). I andra fall tycks problemet vara att arters sarpragel
gar forlorad. Hybridisering med kringstrovande hundar (Canis familiaris)
utgor ett stort hot mot den etiopiska vargen (C. simensis), varldens sillsyntas-
te och mest hotade hunddjur. I en population hade 8-17 % av vargarna en
genotyp eller morfologi som tydde pa att de var hybrider (Gottelli m.fl.
1994). Ett annat klassiskt exempel pa genetisk assimilering dar Cercocarpus
traskiae, ett extremt sillsynt trid som finns i ett 10-tal exemplar pa en liten 6
utanfor Kalifornien. Denna art kan korsa sig med en vanlig slikting, C. betu-
loides, och genetiska undersokningar visar att flera ”traskiea-individer”
egentligen dr hybrider mellan de tva arterna. Det finns en uppenbar risk att
den ursprungliga C. traskiae kommer att do ut p.g.a. hybridisering (Rieseberg
& Gerber 1995). En svensk motsvarighet dr den rodlistade silverviolen (Viola
alba) (Figur 21), som korsar sig med saval buskviol (V. hirta) som luktviol (V.
odorata) (Gardenfors 2005). Genetisk assimilering tycks ocksa vara ett pro-
blem for det nordnorska bestandet av polarblagull (Polemonium boreale)
som hybridiserar med den i omradet inforda arten blagull (P. caeruleum)
(Alm m.fl. 1995).
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Figur 21. Ett av hoten mot de 6landska bestanden av silverviol (Viola alba) ar att "hybridiseras bort”
i motet med vanligare arter som t.ex. luktviol (V. odorata). Denna hybridisering beror till stor del pa
manniskan, som underlattat luktviolens spridning, och darigenom okat kontakten mellan arterna.
(Foto: Myra bildbyra)

5.2.5 Transgener och heterosiseffekter
Det ar fortfarande osakert om ”transgener” eller pd annat siatt modifierade
gener kan forvintas sprida sig i svenska populationer och paverka dessas fer-
tilitet och livsduglighet. I en nyligen publicerad rapport sammanstailldes kun-
skapsldget om genspridning for tre artgrupper som kan bli aktuella for storre
introduktioner i svensk miljo: raps, skogstrad och fisk. Fa studier har utforts
och dessa visar inga tydliga resultat vad géller genspridningsmojligheter
(Palm & Ryman 2006). Transgen raps med okad insektresistens eller herbi-
cidtolerans verkar inte ha ndgon fordel i det vilda, och transgen hybridasp
(Populus tremula x P. tremuloides) med forandrad hormon- eller ligninhalt
tycks inte ha nagra fordelar i vaxthusexperiment. Vad giller skogstrad och
fisk saknas empiriska studier i naturliga miljoer och sammantaget maste kun-
skapsldget om transgeners spridningsformaga och ekologiska effekter beteck-
nas som otillfredsstallande (Palm & Ryman 2006).

Flera ogrisarter tycks ha uppkommit, eller blivit mer invasiva, efter det
att inhemska arter korsat sig med domesticerade sliaktingar (Barrett 1983;
Ellstrand m.fl. 1999; Ellstrand 2003). I flera fall har det uppstatt hybrider
med formaga att invadera och paverka naturliga ekosystem (Ellstrand &
Schierenbeck 2000). Detta galler bl.a. engelskt marskgras (Spartina anglica),
en tetraploid hybrid mellan de diploida foéridldraarterna S. maritima
(inhemsk) och S. alternifolia (inford fran Nordamerika), som spridit sig langs
den europeiska atlantkusten och pa ett mycket drastiskt satt forandrat vege-
tationen i vissa kustomrdden (Thomson 1991). Ett annat exempel ar arter i
slaktet slingervaxter (Myriophyllum-arter) som utvecklats till aggressiva ”vat-
tenogris” i delar av Nordamerika efter att ha spridits till och hybridiserat i
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detta omrdde. I detta fall tycks den 6kade invasionsformégan bero pa hetero-
siseffekter som uppratthdlls genom en effektiv vegetativ forokning (Moody &
Les 2002).

5.3 Betydelse for artbildning
och bevarandestatus

Mainga botanister, och pa senare tid ocksa zoologer, har fitt ett fornyat
intresse for hybridisering och genflode som naturliga evolutionara drivkraf-
ter. Hybridisering mellan arter ar relativt vanligt, speciellt bland karlvaxter
(angiospermer, ormbunkar etc.), men ocksa i vissa djurgrupper (fjarilar,
skogshons, andfaglar, karpfiskar), och det finns flera mekanismer, t.ex. kro-
mosomtalférdubbling, som kan ”stabilisera” hybrider sa att dessa inte ater-
korsar sig med sina fordldraarter. En hybridisering som foljs av aterkorsning-
ar kan ocksa leda till ett begransat genflode mellan olika arter, utan att gen-
poolerna smilter samman. Denna typ av genflode, eller introgression, gor att
fordelaktiga egenskaper kan spridas mellan arter (Rieseberg 1995; Arnold
1997; Mallet 2005).

Forekomsten av naturliga hybrider kan paverka hur man betraktar hybri-
disering och andra ”genflodesproblem” inom bevarandebiologin. Hybridiser-
ing foljt av kromosomtalfordubbling har gett upphov till manga distinkta och
endemiska arter i den skandinaviska floran, bl.a. i slaktet Sorbus (oxlar, ron-
nar) och orkidésliktet Dactylorhiza (handnycklar). Nagra av dessa allopoly-
ploider (Avsnitt 3.2.1) har hogt bevarandevarde, som hallebracka (Saxifraga
osloensis), en tetraploid art som uppstatt ur den diploida hybriden mellan
grusbracka (S. tridactylites) och klippbracka (S. adscendens) (Gardenfors
2005). T artkomplex med manga “unga” allopolyploider kan det ocksa vara
lampligt att ge ett hogt bevarandevirde for de diploida forildraarter som gett
upphov till allopolyploiderna, for att pa sa satt garantera en framtida artbild-
ning och evolutionspotential (Hedrén 2001).

5.4 Genetiska aspekter i restaureringsprojekt
och stdédutsattningar

Det ar viktigt att ta hansyn till genflodeseffekter nar man anvander sig av
frimmande populationer for att antingen forstarka befintliga populationer
eller etablera nya populationer i omraden dar den aktuella arten funnits tidi-
gare. Enligt Hufford & Mazer (2003), som utgick fran publicerade resultat
fran hybridstudier och transplantationsforsok, bor de forflyttade individerna
komma fran nirbelidgna populationer och/eller en miljé som liknar den
restaurerade sa mycket som mojligt. P4 sa satt undviks negativa effekter av
utavelsdepression och av lokal anpassning till avvikande miljoer. En annan
rekommendation var att maximera den genetiska variationen bland de for-
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flyttade individerna, for att minimera risken for genetiska flaskhalseffekter.

Demografiska studier av experimentella vixtpopulationer har till stor del
bekraftat de slutsatser som Hufford & Mazer (2003) kom fram till. Bland
annat tycks det vara en fordel att anvinda avkommor fran korsbefruktningar
(Luijten m.fl. 2002; Kephart 2004; Vergeer m.fl. 2004) och att maximera den
genetiska variationen bland de utplanterade individerna (Procaccini & Piazzi
2001; Ahlroth m.fl. 2003; Vergeer m.fl. 2005). I fallet med faltnocka (Tep-
hroseris integrifolia) tyder resultaten fran pagaende utsattningsforsok pa en
samre overlevnad och blomning efter syskonparningar dn efter korspollina-
tion inom eller mellan populationer (B. Widén, muntl.). I andra vaxtarter,
som slattergubbe (Arnica montana) och angsvadd (Succisa pratensis), tycks
pollen fran andra populationer ge battre avkomma — och en effektivare
restaurering — dn lokala korsbefruktningar, atminstone i de omraden som stu-
dierna omfattar (Luijten m.fl. 2002; Vergeer m.fl. 2004). I andra fall tycks det
vara negativt att anvanda ett frimmande genmaterial. Detta galler bl.a. klatt
(Agrostemma githago) och kornvallmo (Papaver rhoeas), tva vixter som in-
gar i manga angsfroblandningar. En schweizisk studie pavisade tydliga effek-
ter av utavelsdepression nar lokala genotyper av dessa arter korsades med
plantor av tysk harkomst, aven om det drojde till Fp-generationen innan de
negativa effekterna visade sig (Keller m.fl. 2000).

McKay m.fl. (2005) foljde upp rekommendationerna i Hufford & Mazer
(2003) med att foresla att de introducerade individerna maste ha samma
karyotyp som den mottagande populationen, sd att eventuella hybrider inte
blir sterila. De foreslog ocksa dtgarder for att forhindra de urvalseffekter som
kan uppsta nar man tvingas foda upp djur eller foroka vaxter i fangenskap
infor en utsattning. Uppfodning sker ofta i konstgjorda och skyddade miljoer,
t.ex. avelsstationer, djurparker eller botaniska tradgardar, och det finns en
uppenbar risk att populationer anpassar sig till dessa miljoer (Sundstrom
m.fl. 2004), med foljd att utsattningarna i den naturliga miljon inte gér sa bra
som man hoppats (Lynch & O'Hely 2001; Woodworth m.fl. 2002). Detta
problem kan férhindras genom att minimera antalet generationer i fingen-
skap eller genom att kontinuerligt anvanda nya (vildfingade) individer som
avelsforaldrar. Genetiska data fran odlade stammar av ostersjolax (Stahl
1983; Kallio-Nyberg & Koljonen 1997) och fran rovdjursbestinden i de nor-
diska djurparkerna (Laikre 1999) visar att man ocksd maste minimera forlus-
ten av genetisk variation och de inavelsproblem som kan uppsta i avelspopu-
lationer. Utsdttningar av fisk fran genetiskt utarmade avelspopulationer har
sannolikt bidragit till den variationsminskning som noterats i vissa populatio-
ner av oring (Salmo trutta) och harr (Thymallus thymallus) (Hansen m.fl.
2000; Koskinen m.fl. 2002; se 4ven Ryman 1981). Under vissa forhallanden
kan en framgangsrik uppfodning dock leda till en minskad variationsforlust
(Ryman m.fl. 1995; Wang & Ryman 2001).

Flera forskare har anviant molekylara markorer for att folja upp utforda
restaureringar, med avseende pa den effektiva populationsstorlekens (N,) och
den genetiska variationens utveckling. En restaurerad population av Grevillea
scapigera, en av Australiens — och varldens — mest hotade vixter, bestod
1996-1998 av tio mikroforokade genotyper som identifierats med AFLP-mar-
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korer (Bilaga 13.1.7.2). Ar 1999 aterstod atta genotyper, varav en enda stod
for drygt hilften av alla individer. Det extremt laga N,-virdet (= 2) gjorde att
man rekommenderade speciella atgarder for att forhindra kommande varia-
tionsforluster (Krauss m.fl. 2002). Ett annat exempel ar den repatrierade
population av jitteskoldpaddor (Geochelone hoodensis) som finns pa en av
Galapagosoarna (Espanoéla). Denna population hade fram till 2002 tillforts
1200 nya individer som producerats av tolv honor och tre hanar i ett
avelsprogram. Med hjilp av mikrosatellitdata kunde Milinkovitch m.fl.
(2004) skatta populationens N, -virde efter att ha identifierat modern och
fadern for 132 av de utplanterade djuren. Det laga virdet (= 6) indikerar en
risk for framtida variationsforluster savida inte avelsprogrammet modifieras.
Det finns ocksa exempel pa restaurerade populationer som behallit sin varia-
tion (Ramp m.fl. 2006) eller dir de utsatta individerna bidragit med nytt
genetiskt material utan att for den skull 6ka den totala genetiska variationen.
Detta giller ett av tva svenska utterbestand (Lutra lutra) som forstarkts med
djur fran Norge (Arrendal m.fl. 2004).

Genetiska aspekter har spelat en avgorande roll i tva svenska utsatt-
ningsprojekt, Operation Fjallgas och Storkprojektet. I fallet med fjallgas
(Anser erythropus), den mest hotade gasarten i Skandinavien, upphorde all
utplantering ar 2000, efter upptackten att avelspopulationen varit kontami-
nerad med gener fran blasgas (A. albifrons) och gragds (A. anser). Enligt ana-
lyser av mitokondrie-DNA kan sd minga som 36 % av avelsdjuren ha ett
hybridursprung (Ruokonen m.fl. 2007). For nirvarande pagar utredningar
om hur projektet kan dterupptas och vilka fjallgass som kan anvindas vid
framtida utsattningar. Det skanska Storkprojektet syftar till att ateretablera
en livskraftig population av stork (Ciconia ciconia), och har kommit sa langt
att frislappta storkar regelbundet hackar i Skane. Tyvirr stannar mdnga av
storkarna kvar under vintern, vilket innebir att de maste utfodras under lang-
variga koldperioder. Anledningen till den uteblivna flyttningsdriften ar for-
modligen att de utplanterade djuren harstammar fran nordafrikanska faglar
som saknar denna anpassning. For att rada bot pa detta problem har man
borjat ersitta den ursprungliga avelspopulationen med polska storkar som
forhoppningsvis representerar den nordliga ”flyttande” typen.
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0. Genetiska effekter
av beskattning

Sammanfattning:

Minga svenska djur- och vaxtarter utsitts for en regelbunden beskatt-
ning i form av fiske, jakt eller skogsbruk. I detta avsnitt ger vi en 6ver-
sikt av de relativt fa studier som undersokt beskattningens genetiska
effekter. Beskattning forvantas bl.a. oka risken for slumpmassiga varia-
tionsforluster genom att minska den effektiva populationstorleken. I en
studie av torsk ledde en lokal beskattning till ett 6kat inflode av indivi-
der (och gener) fran andra populationer, med foljd att det storskaliga
variationsmonstret paverkades. Det finns flera exempel pa beskattade
djurpopulationer som genomgatt en riktad evolutionar férandring i
fenotypiska karaktérer (tidpunkt for konsmognad, hornstorlek etc.),
som ett resultat av att beskattningen varit selektiv. I flera fall har denna
forandring minskat populationens formaga att dterhdmta sig efter en
period med alltfor hard beskattning.

Minskliga verksamheter som fiske, jakt och skogsbruk bygger till 6verva-
gande del pa fangst eller avverkning av naturligt reproducerade populationer,
men omfattar ocksa atgarder for att 6ka produktionen (stodutfodring, gods-
ling) och for att ersitta de uttag som gors fran bestanden, t.ex. utsattningar
med uppfodda eller forflyttade individer. Alla dessa atgiarder kan ha saval
direkta som indirekta effekter pa den genetiska mangfalden i vilda populatio-
ner. Beskattade populationer kan bli sd sma och fragmenterade att de forlorar
variation p.g.a. genetisk drift och flaskhalsar, och liknande forluster kan ske i
de djur- och vixtmaterial som anvinds i stodutsattningar, samtidigt som det
finns risk for skadligt genflode nir utsatta individer kommer fran andra
populationer (Avsnitt 4 och §).

Beskattade och dirmed ekonomiskt viktiga arter har bidragit med mycket
av den kunskap om genetisk variation som redovisas i denna kunskapsover-
sikt. Trots detta finns det relativt fa studier som beror de genetiska konse-
kvenserna av sjilva beskattningen (Laikre & Ryman 1996; Ashley m.fl. 2003;
Olsson m.fl. under tryckning). I ett teoretiskt arbete beskriver Ryman m.fl.
(1981) hur den genetiskt effektiva populationsstorleken (N,) — och risken for
variationsforluster — hos den svenska adlgstammen kan paverkas av olika
typer av jakttryck. Studier av mikrosatellitdata i ett torskbestand (Gadus
morbua) har visat att beskattning kan oka inflodet av individer — och gener —
fran andra populationer, och darigenom paverka det storskaliga varia-
tionsmonstret (Hutchinson m.fl. 2003). I fallet med sill (Clupea harengus),
som enligt mikrosatellitdata kan delas upp i tre genetiskt skilda populationer,
en i Nordsjon, en i Skagerack och en i Kattegatt/Ostersjon (Ruzzante m.fl.
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2006), forvantas de genetiska effekterna paverka flera bestand samtidigt.
Mycket av det moderna sillfisket sker namligen i de blandade populationer
som uppstar nar individer fran flera olika bestand vandrar till samma omrade
for att soka foda.

Beskattning kan vara selektiv pa ett sitt som paverkar naturliga popula-
tioners variation och produktionsformaga (Law 2000; Ashley m.fl. 2003;
Gardmark m.fl. 2003). Beskattning av vuxna individer gynnar tidig kons-
mognad (Roff 1992). Detta selektionstryck kan kombineras med ett urval for
smavuxenhet ifall beskattningen fokuseras pa stora individer, ndgot som ar
vanligt vid fiske (Conover & Munch 2002; Olsson m.fl. under tryckning).
Evolutionar forandring mot tidig konsmognad och/eller smavuxenhet mins-
kar reproduktionsformagan och populationens formaga att aterhamta sig
efter en alltfor hard beskattning (Law 2000; Conover & Munch 2002).

De senaste decenniernas nedgang av de nordatlantiska torskbestanden
(Figur 22) beror till 6verviagande del pa ett alltfor hart fisketryck (Myers m.fl.
1997). Mycket tyder pd att detta 6verfiske haft genetiska konsekvenser,
atminstone i det bestand som finns utanfor Kanadas 6stkust. Denna popula-
tion kollapsade under slutet av 1980-talet och borjan av 1990-talet, och har
inte dterhdamtat sig, trots det forbud mot torskfiske som infordes dar 1992.
Enligt en studie av Olsen m.fl. (2004) foregicks denna populationskollaps av
en period da torskarna borjade fortplanta sig vid allt yngre dldrar och mindre
storlekar. Detta berodde sannolikt pa att genotyper med sen konsmognad
fangades innan de hunnit producera avkomma och att andelen tidigt kons-
mogna genotyper dairmed okade. Forfattarna av artikeln menar att tidig
konsmognad kan utgora en varningssignal for en annalkande kollaps av
beskattade fiskpopulationer.

Figur 22. Torsk (Gadus morhua) utsatts for ett omfattande éverfiske i manga omraden. Enligt sena-
re ars studier har beskattningen av vissa torskbestand varit selektiv pa ett satt som minskat
bestandens tillvaxt och férmaga att aterhamta sig efter en nedgang. Under perioder med alltfor hart
fiske I6per sent knsmogna individer stor risk att fangas innan de hunnit producera avkomma.
Effekten av detta urval &r att "medeltorsken” borjar fortplanta sig vid yngre aldrar och mindre stor-
lekar, med foljd att populationens mojlighet att tillvaxa paverkas. (Foto: Myra bildbyra)
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Det finns flera indikationer pa att selektivt fiske ocksa gynnat en utveck-
ling mot tidig reproduktion/sméavuxenhet i europeiska fiskpopulationer. Detta
giller bl.a. torsken i Ostersjon (Cardinale & Modin 1999), harr (Thymallus
thymallus) i norska fjallsjoar (Haugen & Vollestad 2001), rodspatta (Pleuro-
nectes platessus) i Nordsjon (Grift m.fl. 2003) samt varlekande sill utanfor
Norge (Engelhard & Heino 2004).

Jakt kan forandra naturliga djurpopulationer om uttaget av individer
baseras pa fenotypiska egenskaper med hog heritabilitet. En sddan selektiv
jakt har sannolikt bidragit till att hanarna i ett kanadensiskt bestand av tjock-
hornsfar (Ovis canadensis) nu producerar mindre horn 4n de gjorde tidigare.
Denna jakt har till 6vervagande del fokuserats pa de djur som gett troféer i
form av stora, vilutvecklade horn. Ar 1996 inférdes restriktioner som
begransade jakten till att endast omfatta djur med fullt utvecklade horn, i syf-
te att bevara ungdjuren, dvs. individer som hade all sin reproduktion framfor
sig. Coltman m.fl. (2003) visade i en kvantitativ genetisk studie att hornstor-
leken, eller rittare sagt formagan att producera stora horn tidigt, har hog
heritabilitet (= 70 %) och att bestandets genomsnittliga hornstorlek minskade
med en fjardedel under de trettio ar som undersokningen omfattade. Som en
bieffekt minskade ocksa kroppsvikten. Det gar inte att utesluta att den mins-
kade hornstorleken paverkar fortplantningsformagan, med tanke pa
hornstorlekens stora betydelse nir hanarna konkurrerar om honornas gunst
under parningen (Coltman m.fl. 2003).

Mooney & McGraw (2007) har studerat hur selektiv beskattning paver-
kar vilda bestand av amerikansk ginseng (Panax quinquefolius). Denna flera-
riga vaxt har rotter som gravs upp for att exporteras till Asien, dar de
anvinds inom den lokala folkmedicinen. Beskattningen ar destruktiv (plan-
torna dor) och fokuseras pa de individer som har de storsta rotterna, efter-
som dessa ar ldttast att hitta och ger det storsta ekonomiska utbytet. Man har
idag forbjudit skord av individer som understiger en viss minimistorlek. For
att studera effekterna av beskattningen lit man ndgra vana ”ginsengskorda-
re” leta upp och markera de mest beskattningsbara plantorna i ett for dem
okant omrade. Alla plantor storleksbestimdes, och varje individ tilldelades
ett fitnessvarde beroende pa 6verlevnaden och fortplantningen dret darpa. I
ett scenario utan beskattning (alla plantor medraknande) okade fitness med
okad plantstorlek, dvs. det naturliga urvalet gynnade storvuxenhet. I ett sce-
nario med beskattning (endast ickeskordade plantor medriknade) blev sam-
bandet svagt eller obefintligt, som en foljd av att de flesta stora individerna
beskattats, dvs. tilldelats fitnessvardet 0. Uppenbarligen minskar det naturli-
ga urvalet for storvuxenhet i beskattade populationer. Fragan om detta for-
andrade urval har genetiska effekter ar fortfarande obesvarad, aven om
beskattade och obeskattade (skyddade) bestand tycks ha olika varia-
tionsmonster i markorgener (Cruse-Sanders & Hamrick 2004).

Ett vanligt satt att beskatta vilda vaxtbestand ar att skorda en del av bio-
massan i form av ho eller gronfoder, eller genom att lita de mjolk- eller kott-
producerande djuren konsumera denna biomassa direkt (bete). Slatter och
bete kan vara selektivt pa ett sitt som leder till 6kad anpassning (Snaydon
1987), vilket framgar av alla de slatter- eller betesekotyper som utvecklats i
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den svenska floran (Avsnitt 8). Ibland kan dock skorden av biomassa minska
den genetiska variationen. I en schweizisk studie av angssvingel (Festuca pra-
tensis) jamfordes populationer i angsmarker som slagits tva eller tre ganger
per ar under en elvaarsperiod. Enligt RAPD-analyser (Bilaga 13.1.7.1) hade
bestand som slagits med tatare intervall mer lika genotyper, dvs. mindre gene-
tisk variation, dn de som slagits mer sallan (Kolliker m.fl. 1998).
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/. Genetisk mangfald
och pagaende habitat-
och klimatférandringar

Sammanfattning:

Lokal anpassning uppstar nir olika populationer av en art blir gene-
tiskt anpassade till sina specifika miljoforhallanden. Lokal anpassning
ar mycket vanlig och en forutsattning for att den ska kunna ske ar att
det finns genetisk variation tillganglig i populationerna, eller att gene-
tisk variation kan tillforas genom genflode eller invandring.

Lokal anpassning kan studeras genom att flytta individer mellan
populationer, och se hur dessa klarar sig i sin nya miljo jamfort med de
individer som finns dar naturligt. Lokal anpassning kan ocksa pavisas
genom att studera kopplingen mellan forekomsten av en viss allel eller
fenotypisk egenskap och den miljo som populationen lever i. Det finns
manga exempel pa studier som visar att svenska arter utvecklat lokalt
anpassade populationer i vissa miljoer. Genetisk mangfald inom popu-
lationer har bl.a. visats paverka individers livskraft och fortplantning
(luddlosta, farsvingel) och populationers demografiska utveckling
(saport). Genetisk mangfald har ocksa mojliggjort den lokala anpass-
ning som pavisats hos manga svenska arter (t.ex. strandsnicka, bla-
mussla, sill, storspigg, spatistel, tall och vitklover).

Forekomsten av lokala anpassningar betyder att individer fran olika
populationer inte ar direkt utbytbara — lokalt anpassade populationer
har ett bevarandevirde i sig, en viktig aspekt vid restaurering, stodut-
sattning och utnyttjande av populationer.

Aven i framtiden kommer populationer att behdva anpassa sig till
lokala forhallanden, till exempel vid klimatférandringar eller nya typer
av fororeningar. Formagan att anpassa sig utgor en populationes evolu-
tiondra potential och ar generellt sett storre ju mer genetisk variation
som finns i en population. Svenska populationer ir i manga fall minst
lika variabla som populationer fran icke nedisade omraden. For varje
typ av anpassning behovs dock specifik genetisk variation. Hur denna
variation ar fordelad inom och mellan populationen, samt i hur hog
grad variationen kan spridas genom genflodet, ar i huvudsak okint och
ett omrade dar viktig kunskap saknas.

96



NATURVARDSVERKET
Rapport 5712 e Genetisk variation hos vilda djur och vaxter i Sverige

/.1 Lokal anpassning

En art kan ha generella anpassningar till exempelvis liv i vatten, torka eller
formdga att hantera vissa typer av foda, sasom fron med tjockt skal eller
snabba bytesdjur. Lokal anpassning 4dr daremot nir olika populationer av en
art ar genetiskt anpassade till skilda miljoforhallanden, och det uttrycks i oli-
ka egenskaper sisom morfologi, fysiologi och beteende. Lokala anpassningar
ar mycket vanliga och en forutsittning for att de ska kunna ske dr att det
finns genetisk variation i populationerna.

Lokal anpassning kan studeras genom experiment dar individer fran en
population flyttas till andra platser for att se hur de klarar sig dar. Individerna
kan ocksa flyttas at bada hallen mellan tvd eller flera populationer (reciprok
transplantation) eller sd kan de flyttas till en gemensam plats (ett s.k. com-
mon gardenexperiment) for att man ska kunna jaimféra hur individer fran oli-
ka miljoer klarar sig. Da kan man ocksa undersoka hur stor del av variatio-
nen som ar genetisk betingad. Det dr denna variation, som skiljer framgang i
den egna miljon jamfort med i andra miljoer, som utgor den lokala genetiska
anpassningen. Individer har utéver sadan lokal anpassning mojlighet till fysi-
ologiska anpassningar inom vissa granser, den lokala anpassningen flyttar
dessa granser sd att nya miljoer kan utnyttjas. Ocksa fenotypisk plasticitet
orsakar variation mellan individer och populationer; med det menas att orga-
nismer kan forandra sin fenotyp beroende pa hurdan milj6 de vaxer upp.
Exempelvis har fisk som lever strandnira omraden ofta en annan kroppsform
och diet jamfort med artfranderna i det 6ppna vattnet.

Lokal anpassning ar intressant och viktig ur bevarandesynpunkt eftersom
den avgor om och hur langt en population evolutionirt kan folja en miljofor-
andring.

7.1.1 Transplantationsforsok

En pionjir inom studier av lokal anpassning ar svensken Gote Turesson
(1922) som transplanterade vixter av samma art fran olika habitattyper till
en gemensam vixtplats (eng. common garden) for att studera vilka anpass-
ningar de fatt till sina respektive miljoer. Turesson myntade begreppet ekotyp
for att beskriva populationer inom en art som dr anpassade till en viss habi-
tattyp. En sentida studie av denna typ utfordes av Olsson & Agren (2002) dar
fron fran svenska populationer av fackelblomster (Lythrum salicaria) saddes
pa en gemensam vaxtplats i Umed. Studien visade att populationerna skilde
sig at i flera karaktarer: tid pd aret for tillvixt och blomning, resursfordelning
till vinterknoppar och tid tills viaxterna blev reproduktiva, beroende pa vilken
breddgrad de hirstammade fran. Aven blomformen varierade mellan popula-
tionerna men pa ett mer mosaikartat sitt.

Ett transplantationsforsok med spatistel (Carlina vulgaris) dar individer
forflyttades reciprokt mellan 12 naturliga grasmarker pa olika marktyper i
Sodermanland och Vistergotland utfordes av Jakobsson & Dinnetz (2005).
Lokal anpassning kunde pavisas eftersom den juvenila 6éverlevnaden var hog-
re i ursprungspopulationen. Individer fran de olika grismarkerna skilde sig at
i manga karaktirer nir de odlades tillsammans i traidgardsland. Jakobsson &
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Dinnetz (2005) visade ocksa att den lokala anpassningen var storst i stora
populationer som lag isolerade fran andra populationer och forklarade detta
med att lagre genflode fran omkringliggande populationer (vilka har andra
anpassningar) gor att den lokala anpassningen kan ga snabbare och lingre.

Transplantationsforsok dr vanliga inom foradlingsarbetet med skogstrad.
Ett odlingsforsok med svenska och tyska granar (Picea abies) visar att grovle-
ken pa resinkanaler varierar med ursprungspopulationens miljo: ju torrare
miljo desto triangre resinkanaler (Rosner & Hannrup 2004). Ett annat exem-
pel dr arstidsmassiga skillnader i starkelseomsittning mellan nord- och sydeu-
ropeiska tallpopulationer (Pinus sylvestris) uppodlade pa en gemensam plats.
Trad fran nordliga populationer var effektivare i att terta niring (kvave och
fosfor) fran barr som ska fillas (Oleksyn 2003).

I en annan typ av transplantationsférsok utsitts populationer med samma
genotypuppsattning for olika miljoer, varefter man mater eventuella genetiska
forandringar efter nagra generationer. En odlad variant av vitklover (Trifoli-
um repens) planterades i Sverige, Tyskland och Schweiz (Collins m.fl. 2002).
Efter tva till tre &r undersoktes hur de utplanterade populationerna skilde sig
fran ursprungspopulationen. Svenska och tyska populationer hade utvecklat
en storre mojlighet att variera bladtillvaxt efter temperaturen (6kad fenoty-
pisk plasticitet), samt storre mojlighet till atervaxt fran terminala knoppar
efter frystemperaturer. Alleler eller allelkombinationer som medforde hogre
overlevnad hade genom naturlig selektion blivit vanligare 4n i ursprungspo-
pulationen.

7.1.2 Genetiska skillnader mellan miljétyper — molekyldra genetiska markorer
Lokal anpassning kan ocksé studeras med hjalp av genetiska markorer. Om
vissa markorgener dr vanligare i en viss miljo visar det att allelerna antingen
selekterats direkt eller indirekt (de dr beldgna nira den gen som selektionen
verkat pa). Detta angreppssitt kraver manga oberoende observationer, t.ex.
en situation dar miljofaktorn varierar mosaikartat i ett landskap.

Med denna metod har man kunnat pavisa lokal anpassning till miljoer
som forandras over korta avstand hos flera vaxter i Sverige. Hos luddlosta
(Bromus hordeaceus) (Figur 23) dr enzymvarianter som ar kopplade till
amnesomsattningen olika vanliga i delpopulationer som vaxer i miljoer dar
vattenregim och jorddjup varierar. Delpopulationerna ligger 10 — 100 m fran
varandra (Lonn 1993). Ett liknade samband mellan enzymvariation och mil-
jotyper har iakttagits hos farsvingel (Festuca ovina) pa en skala av ca 100 m
(Prentice m.fl. 1995). Samma samband kunde aterskapas i ett faltexperiment
dar niringsamnen och vattentillgang varierades (Prentice m.fl. 2000). Lokal
anpassning har dven pavisats hos saport (Gypsophila fastigiata) dar enzymva-
rianter ar associerade till lavforekomst pa en skala av ca 50 meter — hog tack-
ningsgrad av lavar indikerar torrt och varmt lokalklimat. Saportsindivider
med ”rdtt” enzymvariant har ocksa bittre reproduktion i ”ratt” miljo (Lonn
m.fl. 1996). En liknande studie med AFLP-markorer (Bilaga 13.1.7.2) och
studier av bladform visar att tistlar som vixer som ogris pd ekologiska gar-
dar, konventionella gardar, langs vigkanter samt fran vilda populationer skil-
jer sig fran varandra pa ett konsekvent stt, vilket indikerar lokal anpassning
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i odlingslandskapet (Mikael Lonn m.fl. under utarbetande). Hos den sillsynta
artvickern (Vicia pisiformis) ar AFLP-markorer associerade med hur mycket
solinstralning populationen tar emot (Magnus Jonsson m.fl. under utarbetan-

de).

Figur 23. Luddlosta (Bromus hordeaceus) p& tunn jord pa Olands alvar, bland vit fetknopp (Sedum
album). (Foto: Mikael Lonn)

I Ostersjon finns en salthaltsgradient som i hog grad paverkar utbredning-
en av organismer. Gradienten ar frimst nord-sydlig, vilket innebar ett
metodproblem vid studier av lokal anpassning till just salthalten eftersom det
kan vara svart att skilja geografiskt lage fran salthalt. Det finns ett flertal
undersokningar som visar att olika typer av organismer ir genetiskt differen-
tierade utmed salthaltsgradienten vilket gor det troligt att manga arter ar
lokalt anpassade till Ostersjons salthalt (sammanstillt i Lonn m.fl. 1998). Ett
antal nya undersokningar stodjer ocksa att Ostersjdpopulationer ir lokalt
anpassade (Bekkevold m.fl. 2005; Riginos & Cunningham 2005).

Bekkevold m.fl. (2005) visade att populationer av sill (Clupea harengus)
som leker pa platser med olika salthalt ar genetiskt differentierade. Forskarna
undersokte flera populationer fran Atlanten och in i Ostersjon med hjilp av
mikrosatellitmarkorer (Bilaga 13.1.3).

Blamusslan i Ostersjon anses ibland vara en egen art (Mytilus trossulus),
skild fran den atlantiska blamusslan (M. edulis). De tva musselarterna hybri-
diserar med varandra si att blamusslorna har fler och fler 6stersjoalleler ju
lingre upp i Ostersjon de dterfinns (Riginos & Cunningham 2005). Ostersjo-
blamusslan visar tydliga tecken pa anpassningar till salthaltsgradienten. I syn-
nerhet associeras vissa alleler fran tva enzymlokus till salthalten, antingen for
att deras funktion ar direkt kopplade till salthalten, eller for att de gener som
kodar for dessa enzymalleler rakar vara beldgna bredvid gener som har en
funktion i salthaltsanpassning.
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Osterjopopulationer av sill/stromming (Clupea harengus) har visat sig
vara lokalt anpassade. Det finns en genetiska skillnad mellan Atlantpopula-
tioner och Ostersjopopulationer i ett specifikt mikrosatellitlokus, och efter-
som andra lokus inte visade nagon skillnad tyder det pa att selektionen verkat
sa att populationerna blivit lokalt anpassade (Larsson m.fl. 2007).

7.1.3 Genetisk differentiering mellan miljotyper — kvantitativa karaktarer

I en undersokning av dngsnitfjiril (Melitaea cinxia) pa Aland, dir miljén ir
mycket lik den svenska skirgarden, visade Kuussaari m.fl. (2000) att grupper
av angsnatfjarilen ar genetiskt anpassade till att utnyttja endera av sina tva
vardvaxter svartkdmpar (Plantago lanceolata) och axveronika (Veronica spi-
cata) i forhallande till vixternas utbredningsmonster.

Strandsnackan (Littorina saxatilis) bildar pa korta avstand (tiotals meter)
tva varianter (ekotyper) som dr anpassade till steniga strander (tjockskaliga
med stor 6ppning) respektive exponerade klippor (tunnskaliga med liten 6pp-
ning). Varianterna ar bildade pa plats (Panova m.fl. 2006). I detta system skil-
jer sig ocksa frekvenser av enzymalleler mellan snickekotyperna pa ett satt
som forvintas utifran de enskilda enzymens funktion i amnesomsittningen
(Panova & Johannesson 2004). Johannesson (2003) sammanfattar Littorina-
sndackornas evolutionira ekologi och beskriver att snackornas ekotyper kan
utvecklas parallellt i omraden dir dessa miljokontraster regelbundet uppre-
pas.

Storspigg (Gasterosteus aculeatus) (Figur 24) forekommer bade i Oster-
sjon och i sotvatten. Leinonen m.fl. (2006) undersokte skillnader i kropps-
form hos Fennoskandiska populationer. Det fanns tydliga skillnader i stors-
piggarnas kroppsform mellan 6stersjopopulationer och sjopopulationer, lik-
som mellan olika sjopopulationer, vilket forklarades med att populationerna
var lokalt anpassade. Diremot var den genetiska markorvariationen inte
kopplad till skillnaden mellan Ostersjon och sjoar, men det fanns sma men
tydliga skillnader mellan geografiska regioner (Mikinen m.fl. 2006).

Figur 24. Storspigg (Gasterosteus aculeatus). (Foto: Myra bildbyra)
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Allman frostfjaril (Operophtera brumata) kan utnyttja flera tridarter som
vardvaxt. Tva av dem, hagg (Prunus padus) och ek (Quercus robur), skiljer
sig mycket 4t i tid for 16vsprickning. I ett experiment dar man ville se hur
klackningstiden hos fjdrilarna var anpassad till den viard de var himtade fran,
visade Tikkanen m.fl. (2002) att det fanns en stark genetisk komponent i
klackningsdatum. Fjarilarna var alltsa lokalt anpassade till sina virdarters
16vsprickningstid.

Vid Bottenvikens strand vixer strandtrav (Arabidopsis lyrata). Fordel-
ningen av bladharighet mellan populationerna skiljer sig fran det genetiska
monstret i de markorgener som sannolikt ar selektivt neutrala. Olika grad av
harighet ger olika framgdng pa olika lokaler, vilket visar att strandtrav har
anpassat sig till de lokala forhallandena (Karkkdinen m.fl. 2004).

Studien av strandtrav bygger bl.a. pa en jamforelse mellan graden av dif-
ferentiering (matt som FgT) i markorgenerna och i den gen som kodar for
bladharighet. Eftersom harighetsgenen visade storre differentiering (hogre
Fg7-vdrde) dan markorgenerna drog man slutsatsen att det naturliga urvalet pa
bladharighet verkat i olika riktning i olika populationer. Pa senare ar har det
blivit vanligt att gora motsvarande jamforelser mellan differentieringen i mar-
korgener och kvantitativa egenskaper (QsT; Avsnitt 3.5.2). Sddana jamforel-
ser har utforts i svenska studier av vanlig groda och dkergroda (Rana tem-
poraria, R. arvalis; Palo m.fl. 2003; Cano m.fl. 2004; Knopp m.fl. 2007), tall
(Pinus sylvestris) (Waldmann m.fl. 2005) samt falt- och luktvadd (Scabiosa
columbaria, S. canescens) (Waldmann & Andersson 1998). Sammantaget
visar resultaten fran dessa och andra arter (Merild & Crnokrak 2001) en
hogre differentiering i fenotypiska karaktarer an i markorgener (OsT > FsT).
Detta monster ar helt i linje med de lokala anpassningar som sedan lange
dokumenterats i transplantationsforsok och ekotypstudier.

7.1.4. Mojligheter for framtida anpassningar

Den rika forekomsten av lokala anpassningar visar att manga populationer
har tillrackligt med genetisk variation for att svara pa det naturliga urvalet. I
detta sammanhang kan det ocksa vara intressant att fraga sig om det finns
tillrackligt med genetisk variation for att mota framtida miljoforandringar.
Langsiktig anpassningsformaga mats oftast genom att uppskatta den genetis-
ka variation som uttrycks i yttre, fenotypiska egenskaper och som darigenom
kan utnyttjas av det naturliga urvalet. Som redan papekats kravs det stora
dataserier fran individer med kant slaktskap for att bestimma de parametrar
som paverkar anpassningsformaga (genetiska varianser, genetiska kovarian-
ser, heritabiliteter etc; Avsnitt 3.5.1). Det har blivit allt vanligare att anvinda
kvantitativa genetiska metoder for att studera naturliga djur- och vixtpopula-
tioner, inte minst bland svenska forskare.

Faglar har spelat en avgorande roll i sidana studier beroende pa att det
ofta ar relativt latt att folja manga individer och halla reda pa deras sliktskap
i frilevande populationer. Under den senaste 20-arsperioden har svenska fors-
kare pavisat signifikant heritabilitet for en ldng rad fitnessrelaterade egenska-
per i halsbandsflugsnappare (Ficedula albicollis) (Gustafsson 1986; Merila &
Sheldon 2000), stare (Sturnus vulgaris) (Smith & Wettermark 1995), talltita
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(Parus montanus) (Thessing & Ekman 1994) och trastsangare (Acrocephalus
arundinaceus) (Akesson m.fl. 2007) samt undersokt hur den genetiska varia-
tionen uttrycks i olika miljéer (Larsson 1993; Merild 1997; Merild & Fry
1998; Kunz & Ekman 2000; Brommer m.fl. 2005).

I andra grupper av organismer har det varit mojligt att uppskatta den
genetiska variation med hjilp av korsnings- och odlingsexperiment. Studier
av vanlig groda och akergroda har pavisat signifikant heritabilitet for stor-
leks- och tillvixtparametrar (Laurila m.fl. 2002; Pakkasmaa m.fl. 2003;
Cano m.fl. 2004; Merild m.fl. 2004; Knopp m.fl. 2007), samt visat att gene-
tiska varianser och kovarianser kan skilja sig mellan olika populationer av
samma art (Cano m.fl. 2004; Knopp m.fl. 2007). I en svensk population av
fjarilen vinbarsfux (Polygonia c-album) pavisades genetisk variation i honor-
nas val av vardvaxt for larverna (silg kontra brannissla) (Nylin m.fl. 2005).

Vixter har ocksd varit foremal for kvantitativa genetiska studier, inte
minst de tradarter som sedan linge anvints inom det svenska skogsbruket
(tall, gran, bjork etc.). Av naturliga skil har man varit mest intresserad av den
genetiska variationen i egenskaper som paverkar tillvaxt och produktionsfor-
maga, men mycket av denna variation torde ocksa vara viktig for den anpass-
ning och differentiering som sker i naturliga populationer. Resultaten fran
svenska studier har pavisat genetisk variation i ekologiskt viktiga egenskaper
som tillvaxthastighet, 6verlevnad, torktalighet och resistens mot svampsjuk-
domar, i savil tall (Olsson & Ericsson 2002; Andersson m.fl. 2003; Persson
& Andersson 2003) och gran (Swedjemark m.fl. 1998; Hannerz m.fl. 1999;
Sonesson & Eriksson 2003) som vartbjork (Elamo m.fl. 2000; Stener &
Hedenberg 2003).

Det finns ocksa ett 6kande antal studier av vilda vixtarter. En population
av klofibbla (Crepis tectorum) inneholl signifikant genetisk variation i alla de
karaktdrer som sarskiljer olika ekotyper inom denna art, t.ex. bladform,
planthojd, blomningstid och frostorlek (Andersson 1991). Under senare ar
har svenska vixtforskare studerat kvantitativ genetisk variation i populatio-
ner av hotade och rodlistade viaxtarter som faltnocka (Tephroseris
integrifolia) och luktvadd (S. canescens) (Widén & Andersson 1993; Wald-
mann & Andersson 1998; Waldmann 2001). Andra jamfor svenska randpo-
pulationer med mer centrala populationer i Ost- eller Mellaneuropa, som
t.ex. de studier som dr gjorda av den rodlistade vresalmen (Ulmus laevis)
(Whiteley 2004; Black-Samuelsson & Whitley 2006). Inga av dessa vaxtstudi-
er visar pa nagon genetisk utarmning i ekologiskt viktiga egenskaper.

Sammantaget tycks det finnas gott om kvantitativ genetisk variation och
stora mojligheter for svenska djur- och vaxtpopulationer att anpassa sig till
pagaende eller framtida miljoforandringar. Om man vill veta vad som galler
for enskilda arter eller populationer i forhéllande till en viss miljoforandring
giller inte nodvandigtvis denna generalisering, utan fallspecifika studier
kravs.
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/.2 Lokal anpassning, kontra utbrednings- och
klimatférandringar

Klimatet har stindigt forandrats och arters utbredning har foljt dessa forand-
ringar. Det som skiljer dagens situation fran historiska hiandelser ar att land-
skapet ar starkt fragmenterat genom mansklig inverkan och att det samtidigt
finns farhagor om snabba klimatférandringar (Jump & Penuelas 2005).

Vi kan tanka oss att det finns en population pa en viss plats dir en snabb
klimatférandring intraffar. Populationen maste snabbt anpassa sig till klima-
tet — tillrdcklig genetisk variation kan finnas i populationen, men om klimat-
forandringen dr snabb eller drastisk kan ny variation behova tillforas, anting-
en genom mutationer eller genom genfléde fran andra populationer. Habitat-
fragmentering leder dock till att populationen har kraftigt begransade mojlig-
heter till spridning eller genflode, och den ar da fingad pa en plats utan
mojlighet till vidare anpassning. Alternativt skulle populationen kunna flytta
med klimatforandringen, men har ar aterigen fragmenteringen ett problem,
limpliga lokaler kan ligga utanfor artens spridningsrackvidd. Jump & Penue-
las (2005) forutspar att den kombinerade effekten av snabba klimatférand-
ringar och fragmentering kan omojliggora lokal anpassning i en arts hela
utbredningsomrade med utdoende som foljd. Riskerna ar forstas storst for
arter med begransad spridningsférmdaga — vaxter och sma djur, vars utbred-
ning ir fragmenterad (Figur 25) (se Edenhamn m.fl. 1999).
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Figur 25. Uppmatta spridningsavstand for olika organismgrupper redovisade i Edenhamn m.fl.
(1999). Sammanstalld av Per Sjogren-Gulve.

Joshi m.fl. (2001) utforde ett experiment dar de undersokte ndgra vaxtar-
ters lokala anpassning till olika klimat. Tre vanliga vaxtarter, hundiaxing
(Dactylis glomerata), svartkampar (Plantago lanceolata) och rodklover (Tri-
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folium pratense) flyttades mellan atta lokaler i Europa, varav en i Sverige.
Hos alla tre arterna fanns ett tydligt monster, inplanterade individer fran
populationer som lag geografiskt nira klarade sig battre an individer fran
populationer langt borta. Joshi m.fl. (2001) forsokte ocksa kvantifiera ”kli-
matiska avstind” mellan populationerna genom att berdkna skillnader i
medeltemperaturer i januari och juli samt medelarsnederbord. De klimatiska
avstanden hade ingen signifikant effekt pa populationernas framgang, medan
geografiskt avstind hade en tydlig effekt. Var tolkning ar att geografiskt
avstand anda skulle kunna avspegla klimatiska skillnader eftersom det ar den
huvudsakliga faktorn som varierar pa ett systematiskt satt med geografiska
avstand. Ett mycket intressant resultat var att flera hundiaxing- och rodklo-
verpopulationer 6ver huvud taget inte 6verlevde i de yttre delarna av forsok-
somradet (Sverige och Portugal), vilket visar att alla populationer i en art inte
innehaller de genetiska varianter som behovs for lokal anpassning. De popu-
lationer som kunde gé vidare i sin lokala anpassning var redan en bit pa vig
genom att ha anpassats till liknande férhallanden.

En undersokning gjord i sydviastra Europa (Jump m.fl. 2006) men av prin-
cipiellt intresse for Sverige visar att en molekylargenetisk markor (AFLP; Bila-
ga 13.1.7.2) ar kopplad till historisk och nutida temperaturanpassning hos
bok (Fagus sylvatica). Genen for 1ag respektive hog temperatur finns blanda-
de i de flesta populationer, de kan alltsa anpassas lokalt till ett férandrat kli-
mat. Det finns dock en grans: liglandspopulationer anpassade till ett varmt
lokalklimat har forsvunnit, och boken har spridit sig mot hogre och svalare
lagen. Forfattarna forutsiager att boken kommer att forsvinna fran varmare
delar av utbredningsomradet eftersom ny variation for att klara varmt klimat
saknas.

En artikel om anpassning till klimatforandringar hos tall i Finland visar
att tallpopulationerna innehdller mycket genetisk variation som dr kopplad
till klimatanpassning (Savolainen m.fl. 2004). En modell baserad péa kunskap
om denna variation och dess relation till dagens klimatskillnader mellan
populationerna visade att den genetiska anpassningen skulle slipa efter for-
andringen i klimat i forsta hand darfor att tallen ar sa langlivad att genetiska
forandringar i en population pa en viss lokal gar sakta. Forfattarna foreslog
att man for odlade arter kan plantera ut genotyper som ar anpassade till en
forvantad klimatforindring, men papekade ocksa att den langsamma anpass-
ningen kan bli ett verkligt problem for vilda vaxter, sarskilt i fragmenterade
populationer hos arter med liten spridningsférmaga. I vilken utstrackning
minniskan ska manipulera populationer, i synnerhet av vilda arter, ar en kon-
troversiell fraga.

/.3 Perifera och centrala populationer

Enligt traditionell uppfattning har utbredningsftériandringar pa grund av kli-
matférandringar skett genom att populationer flyttat eller dott ut. I en aktuell
artikel argumenterar Davis m.fl. (2005) for att evolutiondra processer ar en
viktig del i utbredningsfoérandringar, genom att populationer genom anpass-
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ning far battre tillvaxt och okad spridningsmojlighet. I vissa fall kan perifera
populationer vara ledande i en kolonisation, men om miljogradienten ar kraf-
tig kommer perifera populationer att vara alltfor paverkade av genflode fran
nérliggande mer centrala populationer. Eftersom ett mattligt fragmenterat
landskap motverkar alltfor stort genflode och manga populationer i Sverige
ligger pa sina respektive arters utbredningsgrans skulle vissa perifera popula-
tioner kunna spela en stor roll i framtida anpassning och utbredningsférand-
ringar.

Ostersjons salthaltsgradient gor att manga arter har en miljomissig
utbredningsgrins i Ostersjon (Johannesson & André 2006). De perifera
populationerna ar under ett starkt selektionstryck fran de begransande miljo-
faktorerna. Ostersjopopulationer av flera arter har generellt ligre genetisk
variabilitet inom populationerna och ar tydligt genetiskt skilda fran atlantpo-
pulationer av samma art. Forfattarna varnar for t.ex. stodinplantering av
torsk fran Atlanten for att dessa inte ir lokalt anpassade till Ostersjon och att
blandning av populationer kan forstora de anpassningar som den lokala
populationen har.

Ett komplext resultat redovisas i en studie av Santamaria m.fl. (2003), dar
populationer visar prov pa lokal anpassning samtidigt som de dven kan upp-
visa tecken pa laga nivder av genetisk variation. Vattenvixten borstnate
(Potamogeton pectinatus) insamlades fran flera europeiska populationer,
dadribland svenska. De utplanterades pa tre platser inom insamlingsomradet.
Centraleuropeiska populationer viaxte bast pa alla odlingsplatser vilket for-
fattarna forklarar med forlust av genetisk mangfald och inavel i sydliga och
nordliga marginella populationer. Emellertid har nordliga populationer for-
kortad livscykel medan sydliga populationer ar flerariga, dvs. de ar lokalt
anpassade. Forfattarna tolkar detta som ett kombinerat monster av slump-
missiga och adaptiva monster. Forlust av variation genom genetisk drift och
inavel har gjort de perifera populationerna mindre framgéngsrika med avse-
ende pa det generella fitnessmattet tillvaxt. Detta monster kombineras med
ett monster av lokal anpassning till sisongsvariation i de perifera populatio-
nerna. En slutsats kan vara att generella fitnessmatt inte nodvandigtvis
avspeglar organismers funktionalitet i deras lokala habitat.

I en studie av saport (Gypsophila fastigiata) pa Oland undersoktes popu-
lationer som hade olika lage (centrala/perifera) och olika niva av genetisk
variabilitet (matt med enzymelektrofores). Perifera populationer var mindre
genetiskt variabla och mer genetiskt olika varandra jamfort med centrala
populationer. Perifera populationer hade en snabbare demografisk omsatt-
ning. En forklaring till dessa monster kan vara att perifera populationer finns
pa habitat som ar marginella, bade ur aspekten att vara pa gransen till vad
arten klarar och att vara tillfalliga i tiden (Lonn & Prentice 2002). Ett intryck
fran denna studie 4r att marginella populationer ar dynamiska, de har snabb
omsattning och ar genetiskt skilda fran varandra.
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3. Genetisk sarpragel hos
svenska populationer

Sammanfattning

Taxonomiska enheter som arter, varieteter och former, liksom indel-
ningar i evolutionart signifikanta enheter och skotselenheter avspeglar
en genetisk differentiering som skett inom eller utanfor landet. Gene-
tiskt skilda grupper kan vara svara att urskilja morfologiskt (de ar
kryptiska) och det finns flera studier dar man med hjalp av molekylara
markorer kunnat uppticka tidigare okanda genetiska strukturer hos
svenska arter.

Lonn m.fl. (1998), som sammanstillde information om genetisk
sarpragel i svenska populationer, framholl att populationer med en
huvudsaklig utbredning i Sverige inte dr marginella ur ett genetiskt per-
spektiv, medan arter som har huvudsaklig sydlig utbredning och rand-
populationer i Sverige ar mindre genetiskt variabla i detta omrade.
Nordliga arter har ocksa mer nordliga istidsrefugier. Detta monster har
bekriftats av senare undersokningar. Likasa styrker senare studier att
populationer fran Oland och Gotland, Ostersjon med dess strinder,
fjallvarlden och det gamla odlingslandskapet dr genetiskt sarpraglade.

Vi foreslar forskningsfragor infor framtiden: Pa vilken rumslig niva
finns genetiskt funktionella enheter hos olika arter? Vilken genetisk
variation i Sverige ar speciell ur ett svenskt/europeiskt/varldsperspek-
tiv? En del undersokningar finns men manga organismgrupper (insek-
ter, mossor, lavar) dr underrepresenterade, liksom vanliga arter som
inom sig kan hysa speciella populationer. Hur forhaller sig lokal
anpassning, evolutionar potential, habitatfragmentering och genflode
till varandra? Hur paverkar detta samspel utbredningsforandringar till
foljd av den pagaende klimatférandringen? Hur ska man mata genetisk
variation pa ett snabbt och effektivt sitt sa att matten avspeglar funk-
tionella aspekter, som lokal anpassning, evolutionir potential, inavels-
depression och hybridisering? Hur paverkar den genetiska sammansatt-
ningen av de arter som ar huvudkomponenter i viktiga svenska eko-
system, deras funktion, artsammansattning och stabilitet?

8.1 Genetisk eller taxonomisk variation?

Hur man ska definiera vad som ar en art ar mycket debatterat bland forskare,
eftersom det inte finns ndgon av naturen given uppdelning av arter. Det biolo-
giska art-begreppet — en art bestar av de individer som under naturliga betingel-
ser far eller skulle kunna fa fertil avkomma med varandra — fungerar i prakti-
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ken ofta mycket vil, det ar ingen tvekan om att en rav eller en blasippa ar arter.
Det finns tillfallen nar det biologiska artbegreppet inte fungerar utan problem,
som till exempel hos en art med mycket stor utbredning, dar de mest fjarran
populationerna ar tydliga arter jamfort med varandra, men inte ar det jamfort
med mellanliggande populationer. Hos bakterier och virus som har andra sitt
att foroka sig och utbyta genmaterial med varandra dn det normala” tvakona-
de systemet ar det ocksa svart att tala om arter. Skillnader mellan arter ar for-
stas ocksd genetiska, men i termer av bevarande av genetisk variation talar man
vanligen om variation inom arter. Inomarts-variation har traditionellt studerats
av systematiker, som beskrivit morfologiska skillnader inom arter, vilket gor att
populationerna inom arterna kan delas in i tydliga grupper beroende pa att det
finns karaktarer som skiljer en grupp fran andra grupper. Inom en art kan det
da finnas, underarter, smaarter (konlost bildade arter, dar en miangd morfolo-
giskt distinkta klonlinjer kan urskiljas i vissa artkomplex, t.ex. fibblor och
maskrosor), raser (geografiska grupper), varieteter och former.

Nir evolutionira ekologer beskriver genetisk variation inom arter gors det-
ta i forsta hand i forhallande till en miljovariation. Grupper inom en art som ar
anpassade till en viss milj6 t.ex. torra miljoer, havsstrander eller kalkrik jord
kallas d4 ekotyper. Ar anpassningen mer tillfillig till en viss lokal kallas grup-
pen epityp.

Nar molekylargenetiska metoder kom i allméant bruk kunde man i storre
utstrackning spéra vilka populationer som har en gemensam evolutionar histo-
ria. Systematiskt kallas dessa grupper klader, en del anser att dessa klader ska
utgora basen for artuppdelning — ett kladistiskt artbegrepp . Fran ett natur-
vardsbiologiskt perspektiv kallas historiskt skilda grupper inom en art kallas
evolutionart signifikanta enheter (eng. evolutionary significant unit, ESU;
Moritz 1994). En ESU kan besta av manga individer och populationer. Ur beva-
randeekologisk synvinkel 4r det intressant att se vilka delar inom en ESU som
fungerar som sjalvstandiga biologiska enheter och darfér maste observeras och
skotas var for sig i ett bevarandeprogram. Detta kan man utvardera genom att
se hur demografiskt sjalvstindiga grupperna ar, dvs. om det dr hiandelser inom
gruppen (som fodelse och dod) som bestimmer om gruppen okar eller minskar
i storlek eller om immigration fran andra grupper ar en viktigare faktor. Separe-
rade grupper med sjilvstindig demografi kan urskiljas som skotselenheter (eng.
management units, MU). Eftersom det 4r mycket svart att observera vilka indi-
vider som fotts i en population respektive spridits dit, anvinder man ofta gene-
tiska metoder for att identifiera en MU. Vilka granser som ska sittas for att
urskilja en skotselenhet diskuteras i Palsboll m.fl. (2007). Forfattarna framhal-
ler att det inte racker med att tva grupper ar statistiskt genetiskt skilda at, utan
att gransen maste sattas utifrain demografiska data. De foreslar att grupper med
mindre dr 10 % immigration per generation kan anses vara skilda skotselenhe-
ter, men att granserna bor vara olika for olika arter, omraden och skotselatgar-
der. Moritz (1994) definierade ESU utifran deras evolutionara historia, en ESU
ar da i stort sett likvardig med en art i det kladistiska artbegreppet. Ett annat
satt att betrakta ESU (Crandall m.fl. 2000) ar att de inte skall vara ekologiskt
utbytbara (de ska ha olika anpassningar) eller genetiskt utbytbara (genflodet
mellan dem ar begrinsat). Det senare sittet att avgransa ESU narmar sig
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begreppet skotselenheter och ligger begreppsmassigt narmare det biologiska
artbegreppet dir enheter urskiljs efter funktion och inte efter evolutionir histo-
ria. Vad som ar evolutionart signifikanta enheter och skotselenheter kommer
att fortsatta att debatteras. Det gar inte alltid att urskilja tydliga enheter, Laikre
m.fl. (2005b) diskuterar genetik hos bestand av fisk i Ostersjon, dir de urskiljer
tre typer av genetisk populationsstruktur: distinkta, kontinuerlig och ostruktu-
rerade.

Ett exempel pa en undersokning dar skotselenheter definierats — i detta fall
ur fiskesynpunkt — ar Laikre m.fl. (2005a), som studerat gadda (Esox lucius) i
Ostersjon. Med hjilp av mikrosatellitvariation och sambandet mellan genetiskt
och geografiskt avstand mellan gaddorna observerade forfattarna att popula-
tionerna var genetiskt differentierade pa ett avstand av 10-15 mil, vilket
foreslogs som storleken pa skotselenheterna.

Oavsett hur genetiska grupper urskiljs inom en art sd dr de intressanta ur
aspekten bevarande av genetisk variation: grupper som ar genetiskt skilda fran
varandra har ett eget bevarandevirde eftersom de innehéller en egen delmingd
av den genetiska variation som finns inom en art. Man kan ocksa se det som att
i bevarandet av en art ingdr att bevara dess genetiska variation. En art ar sum-
man av den genetiska variation som finns i dess populationer, och utan varia-
tion kan arten inte fortsitta att utvecklas och anpassas. Ett exempel pa ett
sadant tinkande ges i Hailer m.fl. (2006) dar man visar att lokala bevarandein-
satser i norra Europa for havsorn (Haliaetus albicilla) har bevarat mer av den
totala variationen inom arten in ett tinkt bevarande av endast den stora och
livskraftiga population i Norge.

Undersokningar av genetisk variation inom arter gor det mojligt dels att
uppticka skillnader som inte r uppenbara morfologiskt. Inom vad som morfo-
logiskt kan urskiljas som den vanliga varieteten av brudsporre (Gymmnadenia
conopsea var. conopsea) kan tva genetiskt starkt skilda grupper avgransas, en
tidigblommande och en senblommande variant. Molekylargenetiska undersok-
ningar visade att den senblommande varianten conopsea tillsammans med den
likasd senblommande varieteten densiflora bildade var sin tydligt utskild grupp,
vil motsvarande artniva. De tidighlommande conopsea-plantorna visade sig
vara betydligt mer besliktade med luktsporre (G. odoratissima) in med sina
senblommande artfrander (var. densiflora). Att behandla brudsporre som en art
i bevarandesammanhang blir i detta fall fel — skillnaden finns mellan de tidig-
och senblommande grupperna Gustavsson & Lonn (2003).

Aven inom rostvitmossa (Sphagnum fuscum) finns det tva genetiskt tydligt
separerade grupper som ar kopplade till miljovariation inom en och samma
mosse. Gruppernas miljo skiljer sig i grundvattenniva och pH (Gunnarsson
m.fl. 2007). Det ar sannolikt att inomartsstudier av 4ven andra arter skulle ge
motsvarande resultat.
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8.2 Skandinaviska populationers
bevarandevarde

Alla landlevande arter som finns i Skandinavien har kommit hit efter den senas-
te istiden (Lonn m.fl. 1998). De taxonomiska grupper som bara finns har ligger
antingen pa en lagre taxonomisk niva an art eller utgors av nybildade arter s.k.
mikroendemer, vilket betyder att det i huvudsak ar evolutionira hindelser pa
plats som skapat genetisk sarpragel i Skandinavien. Ingen art vi kdanner till exi-
sterar hdr utan att finnas kvar ndgon annan stans, vilket inte ar sarskilt forva-
nande eftersom liknande miljéer finns i vara grannomraden.

De som anser att svenska populationer inte har ndgot bevarandevirde tan-
ker sig ofta detta ur ett artperspektiv — nasta istid kommer att utplana allt i Sve-
rige och de populationer som finns har kommer inte att hinna sprida sig till
istidsrefugier. For denna tanke finns inga vetenskapliga beldgg eftersom varken
arternas utbredning eller i synnerhet arternas genetiska variation fére den
senaste istiden kan bli kdnd for de omraden som var tackta av is. Alla lokalt
anpassade populationer, varieteter, ekotyper och mikroendemer som uppkom-
mit i Skandinavien kan mycket vil vara viktiga delar av den regionala biodiver-
siteten under och efter nasta istid.

Virmegynnade arter har oftast istidsrefugier i sodra Europa, dit kan det
mojligen vara svdrare for svenska populationer att forflytta sig. Ny information
om arter med huvudsaklig utbredning i kallare klimat (Palmé 2003a, 2003b)
visar att vissa arter har 6verlevt istiderna pa hogre breddgrader, vilket gor det
lattare att tinka sig att svenska populationer ingar i en regional dynamik dven
ur istidsperspektiv. Detsamma giller manga rorliga organismer sasom storre
djur.

Nu ar inte istidperspektivet omedelbart relevant for oss som lever i Sverige
idag. Den natur vi har, dess alleler, populationer, arter och ekosystem ar den
biodiversitet vi kan paverka nir vi nyttjar eller vill bevara vara livsmiljoer.

Ett motiv till att bevara en art kan vara att arten har ett egenvirde, men det
kan ocksa motiveras med att arten har, eller under andra betingelser kan ha, en
viktig funktion i en process, t.ex. att den ar viktig for ett ekosystems funktion
eller for att reglera bestandet av ndgon oonskad organism. P4 samma satt kan
man motivera bevarandet av alleler. Ur egenvardesperspektiv ar sarpraglade
populationer viktiga att bevara, exempelvis populationer frin Oland och Got-
land, Ostersjon med dess strinder, fjillvirlden och det gamla odlingslandskapet
(Lonn m.fl. 1998). En del av sdrprigeln har uppstatt genom att populationerna
varit isolerade, eller pd grund av att de anpassat sig till nya miljoer. Ur ett funk-
tionsperspektiv dr alleler viktiga bade for nuvarande funktion och evolution,
for att mojliggora anpassning till forandrad miljo och som utgangspunkt for
artbildning. Alleler kan ocksa paverka populationers demografi och samspelet i
ekosystem (Avsnitt 2). Populationer kan vara virdefulla ur olika synvinklar: de
som haller pa att anpassa sig till miljoférandringar kan vara vardefulla om mil-
jon fortsatter forandra sig i samma riktning, medan populationer som for till-
fallet 4r missanpassade kan vara tinkbara utgdngspunkter for ekologisk art-
bildning, genom att de har mojligheten att invadera nya miljoer (Levin 2003).
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Vi borde betrakta den genetiska variationen inom arter som ar vanliga i Sverige
som en viktig resurs — det dr kanske har vi dterfinner de populationer som ar
anpassade till speciella miljoer, eller de populationer som har den genetiska vari-
ation som kan méta miljo- eller klimatforandringar (se t.ex. Gustavsson 2001;
Palmé m.fl. 2003 a, 2003b; Garkava-Gustavsson 2003; refererade nedan). Ur ett
istidperspektiv kanske dessa blir de populationer som lever vidare.

For arktiska arter som lamlar (Lemmus) (Figur 26) ligger istidsrefugier i
ndrheten av inlandsisarna (Federov m.fl. 2003) och svenska populationer av
dessa arter utgor en viktig resurs for att arterna ska kunna bevaras dven pa
mycket lang sikt.

Figur 26. Lamlar (Lemmus) har en nordlig utbredning i vilken svenska populationer utgér en viktig
del. (Foto: Myra bildbyra)

8.2.1 Endemism hos skandinaviska véxter
I Lonn m.fl. (1998) gors en sammanstillning av endemiska karlvaxttaxa i
Norden. En mer fullstindig genomgang finns i Flora Nordicas allmidnna del
(Jonsell 2004), dar rapporteras 127 endemiska taxa (varav 46 arter, 45 unde-
rarter och 32 varieteter) i Norden, dvs. taxa (arter eller underarter) som
endast forekommer inom ett visst geografiskt omrade. Av dessa endemiska
taxa finns 77 i Sverige, varav de flesta forekommer i fjillvirden, pa Oland
och Gotland eller Ostersjons strinder. Svenska endemiska taxa anses ha bil-
dats efter istiden, varfér manga inte hunnit bli tillrdckligt olika varandra for
att bli betraktade som arter. Nya vixttaxa bildas vanligen genom kromosom-
talsfordubbling efter hybridisering (allopolyploider) mellan befintliga arter,
konlos forokning (smaarter) och ekotypbildning. I Skandinavien ar ekotyp-
bildning en mer betydelsefull faktor vid bildning av nya viaxttaxa, an vad geo-
grafisk isolering med pafoljande differentiering ar. Det tydligaste exemplet pa
artniva ar strandogontrost (Euphrasia bottnica).

Tva av de varieteter som namns som svenska endemer i Jonsell (2004)
ingick i en genetisk undersokning av fem 6gontrostvarieteter pa Gotland
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(Kolseth & Lonn 2005). Svensk 6gontrost (Euphrasia stricta var. suecica)
visade sig vara en tydligt urskiljbar varietet, medan vatogontrost E. stricta
var. gotlandica forefoll vara en lokal anpassning som bildas pa plats av lokala
populationer av E. stricta var. stricta. Sambandet mellan de tva senare varie-
teterna undersoks vidare.

En varietet av hanggras (Arctophila fulva var. pendulina) ar endemisk i
Bottenviken. Genetiska studier med hjalp av AFLP-markorer (Bilaga
13.1.7.2) visade en liten genetisk differentiering och en stark demografisk
dynamik — populationer flyttar omkring i landskapet. Kreivi m.fl. (2005)
foreslar darfor att i detta fall ar det viktigare att bevara miljoer dn de enskilda
populationerna.

8.2.2 Genetiska studier av landlevande vaxter och djur

I detta avsnitt redovisar vi en del publikationer som tillkommit efter kunskap-
ssammanstillningen ”Genetisk sarpragel hos svenska populationer av vixter
och djur” (Lonn m.fl. 1998) och som inte tas upp pa andra stillen i denna
rapport.

I en studie av varart (Lathyrus vernus) undersoktes den genetiska varia-
tionen, matt som enzymvariation, hos populationer fran Tjeckien, sodra och
mellersta Sverige. Mangden genetisk variation skilde sig inte at mellan popu-
lationerna och variabiliteten skilde sig inte heller mellan stora och sma popu-
lationer (Schiemann m.fl. 2000).

I Sverige finns orkidén luktsporre (Gymnadenia odoratissima) i Ostergot-
land, Vistergotland och pa Gotland. De gotlandska populationerna dr mer
variabla och utbyter alleler med varandra i storre utstrackning an fastland-
spopulationerna (Gustafsson & Sjogren-Gulve 2002).

Om skandinaviska populationer ar mer eller mindre variabla dn centra-
leuropeiska populationer ir ett dterkommande tema i manga genetiska
undersokningar. Det finns inte ndgot entydigt svar pa denna fraga, men det
finns tendenser till att populationer som ar pa randen av sitt utbredningsom-
rade har lagre nivaer av genetisk variation (Lonn m.fl. 1998). Ett exempel pa
motsatsen ar graset lundelm (Elymus caninus), dir enzymvariationen under-
soktes i 54 populationer fran Eurasien (Diaz m.fl. 1999). De nordiska popu-
lationerna visade sig vara de mest variabla. Den nirbesliktade arten fjallelm
(Elymus alaskanus) var generellt sett lagvariabel, men variabla populationer
aterfanns i Norge. Daremot observerades ingen genetisk variation inom fjal-
lelmpopulationerna i Sverige, Ryssland och pa Island.

For att kunna bevara genetiska resurser hos lingon (Vaccinium vitis-
idaea), utfordes en genetisk undersokning, som visade att norska populatio-
ner ar genetiskt skilda fran svenska och finska populationer (Garkava-Gusta-
vsson m.fl. 2005). For att skapa en grupp individer som tillsammans skulle
representera sa mycket genetisk variation som mojligt var forskarna tvungna
att inkludera individer fran alla ingdende linder (Sverige, Finland, Norge,
Estland och Ryssland). Lingon har huvudsakligen en nordlig utbredning och
det finns vardefull genetisk variation i karaktirer som storlek, hojd och bar-
produktion fordelad over hela utbredningsomradet, ofta ar denna genetiska
variation bestimd av ursprungspopulationens breddgrad (Gustavsson 2001).
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Diaremot finns det andra svenska skogsvaxter som inte har tydlig genetisk
struktur eller som visar tecken pa minskande genetisk mangfald mot utbred-
ningsgriansen t.ex. hdsslebrodd (Milium effusum), vispstarr (Carex digitata)
och bergslok (Melica nutans) (Tyler 2002; Tyler m.fl. 2002).

En undersokning av kloroplast-DNA variation hos vartbjork (Betula pen-
dula) visade att bjorkarna ar mest genetiskt variabla i den nordliga delen av
sin utbredning (Palmé m.fl. 2003a). Bjorkar ar anpassade till kallt klimat till
skillnad fran varmeberoende trad som ek och bok, och enligt undersokningen
kommer de skandinaviska bjorkpopulationerna inte fran sydeuropeiska
istidsrefugier (som de virmeberoende triden) utan har invandrat fran nord-
ligt beldgna refugier i 6ster och vister. Palmé m.fl. (2003b) foreslar ocksa att
salg (Salix caprea) haft istidsrefugier i Mellaneuropa.

En varmeberoende art, hassel (Corylus avellana) visar ett monster dar
randpopulationer (i Mellansverige) ar mindre variabla och mer skilda fran
varandra an centrala populationer fran kontinentala Europa (Persson m.fl.
2004). Hasseln foreslas ha invandrat fran ett istidsrefugium i sédra Europa.

Allémossa (Leucodon sciuroides) undersoktes av Cronberg (2000) och
befanns vara mindre genetiskt variabel i Sverige jamfort med i Sydeuropa.

En tidigare sammanstallning av ett flertal olika arters invandringsvigar
(Lonn m.fl. 1998) visade att manga arter ( t.ex. vanlig nibbmus och skogs-
sork) invandrat till Skandinavien bade fran sydvast och osterifran, med en
hybridzon i norra Sverige. Sadan genetisk struktur kan iakttas hos bl.a. fjall-
arv (Cerastium alpinum; Berglund & Westerbergh 2001), hos backglim (Sile-
ne nutans; van Rossum & Prentice 2004), och hos dkersork (Microtus
agrestis; Jaarola & Searle 2002).

Den genetiska variationen hos svenska lodjur (Lynx lynx) jamférdes med
variationen hos lodjur fran Norge, Finland, Estland och Lettland (Hellborg
m.fl. 2002). Svenska och norska populationer var mindre variabla dn finska
och baltiska populationer, bade i mitokondrie-DNA och nukleira mikrosatel-
liter. Forfattarna fann troligast att de skandinaviska lodjuren kommit fran
Oster, och ansag att tva separata invandringsvagar dr ett mindre troligt scena-
rio for denna art. Aterkoloniseringen av Skandinavien innebar att de skandi-
naviska lodjurspopulationerna forlorade genetisk variation. Skandinaviska
och 6vriga populationer dr sa genetiskt olika att de bor betraktas som skilda
skotselenheter.

Hos ett annat stort rovdjur, jarv (Gulo gulo), ar den genetiska variationen
inte lika tydligt strukturerad i Skandinavien eftersom genflodet mellan popu-
lationerna ar starkt (Walker m.fl. 2001)

Fjallrav (Alopex lagopus) har drastiskt minskat i Sverige och Dalén m.fl.
(2006) visar med hjalp av mikrosatellitvariation att skandinaviska fjallravar
bestar av fyra genetiskt urskiljbara populationer, som dessutom ar genetiskt
skilda fran de nirmaste ryska forekomsterna. Genflodet mellan populationer-
na ir for narvarande mycket litet. Populationerna ar alltsd demografiskt skil-
da frdn varandra och fungerar som fristdende skotselenheter ur bevarande-
synpunkt.

Den i Sverige i det narmaste forsvunna vitryggiga hackspetten (Dendroco-
pos leucotos) jamfordes med norska, polska och lettiska populationer av Elle-
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gren m.fl. (1999). De svenska populationerna uppvisade marginellt lagre
nivder av genetisk variation dn de andra populationerna; de enda populatio-
nerna som var tydligt genetiskt skilda fran varandra var de svenska och de
polska. En avsikt med studien var att utvardera om det vore rimligt att sitta
ut nordeuropeiska vitryggiga hackspettar i Sverige, och det fanns inget i detta
resultat som talar emot detta, dven om det skulle kunna finnas ekologiska
anpassningar som inte syns i markorgenerna.

Tjader (Tetrao urogallus) ar en art vars centrala populationer 4r beldgna i
Sverige. Segelbacher m.fl. (2003) visar med mikrosatellitvariation att de nord-
liga populationerna har en hog niva av genetisk mangfald till skillnad fran
fragmenterade och sma populationer i Pyrenéerna och Centraleuropa.

Den genetiska variationen i ett MHC-lokus (eng. Major Histocompatibili-
ty Complex; en del av immunforsvaret) hos dubbelbeckasiner (Gallinago
media) visar att individer fran Skandinavien och Baltikum skiljer sig tydligt at.
Ekblom m.fl. (2007) visar att skillnaden mellan regionerna 6verstiger den som
visas av mikrosatellitvariation och tolkar detta som att naturlig selektion ska-
pat skillnaderna mellan regionerna. Seether m.fl. (2007) visar for samma popu-
lationer att skillnaderna i kvantitativa karaktarer som tarslingd och ornamen-
tering ar storre dn skillnaderna i neutrala markorlokus, vilket indikerar att
norsk-svenska dubbelbeckasiner 4r lokalt anpassade pa en regional niva.

Genetiska skillnader mellan svenska populationer av vanlig groda (Rana
temporaria) i Sverige undersoktes av Johansson m.fl. (2006) med hjilp av
mikrosatelliter. Det fanns genetiska skillnader pa alla geografiska avstand
som undersoktes (den minsta matta skalan var 5-20 km). Variationen mins-
kade mot utbredningsomradets nordgrans. Forfattarna forklarar detta med
att populationsstorlekarna minskar mot norr och den genetiska variationen
har gatt forlorad genom genetisk drift.

Genetisk differentiering hos golgroda (Rana lessonae) fran Sverige, Ryss-
land, Lettland och Polen undersoktes med enzymelektrofores, mini- och
mikrosatelliter av Tegelstrom & Sjogren-Gulve (2004). De fann att de polska
golgrodorna hade hogst och de geografiskt marginella populationerna i Ryss-
land och Sverige lagst heterozygotigrad, och men att graden av genetiska
skillnader mellan populationerna samtidigt var storst mellan de senare tva
linderna. I enzymerna var 50% av de totala variationen fordelad mellan de
geografiska populationerna. De svenska och ryska grodorna uppvisade alleler
som inte hittades hos de polska artfranderna.

Blabandad jungfruslanda (Calopteryx splendens) (Figur 27) fran 12 popu-
lationer i sodra Sverige studerades av Svensson m.fl. (2004). Det fanns tydliga
skillnader mellan populationerna bade matt med genetiska markorer (AFLP,
Bilaga 13.1.7.2) och morfologiska egenskaper. Ju langre ifran varandra popu-
lationerna lag desto mer olika var de, vilket visar att spridningsformagan kan
vara begransad dven hos bevingade insekter.
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Figur 27. Blabandad jungfruslanda (Calopteryx splendens). (Foto: Myra bildbyra)

8.2.3 Genetiska studier av vattenlevande vaxter och djur

Blastang (Fucus vesiculosus) ir en viktig komponent i Ostersjons ekosystem. 1
norra Ostersjon finns en dvirgform med sirskilda anpassningar for konlos
forokning, vilket mojliggor overlevnad i pa lagsta salthaltsgransen for
blastangens utbredning (Tatarenkov m.fl. 2005). Dvirgformen har nyligen
urskiljts som en egen art, F. radicans (Bergstrom m.fl. 2005)

Mikrosatellitvariation (Bilaga 13.1.3) hos sill/stromming i Ostersjon visar
att tre genetiska grupper kan urskiljas. Det finns bara lite genflode mellan
dessa populationer. Griansen mellan populationerna sammanfaller dels med
den branta salthaltsgradienten i sydvist och dels av grinsen mellan Ostersjon
och Bottenhavet (Jorgensen m.fl. 2005).

Ostersjomussla (Macoma balthica) forekommer 6ver stora delar av
virldshaven. Samma genotyp som finns i Ostersjon finns ocksa i Alaska, men
kan inte aterfinnas diremellan (Luttikhuizen m.fl. 2003). Ostersjomusslor
fran Ostersjon tillhor evolutionira linjer som koloniserade detta omrade
langt fore den senaste istiden — de ar alltsa inte avknoppningar av evolu-
tionslinjer fran 6stra Atlanten.

8.3 Vilka framsteg har gjorts inom forskningen?

Rapporten ”Genetisk sarprigel hos svenska populationer av vaxter och djur”
(Lonn m.fl. 1998) var inriktad pa genetisk variation som ar speciell for Sveri-
ge och pa genetiska skillnader mellan populationer inom Sverige. Den hir
kunskapsoversikten har fokuserat pa bevarande av genetisk variation. Frage-
stallningarna overlappar till viss man, det 4r givetvis angeldget att kdanna till
om den genetiska variationen i en population visar tecken pd sarprigel eller
om tva populationer dr genetiskt olika, dven ur bevarandesynpunkt. Det finns
dock aspekter som kan skilja de bada angreppssitten 4t. Om malet 4r att
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bevara genetisk variation inom en art ar det inte enbart av vikt att bevara
genetiskt sarpraglade populationer utan dven populationer som har mycket
genetisk variation. Det kan existera ett motsatsforhallande mellan populatio-
ner med genetisk sarpriagel och populationer med mycket genetisk variation.

I Lonn m.fl. (1998) framholls behovet av att identifiera de evolutionirt
signifikanta enheter (ESU) och de skotselenheter (MU) som finns i Sverige.
Nya genetiska undersokningar har bekraftat att manga svenska arter har tva
skilda evolutionira linjer som aterkoloniserat Skandinavien bade norrifran
och soderifran. Linjerna mots ofta i centrala/norra Sverige. Vissa musselarter
i Ostersjon har bekriftats tillhéra gamla evolutionslinjer som sjilvstindigt
invandrat till Ostersjon langt fore den senaste istiden, de ir alltsi en del av en
dynamik som ir betydligt dldre 4n den senaste istiden. Oarna Oland och Got-
land har genetiskt sarpriglade populationer.

Skotselenheter har blivit identifierade hos nagra fiskarter, med utgangs-
punkt fran att dessa populationer paverkas starkt av mansklig beskattning.
Hur skotselenheter ska avgrinsas ar fortfarande under debatt — var géar grin-
sen for att en population ska anses vara demografiskt oberoende? Det finns
formodligen inga allmangiltiga svar, utan olika arter och miljoer kraver speci-
fika angreppssitt.

Lonn m.fl. (1998) efterfragade ocksa studier av skogstrad. Inom detta
omrade har ett antal studier tillkommit som visar att det finns en skillnad
mellan trad knutna till varmare klimat med en nordgrins i Sverige och de tra-
darter som dr anpassade till kallare klimat. De virmeilskande traden ar i Sve-
rige representerade av marginella populationer som invandrat fran sydliga
istidsrefugier, och de har ofta lagre nivaer av genetisk variation. Trad anpas-
sade till kallare klimat ar genetiskt lika variabla i Sverige som i niromradet
och har overlevt istiden pa narmare hall, i 6st eller vast.

Hos flera skogsvixter har forskarna visat att den genetiska variationen
hos arter som dr vanliga i Sverige inte minskar trots att de dterfinns pa gran-
sen av sitt utredningsomrade. Tjader, som ocksa ar skogslevande, visar stor
genetisk mangfald i Sverige jamfort med sydligare populationer.

Informationen om genetisk variation i mossor, lavar och svampar ar med
fa undantag fortfarande mycket begransad.

Ostersjon framholls av Lonn m.fl. (1998) som ett unikt brackvatten. Ett
flertal nytillkomna studier av Ostersjons organismer bekriftar att populatio-
ner i Ostersjon ir genetiskt sarpriglade jamfort med populationer av samma
arter i Atlanten.

Lonn m.fl. (1998) eftersokte ocksa undersokningar av om habitatvaria-
tion ar viktig for att beskriva populationers genetiska sarpragel, eftersoktes
ocksa. Det finns populationer som visar lokal anpassning bade mellan olika
delar av Sverige och mellan populationer i Sverige jamfort med 6vriga Euro-
pa. Fortfarande saknas dock information om anpassningar till miljotyper som
ir sarskilt vanliga i Sverige, Ostersjoarter ir relativt vil studerade, men
Ostersjon dr ocksa ett speciellt och viktigt habitat dir mer information
behovs. Diremot ar Ostersjons striander inte vil studerade. Information sak-
nas dven om de mekanismer som gor att lokala anpassningar uppstatt eller i
vissa fall saknas.
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Samspelet mellan anpassning och spridning i randpopulationer ar inte stu-
derat, liksom studier av marginella populationers varde for framtiden.

Genetisk variation som ar sarskilt intressant ar sidan som ligger bakom
egenskaper av ekologisk eller evolutionir betydelse (Vasemagi & Primmer
2005). Virt att notera ar dock att de metoder forfattarna redovisar i forsta
hand visar pa nuvarande eller historiska effekter av selektion och inte ome-
delbart pekar ut variation som ar intressant for framtiden. Forfattarna identi-
fierar nio forskningsstrategier for att identifiera funktionellt DNA. En typ av
strategier gar ut pa att man studerar en mangd lokus eller baspar direkt i
DNA och ser ifall variationen i ndgon av dem avviker fran forviantad genetisk
struktur hos neutrala markorer. Andra metoder studerar de produkter som
produceras frain DNA — RNA och vidare till proteiner for att identifiera vilka
gener som dr aktiva i olika miljoer. En tredje grupp av metoder anvinder
molekyldara markorer for att se vilka av dem som ar associerade med en viss
fenotypisk egenskap eller att individer lever i en viss miljo. Den forsta typen
av metoder visar vilka delar av DNA som &r utsatts for selektion, men siger
inte sd mycket om vilka miljoegenskaper som ger selektionstrycket. Den sista
strategin talar om vilka milj6faktorer som ger selektion pA DNA-variation,
men hir dr kopplingen till vilka egenskaper hos DNA som ger effekten vag.
Ingen av de nio forskningsstrategierna ar i sig optimal, vilken eller vilken
kombination av dem man viljer beror pd fragestillningen.

Vi ser foljande framtida forskningsbehov:

1. Pa vilken rumslig niva finns genetiskt funktionella enheter? De kan vara
evolutiondrt signifikanta enheter, skotselenheter, bestand, lokala och regi-
onala populationer, ekotyper m.m. Hur skiljer sig arter eller artgrupper?

2. Vilken genetisk variation i Sverige ar speciell ur ett
svenskt/europeiskt/virldsperspektiv? Det kan vara anpassningar till speci-
ella habitattyper, som landhéjningsstrinder vid Ostersjon eller brackvat-
tenanpassningar i Ostersjon. Finns det evolutionira linjer som 4r unika,
pa Ostersjooarna, i odlingslandskapet eller i fjillen? Endemiska arter eller
varieteter? En del undersokningar finns men manga organismgrupper
(insekter, mossor, lavar) ar underrepresenterade, liksom vanliga arter som
inom sig kan hysa speciella populationer.

3. Hur forhaller sig lokal anpassning, evolutionir potential, habitatfragmen-
tering och genflode till varandra?. Detta ar sirskilt intressant for arter dar
populationerna fragmenteras och randpopulationer under utbrednings-
forandring i forhallande till miljoforandringar sasom den pagaende kli-
matforandringen.

4. Hur ska man mita genetisk variation pa ett snabbt och effektivt sitt sa att
matten avspeglar funktionella aspekter, som lokal anpassning, evolutionar
potential, inavelsdepression och hybridisering? Hur forhéller sig mole-
kyldara markorer, genfunktioner, kvantitativ variation och morfologisk
variation till varandra och till evolutionira processer? Vilka metoder ska
anvindas for genetisk 6vervakning?

5. Hur paverkar den genetiska sammansattningen av arter som dr huvud-
komponenter i viktiga svenska ekosystem deras funktion, artsammansatt-
ning och stabilitet?
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9. Genetisk dvervakning

Sammanfattning:

Behovet av ett genetiskt 6vervakningsprogam framholls redan 1997 i
en rapport publicerad av Naturvardsverket (Laikre & Ryman 1997). Vi
anser att detta behov fortfarande ar aktuellt eftersom det 4n sd lange
inte existerar nagot centralt organiserat genetiskt Overvakningsprogram
for svenska taxa. Vart forslag till genetiskt 6vervakningsprogram, som
till stor del baseras pa det forslag som presenterades 1997, ar tankt att
fungera som en utgangspunkt for diskussioner om hur ett sidant 6ver-
vakningsprogram bor utformas

Vi foreslar att det genetiska 6vervakningsprogrammet fokuseras pa
sex olika typer av taxa, bl.a. taxa med negativ populationsutveckling
och taxa som beskattas av manniskan. En av de mest vasentliga uppgif-
terna for det centrala 6vervakningsprogrammet ar enligt var mening att
uppritta former for insamling och lagring av olika typer av biologiskt
material t.ex. vivnadsprover, som kan anvandas vid genetiska under-
sokningar av de taxa som ska Overvakas. Det ar av storsta vikt att lag-
ringsmetoderna mojliggor lagring under mycket lang tid, utan att DNA
bryts ned, och att de inte begransar vilka genetiska undersokningsmeto-
der som kan anviandas pa nagot annat satt. Vilka undersokningsmeto-
der som ska anvindas vid den genetiska 6vervakningen bor anpassas
till art och syfte. I vissa fall kan det bli aktuellt att anvianda kvantitativa
genetiska metoder.

Vi foreslar att det upprattas en gemensam databas 6ver de musei-
material som kan komma till anvindning som referensmaterial i gene-
tisk overvakning. Mycket av det biologiska material som lagras pa
manga forskningsinstitutioner skulle ocksd kunna anvindas pa detta
satt. Det vore bra om det fanns ett formaliserat system for forskare att
anmala att de inte langre har mojlighet att behalla insamlade material,
sa att dessa kan komma till anvandning i eventuella 6vervakningspro-
gram.

De lander i varlden som forbundit sig att bevara och hallbart nyttja den biolo-
giska mangfalden enligt Konventionen om biologisk mangfald har ansvar for
att diversiteten bevaras pa alla nivaer som urskiljs i denna konvention: eko-
system-, art- och gennivan. For att kunna bevara den genetiska variationen hos
vilda vaxter och djur behover man veta var den skyddsvarda genetiska variatio-
nen finns. For narvarande arbetar Naturvardsverket med att i samrad med Sta-
tens jordbruksverk, Skogsstyrelsen, Fiskeriverket och Sveriges lantbruksuniver-
sitet, ta fram ett nationellt handlingsprogram for bevarande av genetisk varia-
tion hos vilda vixter och djur. Detta handlingsprogram bor bl.a. utarbeta ruti-
ner for ett genetiskt Overvakningsprogram sa att “onaturliga” genetiska
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forandringar kan upptickas och att effekterna av eventuella dtgirder kan foljas
upp.

Redan for tio ar sedan fardigstilldes en rapport i Naturvardsverkets regi
(Laikre & Ryman 1997) dar forfattarna papekade att den 6vergripande kun-
skapen om den genetiska mangfalden hos vilda svenska arter var begriansad,
och att det foreldg ett behov av att dvervaka den genetiska mangfalden inom
vissa arter. Forfattarna framholl att det finns en mangd studier av genetisk vari-
ation hos vilda viaxter och djur, men att manga vetenskapliga studier inte nod-
vandigtvis gar att anvinda i syftet att genetiskt Overvaka organismen i fraga.
Det beror pa att en stor del av studierna inte klarlagger organismens popula-
tionsstruktur 6ver sa stora geografiska omraden som kravs vid genetisk 6ver-
vakning. Laikre & Ryman (1997) betonade att det inte fanns nagra generella
overvakningsprogram pa genniva nar rapporten skrevs.

Det existerar fortfarande inte, oss veterligen, nagra centralt organiserade
overgripande genetiska overvakningsprogram i nagot land idag, 4ven om gene-
tiska undersokningar genomfors i central regi i manga lander, emellanat pa
regelbunden basis. I Sverige utfors regelbundna undersokningar av den genetis-
ka variationen i nagra populationer av vissa fiskarter (t.ex. lax, havsoring och
mal) regelbundet (Torbjorn Jarvi, muntl.). Dessutom har prover fran vissa
torskbestand samlats in for genetiska studier i kartlaggningssyfte (Mattias
Skold, muntl.). Férutom dessa mindre projekt pagar i Sverige for narvarande
den mest omfattande langtidsstudien av genetisk variation som gjorts i varlden.
Projektet gar under namnet ”Bavervattsprojektet” och ar en vetenskaplig lang-
tidsstudie av hur den genetiska variationen férandras 6ver tiden i bade naturli-
ga och utplanterade bestand av 6ring (se t.ex. Jorde & Ryman 1996; Laikre
m.fl. 1998; Palm m.fl. 2003). Studien har pagatt sedan 1979 och vivnadspro-
ver har fortlopande tagits och lagras i fruset tillstind (-70°C). Projektet drivs av
en forskargrupp pa Stockholms universitet och dven om projektet delvis varit
finansierat av Naturvardsverket i flera omgangar sa finns ingen kontinuerlig
central finansiering. Darmed finns inte heller ndgon garanti for att vare sig pro-
jektet eller vivnadsbanken kommer att finnas kvar i framtiden.

Vi anser att behovet av ett generellt genetiskt 6vervakningsprogram for
svenska taxa i hogsta grad ar aktuellt. I detta avsnitt presenterar vi ndgra tan-
kar och idéer om hur ett 6vervakningsprogram skulle kunna utformas. Vart
forslag ar varken heltickande eller utarbetat i detalj, utan ar tinkt att fungera
som ett diskussionsunderlag.

9.1 Vilka taxa behdver dvervakas?

Vi tror att det i vissa fall ar befogat att genetiskt 6vervaka vissa taxa inom
ramen for det nationella handlingsprogrammet. I detta sammanhang ar det vik-
tigt att forsoka definiera vilka taxa av vilda vaxter och djur som det finns ett
behov av att systematiskt Gvervaka. Vi anvinder det generella begreppet tax-
on/taxa har for att markera att 6vervakningsprogrammet i manga fall maste
begransas till grupper av populationer som inte givits nigon taxonomisk status
(underart eller varietet). Hur ska de taxa som dr i sarskilt behov av en genetisk
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overvakning identifieras? I en del fall kan det finnas vetenskapliga studier som
pdvisar att den genetiska variationen for vissa populationer av en art ar sarskilt
skyddsvard. Vissa populationer kan ha specifika egenskaper som beror pa den
genetiska variationen, t.ex. kan vissa populationer ha formagan att 6verleva i
miljoer dar andra populationer av samma art inte kan 6verleva. I andra fall kan
populationer vara betydelsefulla darfor att de hyser en stor andel av den gene-
tiska variation som finns inom arten. For de flesta taxa ar den genetiska varia-
tionen dock okidnd 6ver huvudparten av organismens utbredningsomrade. Des-
sutom 4r det inte rimligt att inom 6verskadlig tid gora genetiska undersokning-
ar av alla arter i ett land (Laikre & Ryman 1997).

Laikre & Ryman (1997) lagger i sin rapport fram ett detaljerat forslag pa
ett genetiskt overvakningsprogram. De foreslar regelritta genetiska inventering-
ar av vissa arter och dessutom betonar de sirskilt behovet av langtidsstudier av
naturlig genetisk variation i vilda populationer. Deras forslag ar fortfarande
mycket aktuella och ligger till grund for den lista 6ver taxa vi tycker ska 6verva-
kas genetiskt som presenteras nedan. Vissa av punkterna (1-4, 6) utgar helt eller
delvis fran forslagen till genetisk 6vervakning av Laikre & Ryman (1997).

For de taxa som vi anser bor 6vervakas genetiskt, foreslar vi att det i forsta
hand ska samlas in prover som sedan lagras centralt. Det gor det mojligt att
utfora genetiska undersokningar, antingen omgdende eller nar sarskilda behov
foreligger. For foljande typer av taxa anser vi att det finns ett sarskilt behov att
overvaka den genetiska mangfalden.

1) Taxa med negativ populationsutveckling i Sverige. Det innefattar arter dir
man kan iaktta att populationerna langsiktigt minskar i storlek eller i antal
inom artens naturliga utbredningsomrade. Aven om en population skulle for-
svinna och ersittas av en annan population av samma art, sd kan det i manga
fall innebara att genetisk variation gar forlorad.

Nyckeln till att kunna 6vervaka populationer inom ramen for detta kriteri-
um ir givetvis att kunna identifiera en langsiktigt negativ populationstrend. Vi
kommer att dterkomma till ndgra férslag om hur man skulle kunna gora det i
Avsnitt 9.2 nedan.

2) Taxa som har smd populationer i Sverige. Till denna kategori hor tva typer
av arter: arter som har en liten total populationsstorlek (ca 1000 individer eller
farre; Laikre & Ryman 1997), och arter med stor numerir, men vars utbred-
ning blivit sd starkt fragmenterad att genflodet mellan delpopulationerna redu-
cerats. Som framhalls av Laikre & Ryman (1997) ar det inte nodvandigt att
arterna i denna kategori ska vara foremal for genetiska inventeringar, eftersom
sma populationsstorlekar oundvikligen innebar att genetisk variation gar forlo-
rad. Den genetiska 6vervakningen ska i detta fall istallet fungera som en bas for
framtida naturvardsatgirder, t.ex. ifall populationerna blir sa sma och inavlade
att det kan vara motiverat att forstirka nadgon population med individer fran
andra nirbeldgna populationer.

3) Svenska taxa dar det finns risk for oonskat genflode eller bybridisering med
andra arter eller populationer som ett resultat av mansklig paverkan. Till denna
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kategori hor arter dar manniskor aktivt sitter ut, planterar ut eller forflyttar
individer mellan olika geografiska omrdden (Laikre & Ryman 1997; Laikre &
Palmé 2005). Vilda arter som riskerar att komma i kontakt med domesticerade
arter eller populationer, inklusive genetiskt modifierade organismer (GMO,
Palm & Ryman 2006) hor ocksd hit. Likasa arter dar hybridiseringsrisker fore-
ligger pa grund av att manniskan pa andra sitt paverkat deras utbredning.

4) Taxa som direkt beskattas eller nyttias av manniskan i Sverige. Det innefattar
taxa dar nyttjandet i sig kan ha en effekt pa arten eller populationens genetiska
mangfald. Till denna kategori hor vilda arter som jagas, fiskas eller avverkas
(Laikre & Ryman 1997).

5) Taxa vars genetiska mangfald riskerar att paverkas av andra minskliga verk-
sambeter. Idag skall det enligt lag utforas en miljokonsekvensbeskrivning
(MKB) nir verksamheter som kan tinkas ha en inverkan pa miljon ska genom-
foras, t.ex. nir en vig ska byggas. I denna redovisas bl.a. hur verksamheten for-
vantas paverka den biologiska mangfalden (Miljobalken, 6 kap. 12§). Det ar
sannolikt att det oftast forbigar utredare att 4ven den genetiska mangfalden
behover beaktas. Det giller speciellt arter vars populationer i det aktuella omra-
det dr av sdrskild vikt for artens genetiska mangfald. Det kan t.ex. galla gene-
tiskt sarpriglade populationer eller populationer som hyser en stor del av artens
genetiska variation i Sverige.

6) Taxa som dr foremdl for olika typer av naturvdrdsdtgarder i Sverige. Till den-
na kategori hor populationer som behover forstarkas med individer fran andra
populationer, eller arter eller populationer som ska aterintroduceras i omraden
dar de tidigare funnits eller sannolikt funnits (Laikre & Ryman 1997). Samt
arter som vid en kommande klimatférandring kan komma att behova ett till-
skott av genetiskt material som ar battre anpassat till de nya forutsittningarna.

Forutom att identifiera arter dar det foreligger ett behov av att 6vervaka
den genetiska mangfalden, tror vi att det kan vara bra att identifiera arter dar
ett Overvakningsprogram inte dr av omedelbar vikt. Ett centralt begrepp inom
naturvardsarbetet, bade nationellt och internationellt, 4r gynnsam bevaran-
destatus (Box 10). Begreppet kan tillimpas bade pa habitat och arter, och hirs-
tammar ursprungligen fran habitatdirektivet (EU direktiv 92/43/EEG; dess arti-
kel 1). Gynnsam bevarandestatus innebar kortfattat att arten (eller habitatet)
ska finnas kvar langsiktigt. I en del fall innebar gynnsam bevarandestatus att
aven den genetiska variationen bevaras, men det finns situationer dar genetisk
variation kan ga forlorad dven om artens bevarandestatus ar gynnsam enligt
den definition som ges i Miljobalken (Box 10). Definitionen av termen popula-
tionsutveckling dr visentlig i detta avseende. Aven om en positiv populationsut-
veckling som begrepp innefattar att antalet och storleken av populationerna
inom utbredningsomradet ar stabila eller 6kande, finns det 4nd4 situationer dar
betydelsefull genetisk variation kan ga forlorad. Det galler t.ex. situationer dar
de enskilda populationerna ar sa sma och/eller utbredningsomradet si fragmen-
terat att genetisk variation gar forlorad genom genetisk drift. Ett annat exempel
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Box 10: Gynnsam bevarandestatus.
Utdrag ur Miljobalken, ”Foérordning (1998:1252) om omradesskydd
enligt miljobalken m.m.”.

Utdrag ur 16§:

Med bevarandestatus for en art avses summan av de faktorer som
paverkar den berorda arten och som pa lang sikt kan paverka den
naturliga utbredningen och mangden hos dess populationer. En arts
bevarandestatus anses gynnsam nar

1. uppgifter om den berorda artens populationsutveckling visar att arten
pa lang sikt kommer att forbli en livskraftig del av sin livsmiljo,

2. artens naturliga eller havdbetingade utbredningsomrade varken mins-
kar eller sannolikt kommer att minska inom en 6verskadlig framtid, och
3. det finns och sannolikt kommer att fortsitta att finnas en tillrackligt
stor livsmiljo for att artens populationer skall bibehdllas pa lang sikt.
(2001:449).

ar om populationer med mycket eller sarpraglad genetisk variation foérsvinner,
och ersitts av populationer med lagre eller mer trivial genetisk variation. Vi tror
att det genetiska overvakningsprogrammet skulle vara hjalpt av att det formule-
ras ett bevarandebegrepp som inbegriper bevarande av “tillracklig” genetisk
variation (Regeringens prop. 2005/05:150, sid. 203).

9.2 Hur ska dvervakningen ga till?

9.2.1 Allménna principer for ett genetiskt 6vervakningsprogram
Vi forordar att det utvecklas ett genetiskt Overvakningsprogram som bor ha en
gemensam organisation for hela Sverige.

En av de mest centrala uppgifterna for programmet enligt var mening, ar att
se till att det upprittas former for insamling och lagring av olika typer av vav-
nader som kan anvindas vid genetiska undersokningar av de taxa som ska
overvakas. For manga taxa kan det krivas att den genetiska undersokningen
maste utforas omgaende medan det i andra fall kan vara mojligt att avvakta.
Det ar av storsta vikt att lagringsmetoderna mojliggor lagring under mycket
lang tid, utan att DNA bryts ned, eller att metoderna pa nagot annat satt
begransar vilka genetiska undersokningsmetoder som kan anvindas. Eftersom
det kan bli friga om stora mangder prover, behover metoden dessutom vara
utarbetad sd att det racker att mycket sma provmingder lagras. I detta sam-
manhang ar det onskvirt att gora en utvardering av vilka lagringsmetoder som
finns tillgangliga idag, bade for DNA-prover och olika typer av vavnadsprover.
Det ar viktigt att utvarderingen kan ge svar pa hur proverna garanterat kan lag-
ras under langa tidsperioder och vilka ekonomiska resurser som behovs for att
kunna arkivera proverna.

I Sverige finns idag ett flertal museer som har stora samlingar av biologiskt
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material av varierande alder. I méanga fall kan sidana samlingar anvindas till
genetiska studier utan att dverkan pa samlingarna blir for stor. Samlingarna
utgor ett ypperligt referensmaterial som kan anvandas for att jamfora den nuti-
da och historiska genetiska variationen hos en art, nigot som 6kar méjligheten
att dra slutsatser om arters genetiska status i ett 6vervakningsprojekt. I detta
perspektiv tycker vi att ar det viktigt att katalogerna over de olika museernas
samlingar digitaliseras (i den man det dnnu inte ar gjort). Extra prioritet bor ges
till att dataldgga de material som omfattar flera individer per population, men
aven enstaka individer kan vara av intresse bl.a. eftersom de i kombination med
andra museers samlingar kan utgora ett populationssampel. Vi anser att det
darfor vore onskvart att en gemensam databas 6ver museimaterial upprattas
for att underlatta att materialet kommer till anvandning.

Aven forskningsinstitutioner har mycket biologiskt material som skulle kunna
vara intressant att anvianda som referensmaterial vid genetiska 6vervakningspro-
jekt. Forskningssamlingar kan inte hallas pa obestamd tid eftersom fa institutio-
ner har lokaler och/eller ekonomiska mojligheter till det. Vi menar att det behover
finnas ett formaliserat sitt for forskare att anmala att de inte langre har mojlighet
att behalla insamlat material, sa att det ges en mojlighet att ridda samlingar som
skulle kunna vara av intresse ur ett genetiskt Overvakningsperspektiv.

Det finns en stor mangd vetenskapliga studier som undersoker den genetiska
variationen hos svenska populationer av vilda viaxter och djur. I Laikres &
Rymans (1997) rapport sammanstalldes en lista pa 316 studier som behandlar
genetiska fragestillningar. Listan byggde dels pa en litteratursokning i ett antal
databaser och dels pa en forfragan som gick ut till en mangd forskningsinstitu-
tioner runt om i Sverige, och innefattar publicerade studier fram till och med
november dr 1996. Infor den nuvarande kunskapsoversikten gjorde vi en littera-
tursokning, med exakt samma sokord, i tre olika databaser (Biological Abstacts,
ISI Web of Knowledge, CSA Illumina), fran 1996 till och med oktober 2006 vil-
ket resulterade i att 844 ytterligare studier hittades. Aven om manga av dessa
inte direkt gar att anvdnda ur ett genetiskt 6vervakningsperspektiv, skulle det
vara vardefullt att sammanstilla en databas 6ver vilka arter som studerats gene-
tiskt i Sverige. I detta sammanhang kan det vara av sirskilt intresse att uppritta
en lista 6ver de djur- och viaxtarter som har genetiskt eller taxonomiskt sarprag-
lade populationer i Sverige. Databasen och listan skulle underlitta dels for de
som arbetar med praktisk naturvard eller forskning och dels f6r de som ska ta
beslut om vilka arter som ska vara foremal for en genetisk 6vervakning.

9.2.2 Identifiera populationer med negativ populationsutveckling

Vi har i ett tidigare avsnitt fastslagit att arter och populationer som har en lang-
siktigt negativ populationsutveckling riskerar att forlora genetisk variation och
darfor bor overvakas ur ett genetiskt perspektiv. En visentliga fraga i detta
sammanhang 4r hur en negativ populationstrend ska kunna identifieras. Vi tror
att det dterigen kravs att en central instans dels samlar in information om arters
populationsutveckling och dels tar beslut om att ett 6vervakningsprogram ska
paborjas. Vad som ar en langsiktig negativ populationstrend ar rimligen olika
for olika organismer beroende pa livslangd, spridningsformaga, utbrednings-
monster och parningssystem.
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Informationen kan samlas in pa flera sitt: genom riktade inventeringar, fran
vetenskapliga studier, fran lansstyrelserna (som i sin tur himtar information
fran kommunerna), eller fran ideella organisationer. Eventuellt skulle dven
information fran Artportalen kunna anvindas som en forsta indikation pa att
en art har en negativ populationsutveckling. Artportalens information kommer
fran observationer fran ideella organisationer och ldnsstyrelser men dven fran
privatpersoner med olika kunskapsnivaer och bakgrund, vilket innebar att det
kan behovas en vetenskaplig utvardering av Artportalens uppgifter innan de
kan tas som en indikation pa populationstrender.

9.2.3 Genetisk dvervakning i praktiken

Efter att det blivit bestamt att en art behover genetisk 6vervakning ska en gene-
tisk undersokning av arten eller populationen paborjas. Det dr en process i flera
steg, och nedan foljer vart 6versiktliga forslag till de punkter som vi tror kan
vara viktiga att ta hansyn till.

Det forsta steget ar att undersoka om det forekommer nagra tidigare gene-
tiska undersokningar av den art som 4r 1 behov av genetisk 6vervakning. Det
galler studier av variation i molekyldra markorer (Avsnitt 3.3.1), men ocksa
kvantitativa genetiska analyser av variation i fenotypiska karaktarer (Avsnitt
3.5). Finns inga studier Over artens genetiska variation vare sig i Sverige eller i
andra lander, bor studier for narbesliktade arter undersokas. Befintliga genetis-
ka studier (dven av narbesliktade arter i andra linder) kan ge vardefull infor-
mation som visentligt forenklar ett genetiskt 6vervakningsprogram. De kan
t.ex. ge information om hur mycket genetisk variation arten kan forvantas ha,
hur variationen ar fordelad mellan populationer eller vilka molekylara marko-
rer som finns tillgdngliga och fungerar bra.

Sedan ska material for en genetisk undersokning samlas in. Vilken typ av
material (t.ex. spillning, har, blod, blad), hur mycket material (fran hur manga
individer; Sjogren & Wyoni 1994) och fran vilka geografiska omraden beror
bade pa vilken art och pa vilken typ av genetisk undersokning som ska goras.
Betraffande kvantitativa egenskaper kan det bli aktuellt att samla in matdata
fran frilevande individer eller ta ett representativt stickprov av individer som
kan anvindas i odlings- och korsningexperiment for att skatta heritabiliteter
etc. De undersokningsmetoder som ska anvindas vid den genetiska 6vervak-
ningen bor anpassas till art och syfte. Ar inga genetiska studier utférda pa den
art som ska 6vervakas sa kan en initial undersokning av den genetiska struktu-
ren over utbredningsomradet genomforas med en genetisk markor som ger
mycket information, men som inte erfordrar stora utvecklingskostnader vare
sig i tid eller pengar. En multilokusmetod som AFLP (Avsnitt 13.1.7.2) kan vara
ett bra alternativ i dessa fall. Eftersom multilokusmarkorer har vissa negativa
egenskaper (bl.a. dominans, kanslighet for dalig DNA-kvalitet) sa kan det efter
en inledande studie vara lampligt att 6verga till andra markorer, speciellt om
den inledande studien visar att arten bor std under genetisk 6vervakning under
lang tid. Da behovs markorer (t.ex. mikrosatelliter) som genererar kodominan-
ta data, som inte 4r kansliga for dalig DNA-kvalitet, och som genererar data
som inte krdver att nya resultat fortlopande kontrolleras med de som framkom-
mit tidigare. Det kan bli nodviandigt aven i de fall dar markorerna i fraga inte
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finns att tillgd for den aktuella arten och darfor maste utvecklas fran grunden.

Finns det diremot redan genetiska studier gjorda pa den art som ska over-
vakas sd kan det i ett initialt skede vara limpligt att anvinda sig av samma
molekylara markorsystem som i dessa studier, da resultaten blir direkt jamfor-
bara. Men beroende pa vilka markorer som anvints kan man i vissa fall behova
byta markor.

Om det finns tillgang till museimaterial som kan anviandas som referens for
den genetiska studien ar det angeldget att vilja en markor som kan anviandas
aven om DNA-kvaliteten inte ar den basta, t.ex. mikrosatelliter.

Vissa former av genetisk 6vervakning ror specifika problem med precisa
fragestdllningar. Det kan t.ex. rora sig om att undersoka graden av inavel, effek-
ten av naturlig selektion eller forekomsten av hybrider mellan arter. De genetis-
ka markorerna bor da anpassas till den aktuella fragestillningen. Om graden av
inavel ska undersokas i en population dr det nodviandigt att markoren ar kodo-
minant (t.ex. mikrosatelliter eller enzymer; Avsnitt 3.2.2), sa att avvikelser fran
Hardy-Weinbergproportioner kan berdknas. Ska den genetiska 6vervakningen
folja variationen i fenotypiska karaktarer som spelar roll for naturlig selektion
(Avsnitt 3.5) maste markorerna visa en stark koppling till dessa egenskaper.
Hos nagra organismer t.ex. vaxter och vissa kallblodiga djur, har vissa enzymal-
leler, visat sig vara associerade till olika miljoparametrar (Avsnitt 7.1.2). Om
karaktiren har hog heritabilitet kan den fenotypiska variationen i sig ge en god
indikation pa hur den genetiska variationen forandras over tiden (Avsnitt 3.5).
gynnsamma fall, t.ex. arter som ar litta att odla och korsa, kan det bli aktuellt
att utfora en serie kvantitativa genetiska studier for att folja forandringarna i
den variation som ar direkt atkomlig for det naturliga urvalet. For att kunna
uppticka och folja hybridisering mellan tva arter ar det angeldget att anvanda
genmarkorer som speglar den genetiska variationen i en sa stor del av genomet
som mojligt. I sokandet efter diagnostiska markorer for att kunna sirskilja
arter, kan en multilokusmarkor som AFLP vara ett utmarkt alternativ.

Molekylargenetiska metoder utvecklas standigt. Vi vill darfor understryka
betydelsen av att ett genetiskt Gvervakningsprojekt inte binder sig till en metod,
utan i forsta hand inriktas pa att prover samlas in och arkiveras pa ett sidtt som
mojliggor en genetisk undersokning dven med framtida metodik. Som vi tidiga-
re papekat har svenska museer stora samlingar av djur och vixter av gammalt
dato. Idag far dessa samlingar sillan nagra nya tillskott, ofta beroende pa att
museer saknar ekonomiska resurser att ta emot och forvara stora material dven
om de blir erbjudna sdadana. Samlingar finns istillet utspridda pa olika insti-
tutioner pa larosaten runt om i landet. Mycket material som skulle kunna
vara av intresse for framtida undersokningar kan darfor ga forlorade.
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10. Slutsatser

Genom att underteckna Konventionen om biologisk méangfald har Sverige
och ett 180-tal andra lander forbundit sig att bevara sin biologiska mangfald
pa de tre nivaer som pekas ut av konventionen, dvs. ekosystem-, art- och gen-
nivan. Ett vanligt synsatt ar att bevarandet av ekosystem och naturtyper ock-
sa bevarar arter och att artbevarande ocksa bevarar genetisk variation inom
arterna. Det finns en 6kande insikt att bevarandet av arter inte nodvandigtvis
bevarar den genetiska mangfalden inom arterna.

Genetisk mangfald hos odlade och domesticerade arter ar ofta battre stu-
derad och det finns flera program med syfte att bevara denna variation (gen-
banker, avelsprogram). I dessa fall har den genetiska mangfalden en direkt
nyttoaspekt — den kan anviandas for att ta fram organismer med 6nskade
egenskaper i forhallande till nya anviandningsomraden eller miljoférandring-
ar. Vilda populationer behover pa samma sitt genetisk mangfald for att
anpassa sig till nya situationer, t.ex. global uppvarmning, men hur denna
naturliga variation dr strukturerad ar till stor del oként. Syftet med denna
kunskapsoversikt ar att kartlagga vad vi vet om genetisk mangfald och vad vi
behover veta mer om for att utveckla ett nationellt handlingsprogram for
bevarande av genetisk variation hos svenska populationer av vixter och djur.

Mainga undersokningar visar att det finns genetiska skillnader mellan popu-
lationer av svenska arter, liksom att det finns skillnader mellan svenska och
utlindska populationer. Populationer ar olika for att de har olika historiska
ursprung och invandringsvigar eller for att de 4r anpassade till sin lokala miljo.
Eftersom den genetiska mangfalden aterfinns i enskilda populationer eller som
skillnader mellan populationer blir populationer eller grupper av populationer
den mest naturliga enheten nar den genetiska mangfalden skall bevaras.

Aktuell forskning i svenska populationer visar att genetisk mangfald har
direkta effekter pa savil populationer och arter som ekosystem och att gene-
tisk mangfald sammanliankar processer pa populations-, art- och ekosystem-
nivan. Genetisk mangfald inom populationer har bl.a. visats paverka indivi-
ders livskraft och fortplantning (luddlosta, farsvingel), populationers demo-
grafiska utveckling (saport) och det lokala ekosystemets eller samhillets
funktion och artsammansattning (algras, darrgras). Genetisk mangfald har
ocksa mojliggjort den lokala anpassning som pavisats i manga svenska arter
(t.ex. strandsnicka, blamussla, sill, storspigg, spatistel, tall, vitklover).

En art kan sigas utgora summan av all genetisk variation inom arten. For
att en art skall ha mojlighet att utvecklas for att mota framtida miljoforand-
ringar behovs genetisk mangfald. Oavsett om variationen ar till nytta for
dagens populationer vet vi inte vilka egenskaper som blir nodvindiga i en ny
miljosituation. Alla populationer som forsvinner innebdar en forlust av gene-
tisk variation infor framtiden, i synnerhet om populationerna ar genetiskt
sarpraglade eller lokalt anpassade.

Sverige har fa endemiska taxa pd artnivd och de som finns har uppkom-
mit i sen tid, som ett resultat av lokala processer i den svenska naturen
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(naturligt urval, hybridisering, polyploidisering). Samtidigt finns det manga
genetiskt sarpraglade populationer i omradet, dels sidana som kan urskiljas
taxonomiskt eller ekologiskt (t.ex. underarter och ekotyper), dels sidana som
endast kan urskiljas med molekylargenetiska metoder. Genetiskt sarpraglade
populationer finns bl.a. pa Oland och Gotland, i Ostersjon och pa dess strin-
der, i fjillvarlden samt i det gamla odlingslandskapet. Denna mangfald har
uppstatt som en foljd av att populationer varit isolerade eller anpassat sig till
speciella miljoer i omradet. Det dr kanske hir vi aterfinner de populationer
eller lokala anpassningar som krdvs for att mota en storskalig miljoforand-
ring som global uppvarmning.

Manskliga aktiviteter kan ha negativa konsekvenser for den genetiska
mangfalden och darmed for anpassningsformagan. Bland de problem som
beror vilda populationer i Sverige vill vi sarskilt framhalla féljande:

(i)  Varje forlorad population innebir en potentiell risk att vardefull genetisk
variation — och darmed anpassningsformaga — ocksa gar forlorad. Detta
hot kan forvirras av framtida klimatforandringar: global uppvarmning
kan minska alpina arters utbredning sa mycket att manga sarpraglade
populationer forloras i detta omrade.

(i) Manga arter som tidigare haft stora och sammanhingande utbredningar
i Sverige bildar nu sma, isolerade populationer diar slumpmassiga proces-
ser som genetisk drift och inavelseffekter gor sig gillande. Detta hot gil-
ler inte bara sillsynta arter som t.ex. varg, utan kan pa sikt ocksa paver-
ka arter som fortfarande ir relativt vanliga i jord- och skogsbruksland-
skapet. A andra sidan tyder flera resultat p4 att det kan ricka med ett
litet antal immigranter eller inplanterade individer for att lindra de nega-
tiva effekterna av inavel.

(iii) En potentiell risk for den genetiska mangfalden ar det genflode som sker
nar frimmande provenienser av skogstrad planteras ut for att 6ka virke-
sproduktionen, nir uppfodda faglar och fiskar sitts ut for jaktens eller
fiskets skull, eller nar nyanlagda vagslanter besds med utlandskt grasfro.
Eftersom utplanteringar inte alltid registreras ar det svart att uppskatta
omfattningen av dessa genfloden, men de kan pa sikt leda till férandring-
ar i genpoolen hos de inhemska arter. Negativa effekter av genflode mas-
te ocksa beaktas i naturvardsbiologiska projekt som avser forstarka
populationer genom att tillféra uppfoédda individer eller individer fran
andra, avlagsna populationer.

Med utgangspunkt fran kunskapsoversikten och de identifierade hotfaktorer-

na efterlyser vi mer forskning kring foljande generella fragestillningar:

Genetisk variation kontra miljofordndringar. Den globala uppvarmningen
kommer att innebira stora forandringar for svenska populationer och eko-
system, och att genetiska processer som genflode och anpassning kommer att
spela stor roll for att mota dessa forandringar. Vi behover mer kunskap for att
besvara foljande fragor: Vilken roll kan Sveriges genetiskt sirpriglade popula-
tioner spela for att mota en storskalig miljoforandring som t.ex. global upp-
varmning? Finns det tillrackligt med genetisk variation i relevanta miljéassoci-
erade egenskaper for att arter i Sverige skall kunna anpassa sig till férandring-
arna? Vilka populationer dar mest vardefulla i detta avseende — de centrala eller
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de i kanten av utbredningsomradet? Finns det risk att genetiskt sarpraglade
populationer gér forlorade i de habitat som antas bli mest paverkade av global
uppvarmning? Vilka genetiska metoder ar relevanta for att mata populationers
framtida anpassningsférmaga (evolutionir potential)? Hur paverkar den gene-
tiska sammansittningen av arter som ar huvudkomponenter i viktiga svenska
ekosystem dessas funktion, artsammansittning och stabilitet?

Genetisk mangfald efter genflode och bybridisering. En del svenska popu-
lationer utsitts for ett omfattande genflode fran andra populationer genom
att manniskan introducerar frimmande genotyper i omradet. Med tanke pa
att manga svenska populationer dr genetiskt sarpraglade ar det viktigt att for-
sta hur detta genflode paverkar de inhemska genpoolerna. Vilka genetiska
effekter har de omfattande utplanteringar som sker inom t.ex. skogsbruket
och fiskenaringen? Hur paverkas arter i naturliga grasmarker av det genflode
som sker nir intilliggande vagslianter besds med frimmande froblandningar?
Nir dr det lampligt att tillfora frimmande individer for att forstarka popula-
tioner med fa individer, hog grad av inavel, eller som ar daligt anpassade till
ett forandrat klimat? Nar dr sidana atgarder skadliga? Hur bedoms varifran
forstarkningarna skall tas?

I denna kunskapsoversikt undersoker vi ocksd forutsdttningarna for att
utveckla ett genetiskt 6vervakningsprogram for utvalda arter. Vi foreslar att
detta program fokuseras pa arter med negativ populationsutveckling och/eller
arter vars genpooler loper risk att paverkas av habitatfragmentering, ett stort
infléde av frimmande gener eller en alltfér hard beskattning.

Valet av undersokningsmetod bestims av vilken art som studeras och vad
som skall 6vervakas. Betraffande de arter som skall studeras med molekylarge-
netiska metoder understryker vi behovet att samla in prover vid upprepade till-
fallen och lagra dessa pa ett tillforlitligt satt sa att langsiktiga trender kan under-
sokas. Vi foreslar att man inventerar det djur- och vixtmaterial som finns pa
museer och genbanker samt paskyndar digitaliseringen av kataloger 6ver de
material som forvaras. Mycket av detta material kan fungera som ett referens-
material i genetiska 6vervakningsprogram. Slutligen foreslar vi att man bygger
upp en organisation med syfte att hantera insamlingen och lagringen av insamla-
de prover, for att pa sa sitt garantera en kontinuitet i 6vervakningsprogrammen.

Det finns flera vetenskapliga fragor som behover belysas under utveck-
lingen av de genetiska 6vervakningsprogrammen: Hur sdrskiljer man ”nor-
mala” forandringar fran ”onormala” som skulle kunna utgora ett hot mot
mangfalden? Hur bor datainsamlingen och den laborativa och analytiska
metodiken laggas upp for att effektiv 6vervakning skall kunna utforas?

Det nationella handlingsprogrammet bor i forsta hand omfatta den forsk-
ning och det genetiska 6vervakningsprogram som foreslds i denna kunskaps-
oversikt. Dessutom foreslar vi att handlingsprogrammet mynnar ut i riktlinjer
for hur man motverkar genetiska problem i de 6vervakade populationerna
och vid de stodutsittningar som foreslas i flera svenska atgardsprogram.
Handlingsprogrammet bor ocksa ha som mal att utveckla riktlinjer for utsatt-
ningar och effektiva system for registrering av alla de utsattningar som sker
inom jord- och skogsbruket, i fiskenaringen, och for insdning i samband med
vagbyggen och liknande.
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13. Bilagor

13.1 Molekylara markorer

13.1.1 Sekvensering

Det mest direkta sdttet att gora en molekylidrgenetisk undersokning av en
organism ar att sekvensera en bit av en DNA-molekyl. Niar en DNA-molekyl
sekvenseras tar man reda pd i vilken inbordes ordning nukleotiderna sitter i
det DNA-avsnitt som ska undersokas. Det betyder att denna molekylargene-
tiska metod ger hogsta mojliga upplosning, de flesta andra metoder studerar
genetisk variation indirekt genom att istallet studera de skillnader som for-
andringar i DNA-sekvensen resulterar i. Innan PCR-tekniken utvecklades var
sekvensering en langsam, komplicerad och dyrbar metod. Nufortiden har
PCR-tekniken tillsammans med andra typer av tekniska framsteg medfort att
sekvensering har blivit bade billigare och allt mindre tidskravande. Som vid
all PCR-kopiering av DNA-strangar behovs tva primer-molekyler som passar
pa var sida om det DNA-avsnitt som ska kopieras. For vissa gener finns det
idag dven primrar som passar pa genens flankerande DNA-region hos fler 4n
en art (s.k. universalprimrar). Det innebér att samma gen kan kopieras hos
flera arter med samma primrar, om arterna inte ar allt for avlagset beslaktade
med varandra.

Alla typer av DNA kan sekvenseras, nukleirt och det som aterfinns i
mitokondrier och kloroplaster, bade avsnitt som innehaller gener eller som
inte kodar for ndgra genprodukter. Nar nukleiart DNA ska sekvenseras maste
man ta hiansyn till att det kan finnas tva olika alleler (hos diploida individer)
till det lokus som ska undersokas. Det finns flera metoder som tar hansyn till
detta, bade laborativa eller analysmassiga.

Idag sker i princip all sekvensering med hjélp av olika typer av sekvenser-
ingsmaskiner. Trots detta ar det fortfarande relativt kostsamt att gora mole-
kylargenetiska undersokningar genom att sekvensera ett stort antal individer,
men fortsatta tekniska framsteg kommer sannolikt att gora DNA-sekvenser-
ing till en alltmer anviand metod i framtiden (Schlotterer 2004).

Den storsta fordelen med att anvanda sig av sekvensering som metod vid
en molekyldrgenetisk undersokning ar att nir DNA-sekvenser jamfors med
varandra sa jamfors de grundlaggande genetiska forandringarna mellan
sekvenserna. Sekvensering avslojar exakt vilka mutationer som intraffat. Om
en proteinkodande gen sekvenseras sa ar det mojligt att se om det skett ndgra
forandringar i aminosyrasekvensen till foljd av den mutation som intraffat i
DNA-sekvensen. Ytterligare en fordel ar att metoden ar kodominant, vilket
gor att heterozygoten kan skiljas frin homozygoten.

Den framsta nackdelen med sekvensering ar kostnaden. Det ar dyrt att
sekvensera manga individer vilket ofta behovs vid en molekylargenetisk
undersokning av en organism. Kostnaden medfor ocksa att det blir dyrt att
sekvensera manga lokus, oftast en nodvandighet om ndgra slutsatser ur ett
genetiskt perspektiv ska kunna dras om organismen. Sekvenseras enbart en
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gen sa sager det egentligen inget om en organism, utan ger bara upplysningar
om den specifika genen som sekvenseras (Frankham m.fl. 2005; Allendorf &
Luikart 2007).

13.1.2 SNP

SNP ir en forkortning for engelskans "single nucleotide polymorphism", vil-
ket oversatt till svenska blir enbaspolymorfi. Nir genetisk variation studeras
med hjalp av SNP-metoden sa undersoks variationen i enskilda nukleotid-
positioner pa flera stillen i genomet. Precis som namnet antyder ar en
enbaspolymorfi en nukleotidvariation pa en specifik position i genomet, dvs.
en nukleotidposition dar alla individer i en population inte har samma sorts
nukleotid. Vanligtvis brukar varje SNP-position variera mellan tva olika nuk-
leotider, men teoretiskt kan varje enbaspolymorfi ha fyra varianter, eftersom
det finns fyra olika nukleotider.

For att kunna studera genetisk variation med hjilp av enbaspolymorfier,
maste forst de variabla nukleotidpositionerna hittas. Detta kan goras genom
att nagra gener (eller icke-kodande regioner) sekvenseras hos ett antal indivi-
der. Nir en variabel position ar identifierad, tillverkas tvda PCR-primrar som
passar pa var sin sida om den variabla nukleotiden, sa att DNA-avsnittet kan
kopieras genom en PCR-reaktion. Sedan kan den variabla nukleotiden under-
sokas hos manga individer utan att langa strackor av DNA behover sekvense-
ras hos varje individ. Det dr positivt av tva anledningar, for det forsta blir det
betydligt billigare att undersoka genetisk variation, speciellt hos manga indi-
vider. For det andra betyder det att genetisk variation kan undersokas aven i
DNA-prover som ir delvis nedbrutna, vilket resulterar i att DNA bara finns i
kortare bitar. Det underldttar undersokningar dar DNA-prover samlats in
utan att forhallandena varit optimala, vilket ofta 4r fallet vid genetiska under-
sokningar av vilda organismer. En annan positiv egenskap hos SNP-metoden,
ar att heterozygoter gar att skilja frin homozygoter, metoden ar kodominant.

Nackdelarna med SNP-metoden finns framforallt i utvecklingsstadiet. Det
ar oerhort viktigt att manga individer undersoks nar de variabla nukleotidpo-
sitionerna ska identifieras hos en art. Undersoks for fa individer s kommer
bara ett fatal variabla nukleotidpositioner att hittas. Sannolikt kommer de
positioner med ovanliga alleler att missas helt, dvs. de positioner dar de flesta
individer har samma nukleotid och bara ett fatal individer har en avvikande
nukleotid. Att systematiskt missa positioner med ovanliga alleler (eng. acer-
tainment bias) staller till problem nir genetiska data ska analyseras (Frank-
ham m.fl. 2005; Allendorf & Luikart 2007).

13.1.3 Mikrosatelliter

Mikrosatelliter ar korta DNA-sekvenser, en till sex nukleotider langa (ex.
ACA), som upprepas efter varandra flera ganger (ACAACAACAACAACA).
Mikrosatelliter finns spritt i genomet hos alla organismer, men anses inte ha
nagon kiand funktion normalt sett. Antalet upprepningar kan skilja sig at mel-
lan och inom individer (hos diploida organismer eller sidana med hogre ploidi-
nivd). En enskild mikrosatellit har alltid sitt specifika lokus hos en och sam-
ma art, och ibland kan mikrosatelliten aven aterfinnas i samma lokus hos
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narbesliaktade arter. Nar molekylargenetisk variation undersoks med hjilp av
mikrosatelliter sd studeras forekomsten av de olika langdvarianterna, alleler-
na, i en population. Sedan 1980-talet har mikrosatelliter stadigt 6kat i popu-
laritet, och de dr idag en av de mest anvianda molekylargenetiska markorerna
i genetiska studier av djur.

Aven studier av genetisk variation med mikrosatelliter kriver att man
anvinder sig av PCR-tekniken, med hjilp av primer-molekyler som passar till
mikrosatellitens flankerande region. Till skillnad fran de tva tekniker som
beskrivits tidigare i detta avsnitt, sa studeras inte sjilva nukleotidsekvensen,
utan istillet bestims enbart mikrosatellitallelernas storlek. De PCR-kopierade
fragmenten far vandra i en gel (vanligtvis acrylamidgel), varefter proverna
synliggors med nagon lamplig teknik, vanligtvis genom infiargning av DNA.
Varje fragment framtrader dd som ett band vars storlek gar att bestimma,
eftersom ett kortare fragment, (ACA)®, vandrar snabbare genom gelen 4n ett
lingre fragment, (ACA)'3. Idag anvinds oftast sekvensmaskiner nir en
mikrosatellitundersokning genomfors, men dven dé studeras enbart storleks-
skillnaden mellan allelerna.

De flesta mikrosatellitstudier gors av mikrosatelliter beldgna i nukleart
DNA, men det finns dven mikrosatelliter i andra DNA-molekyler. I kloro-
plast-DNA &terfinns mikrosatelliter som blivit mycket vilanvanda i mole-
kylargenetiska studier av viaxter, eftersom resten av kloroplasten ofta inte ar
speciellt variabel. Kloroplastmikrosatelliter bestar oftast av upprepningar av
en enda nukleotid och upprepas sillan mer dan 15 ganger (Allendorf & Lui-
kart 2007).

Anledningen att mikrosatelliter blivit en sddan populdr markor i mole-
kylargenetiska undersokningar d4r manga. De ar mycket variabla, kodomi-
nanta, och enkla att anvianda. Mikrosatelliter gar ocksa att anvinda om
DNA-kvaliteten dr lag. Dessutom gar det snabbt att genomfora en genetisk
undersokning med mikrosatelliter 4ven pa manga individer. Forutom detta ar
metoden relativt billig att anvanda nar den val har utvecklats. I vissa fall kan
mikrosatellitprimrar fran en narbeslidktad art anvindas vid genetiska studier
av arter ddr dnnu inga mikrosatelliter utvecklats.

Den storsta nackdelen med mikrosatellitmetoden ar att det dr relativt dyrt
och ganska komplicerat att utveckla metoden. For varje ny art som ska stude-
ras maste oftast metoden avpassas och utvecklas pa nytt, 4ven om det ibland
gar att anvanda primrar fran niarbesliktade arter (se ovan). En annan nackdel
ar att det inte gar att upptiacka de forandringar i DNA som inte orsakar stor-
leksférandringar av en mikrosatellitallel (Frankham m.fl. 2005; Allendorf &
Luikart 2007) .

13.1.4 RFLP

RFLP star for engelskans "restriction fragment length polymorphism" (unge-
far: langdvariation av restriktionfragment). Det var en av de forsta metoder-
na som undersokte sekvensvariation hos olika DNA-molekyler, vilket beror
pa att de ursprungliga RFLP-metoderna inte dr beroende av PCR-tekniken
for att genomfora en molekylargenetisk studie. Istallet anvands DNA som
klipps med restriktionsenzymer, en typ av enzymer som letar upp specifika
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nukleotidsekvenser i genomet (ex. TCGA), och klipper av DNA-strangen vid
denna igenkinningssekvens. Det resulterar i en mangd DNA-fragment.

Den ursprungliga RFLP-tekniken anvindes bade for att undersoka
sekvensvariation i nukledrt och mitokondriellt DNA, vilket kraver lite olika
tekniker. Idag har man nastan uteslutande overgatt till att anvanda sig av
PCR-baserade RFLP-tekniker for alla typer av DNA.

For att undersoka sekvensvariation i ett specifikt lokus i nukleart DNA
med den ursprungliga RFLP-tekniken, s maste forst DNA renas varefter
DNA-molekylen klipps med ett restriktionsenzym. De olika ldnga
DNA-fragmenten separeras sedan genom att de far vandra i en gel. Sekvens-
variationen i ett speciellt lokus kan sedan studeras genom att detta lokus
synliggors med hjilp av en speciell teknik (eng. Southern blotting). Forst gors
DNA-fragmenten i gelen enkelstringade varefter de fors 6ver till ett membran.
Membranet med de enkelstrangade fragmenten laggs sedan i en 16sning som
innehaller en mangd, radioaktivt inméarkta, enkelstrangade kopior med en
specifik nukleotidsekvens (sonder). Sondens nukleotidsekvens 4r konstruerad
sa att den passar till specifika DNA-sekvenser som bara dterfinns i det lokus
som ska undersokas. De radioaktivt inmarkta sonderna fastnar pa
DNA-fragment i det intressanta lokuset. Till sist synliggors fragmenten
genom att membranet ldggs pa en fotografisk film, dar de radioaktiva
fragmenten framtrader som svarta band pa filmen. Om det lokus som under-
soks innehaller ett eller flera igenkanningsstallen for restriktionsenzymet, sa
kommer det enskilda lokuset att representeras av flera band. Finns inte ndgot
sadant igenkanningsstille kommer lokuset att framtrada som ett band, som
pa grund av sin storlek inte vandrat lika langt i gelen.

Fordelarna med denna RFLP-teknik ar att den ar kodominant, och att
variation i kdnda gener kan undersokas. Nackdelarna ar att tekniken ar
mycket kostsam, det maste finnas kdanda sonder for det lokus som ska under-
sokas, och det kravs stora mangder DNA, vilket omojliggor studier i de fall
da DNA-kvaliteten ar lag.

En speciell typ av RFLP-studier var mycket populidra i molekylargenetiska
undersokningar av djur innan sekvenseringstekniken blev enklare och billiga-
re. Det var RFLP-studier av mitokondrie-DNA (mtDNA-RFLP). Det gar till
sa att mtDNA prepareras fram, anrikas och renas med en speciell teknik.
Sedan klipps mtDNA-molekylen med ett restriktionsenzym, varefter fragmen-
ten separeras i en gel. Det ger en miangd mtDNA-fragment som synliggors
genom att allt mtDNA firgas in. Det resulterande bandmonstret kan sedan
jamforas mellan individer. Eftersom mtDNA-genomet ar betydligt mindre dn
det nukledra genomet kan hela genomet fargas in och anda ge ett 6verskadligt
bandmonster.

Fordelarna med mtDNA-RFLP-tekniken 4r den dr betydligt enklare och
billigare an RFLP-metoden for nukleart DNA eftersom inga sonder behovs.
Nackdelarna ar att den dr betydligt mer komplicerad och dyrare dn de PCR-
RFLP metoder som anvinds idag.

Efter upptackten av PCR-tekniken sa har PCR-baserade RFLP-tekniker
ersatt den ursprungliga sondbaserade tekniken (PCR-RFLP). Den genetiska
undersokningen gar till s att det lokus som ska studeras PCR-kopieras med
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hjdlp av tva primrar beldgna pa var sin sida om lokuset. Det kopierade frag-
mentet klipps sedan med ett restriktionsenzym, varefter de resulterande frag-
menten separeras efter storlek genom att de far vandra i en gel. Fragmenten
synliggors sedan direkt i gelen, genom ndgon metod som fargar DNA, vilket
bade ir betydligt enklare och billigare dn den ovan beskrivna sondtekniken.
DNA-infargning ar mojlig eftersom det lokus som ska studeras finns i miljon-
tals kopior medan allt annat DNA bara finns i ett fatal kopior, och inte kom-
mer att synas vid infiargningen.

Fordelarna med den PCR-baserade RFLP-tekniken dr att den ar billig,
enkel, och att manga individer kan undersokas pa kort tid. Den framsta nack-
delen ar att det bara ar en brakdel av den genetiska variationen i ett lokus
som synliggors med denna teknik t.ex. jamfort med om hela lokuset sekvense-
ras. PCR-baserade RFLP-metoder ar darfor speciellt anviandbara i de fall nir
man redan kanner till att ett lokus finns i ndgon eller ndgra varianter och ett
stort antal individer ska undersokas for att ta reda pa hur vanliga dessa alleler
ar i en viss population (Frankham m.fl. 2005).

13.1.5 SSCP

SSCP ir en forkortning for engelskans "single strand conformational poly-
morphism" (ungefar: enkelstrangade [fragment med] formvariationer). Det ar
en metod dar den molekylargenetiska variationen studeras indirekt genom att
undersoka hur genetiska forandringar av ett avsnitt av en DNA-sekvens
resulterar i fragment med olika tredimensionell form. SSCP-metoden har
framforallt anvints for att undersoka genetisk variation av mtDNA och ett
fatal nukleira lokus (t.ex. MHC).

En molekylargenetisk undersokning med SSCP-metoden innebar forst att
det DNA-avsnitt som ska studeras PCR-kopieras, varefter PCR-produkten
hettas upp sa att de tvda komplementara DNA-strangarna separeras fran
varandra. Omedelbart efter upphettning kyls PCR-produkten ned sa att de
tva DNA-fragmenten halls separerade. Den laga temperaturen medfor att de
enkelstrangade fragmenten "viks ithop" var for sig, under langsam avsvalning
hade de istillet sammanfogats med varandra och antagit dubbelspiralform.
De enkelstringade DNA-fragmentens tredimensionella form varierar beroen-
de pa vilken nukleotidsekvens de har. Fragmenten separeras pa en gel som
halls pd samma laga temperatur (under 10°C) for att de ska behdlla sin tredi-
mensionella form. Det innebar att med SSCP-metoden sd separeras DNA-
fragment inte (bara) pa grund av att de ar olika stora utan dven beroende pa
den form de enkelstringade fragmenten antagit. De tva enkelstrangade DNA-
fragmenten fran en och samma PCR-produkt kommer att genera tva band pa
gelen, till skillnad fran andra molekylirgenetiska metoder som separerar
DNA-fragmenten bara beroende pa storlek. Det beror pa att de bada
enkelstrangade DNA-fragmenten har olika nukleotidsekvens eftersom de ar
komplementira med varandra (observera att fragmentens genetiska informa-
tion daremot ar identisk pa de bada enkelstringade fragmenten).

Fordelarna med SSCP-metoden dr framfor allt att den klarar att skilja
fragment med mycket sma genetiska skillnader 4t. Tva individer vars DNA-
fragment bara skiljs at pa en enda position (en nukleotids skillnad) kan i
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teorin separeras med SSCP-metoden eftersom dessa fragment kommer att
anta litet olika form i sin enkelstrangade version trots att de har exakt samma
langd. Andra fordelar ar att metoden ar kodominant (kan skilja heterozygo-
ter fran homozygoter), samt att den dr billigare att anvianda dn sekvensering.

Den storsta nackdelen med SSCP-metoden ar att formen pa det
enkelstrangade fragmentet ar mycket kanslig for olika experimentella forhal-
landen under sjdlva gelseparationsstadiet. Forandras temperaturen nagon
grad kan fragmentens form forandras och darfor kan det ta lang tid innan det
optimala gelforhdllandet har hittats, speciellt om man behover separera frag-
ment med sma genetiska skillnader. Detta har gjort att SSCP-metoden idag
oftast ersatts av sekvensering av det fragment som ska studeras trots att den
senare metoden ar betydligt dyrare (Frankham m.fl. 20035).

13.1.6 Multilokustekniker — minisatelliter

Minisatelliter bestar av korta DNA-sekvenser, men de ar betydligt langre an
mikrosatelliter. Minisatelliternas bassekvens har en ungefirlig langd av 20 till
hundratals baspar, som upprepas efter varandra olika méanga ganger och ska-
par minisatelliter av olika lingd. Molekylirgenetiska studier med minisatelli-
ter var populdra innan anvindandet av mikrosatelliter borjade 6ka, och var
ursprungligen en teknik som anvindes inom rattsmedicinen. Minisatellittek-
niken ar den forsta multilokustekniken, som kallas sa eftersom manga lokus
undersoks pa samma gang. Idag anvands minisatellittekniken mestadels till
t.ex. faderskapsanalyser.

For genetiska analyser med minisatelliter anvands inte heller PCR-tekni-
ken, utan istillet anviands renat DNA som klipps med restriktionsenzymer,
precis som beskrivits i forra avsnittet. Det resulterar i en mangd DNA-frag-
ment av olika storlek som sedan separeras genom att de far vandra i en gel.
Vissa av fragmenten innehaller minisatelliter och dessa kan synliggoras genom
samma teknik som anvandes for att studera nukledra lokus med RFLP-meto-
den, som beskrivits i detalj i forra avsnittet. Skillnaden med minisatellitmeto-
den ar att sonden ar en enkelstrangad kopia av minisatellitens bassekvens. De
radioaktivt inmarkta minisatellitsonderna fastnar pa alla DNA-fragment som
innehaller en minisatellit, vilket betyder att manga lokus inmarks samtidigt.
Precis som med RFLP-metoden sa synliggors fragmenten genom att membra-
net laggs pa en fotografisk film, sa att de radioaktiva fragmenten framtrader
som svarta band pa filmen. Varje individ representeras nu av en kolumn med
en mangd svarta band. Jamfors kolumnerna fran flera individer kan man hitta
skillnader mellan dem, eftersom vissa individer har band dar andra individer
inte har det. Det beror pa att minisatelliterna i de olika fragmenten inte har
samma langd, en del har fa upprepningar av bassekvensen andra manga upp-
repningar. Det var detta som inspirerade till minisatellitteknikens popular-
namn, pa engelska "fingerprinting" (fingeravtryck), eftersom minisatelliterna
var sd variabla att varje individ fick ett unikt "DNA fingeravtryck".

Det finns tre stora fordelar som dr gemensamma for alla multilokustekni-
ker. Den forsta ar att manga delar av genomet kan studeras samtidigt. Den
andra dr att ingen genetisk information alls behovs om en viss organism
innan en molekylargenetisk studie kan utforas pa organismen. Den tredje ar
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slutligen att multilokustekniker ofta ar vildigt variabla. Tyvirr finns dven
ganska manga nackdelar, gemensamma for alla multilokusmetoder. Ett pro-
blem ar att det vanligtvis inte gar att veta vilka band som tillh6r samma
lokus, vare sig banden jamfors mellan individer eller inom en individ. Efter-
som banden enbart separeras beroende pa storlek, ar det oftast omojligt att
veta vilka band som hor ithop. Tva band som ligger i narheten av varandra
hos tva individer kan ju vara olika langa minisatelliter i samma lokus, men
det kan ju ocksa vara tva helt skilda minisatelliter fran tva olika lokus i geno-
met som rdakar vara nastan lika langa. Det innebar att man med multilokus-
metoder bara kan registrera om det finns ett band pa ett specifikt stille pa
gelbilden eller om bandet saknas. Eftersom multilokusmetoder bara kan ha
tva varianter pa varje enskild bandplats, narvaro eller franvaro av ett band,
innebdr det i praktiken att varje bandplats fungerar som ett "lokus" med tva
alleler. Genom att undersoka fler individer i en population hittas bara fler
"lokus", aldrig fler alleler. Ett minisatellit-"lokus" blir da betydligt mindre
variabelt jamfort med t.ex. ett mikrosatellitlokus som kan ha manga alleler i
en population, och det kan behévas upp emot tiotalet minisatellit-"lokus" for
att ge samma mangd information som ett mikrosatellitlokus.

En av de storsta nackdelarna med multilokusmetoder dr att de dr "domi-
nanta", dvs. det gar inte att skilja heterozygoten fran en av homozygoterna i
varje enskilt minisatellit-"lokus". Om ett specifikt band inte syns hos en indi-
vid betyder det att bandet saknas, och att individen ar homozygot eftersom
ingen av de bada kromosomerna genererar ett band pa just det stillet. Om
bandet syns, kan det betyda tva saker. Antingen dr individen homozygot.
Bandet som syns ar da egentligen tva band (pa exakt samma stille eftersom
allelerna 4r likadana), som inte gar att skilja at. Eller sa ar individen heterozy-
got, och bara en av kromosomerna har den allel som generar ett band pa det
specifika stillet, medan den andra kromosomen har en allel som inte genere-
rar ett band precis dir. Individer som uppvisar ett band gar givetvis inte att
skilja at. Som namnts tidigare medfor detta att manga analysmetoder inte gar
att anvianda med sidana dominanta genetiska data.

Forutom de egenskaper som ar gemensamma for alla multilokusmetoder
finns det dven andra egenskaper med minisatellitmetoden som sadan. Den
storsta fordelen adr att minisatellitmetoden dr mycket variabel, medan den
framsta nackdelen ar att det kravs mycket stora mangder DNA for att
genomfora en minisatellitundersokning. Det innebar att enbart DNA av hog
kvalitet kan anvindas. Det har medfort att minisatellittekniken idag mer eller
mindre ersatts av PCR-baserade multilokustekniker i mdnga populationsge-
netiska studier (Frankham m.fl. 2005).

13.1.7 PCR-baserade multilokustekniker

Trots de till synes manga nackdelarna med multilokustekniker sa utvecklas
hela tiden nya varianter, i detta avsnitt kommer vi att beskriva nigra av dem.
Gemensamt for dessa mer moderna multilokustekniker, som detta avsnitt ska
handla om, ar att de alla ar PCR-baserade. Det medfor en stor fordel jamfort
med minisatellittekniken, namligen att inte lika stora mangder DNA behovs
for att genomfora en molekylargenetisk undersokning.
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Aven dessa multilokustekniker 4r behiftade med samma fordelar (stor del
av genomet undersoks samtidigt, ingen genetisk information om organismen
kravs, mycket variabla) och nackdelar (svart att identifiera vilka band som
hor till samma lokus, endast narvaro eller franvaro av band kan registreras,
heterozygoten kan inte skiljas fran en av homozygoterna) gemensamma for
alla multilokustekniker, och som beskrevs i detalj i forra avsnittet.

13.1.7.1 RAPD

RAPD ir en forkortning av engelskans ”randomly amplified polymorphic
DNA?” (ungefar: slumpartad kopiering av polymorft DNA). Med denna PCR-
baserade teknik sa anvinds en kort primer, endast ca 10 baspar lang, med en
sekvens dar de ingdende nukleotidernas inbordes ordning bestims av slum-
pen. Vanligtvis vid PCR-reaktioner anvinds tva primrar, med var sin bestimd
nukleotidsekvens som passar till omradet pa var sida om det DNA-avsnitt
som ska kopieras. Vid en molekylargenetisk undersokning med RAPD-tekni-
ken, anvinds bara denna enda korta slump-primer i en PCR-reaktion som
kopierar slumpartade DNA-avsnitt beligna var som helst i genomet mellan
tva stdllen dir slump-primern har bundit. De kopierade DNA-fragmenten far
olika storlek och separeras genom att vandra i en gel. Om det skett en muta-
tion i DNA-sekvensen hos en individ, precis pa det stille dar primern ska bin-
da, medfor detta att den individen kommer att sakna ett band pa gelen dar
andra individer utan denna mutation, har ett band.

Forutom de for- och nackdelar gemensamma for alla multilokustekniker
har RAPD-tekninken en annan stor nackdel. Det har namligen visat sig att
det kan vara mycket problematiskt att fa samma resultat nar PCR-kopiering
upprepas med samma individer, speciellt mellan forskningslaboratorier, men
ibland dven i samma forskningslaboratorie. Det har bl.a. att gora med att de
slump-primrar som anvinds dr sa korta att det inte dr sikert att de alltid fast-
nar pa samma stille pa den DNA-molekyl som ska undersokas. Sma (ofrivilli-
ga) forandringar av forhallandena under PCR-kopieringen, eller nagot annat
laborationssteg, kan generera resultat som inte 6verensstimmer med varand-
ra. Detta har lett till att vissa vetenskapliga tidskrifter inte langre publicerar
studier som enbart anvint sig av RAPD-metoden. Pa grund av att RAPD-tek-
niken ar kanslig for forandrade lab-forhdllanden dr metoden dven kanslig for
délig DNA-kvalitet.

RAPD-metoden har i storre utstrackning anvints i genetiska undersok-
ningar av vaxter an i molekylargenetiska studier av djur. Det kan bero pa att
det finns manga andra lika variabla tekniker att anvinda for de flesta djur-
grupper, sa att man kunnat undvika att anvianda denna ganska osikra metod.

13.1.7.2 AFLP

I litteraturen nimns ofta att AFLP ar en forkortning for engelskans ”amplifi-
ed fragment length polymorphism” (ungefir: kopierade fragment med lingd-
variationer), men upphovsmannen dopte AFLP-tekniken eftersom den hade
stora likheter med RFLP-tekniken (Vos m.fl. 1995; se Allendorf & Luikart
2007). Upphovsminnen menar att utlisningen av forkortningen inte dr speci-
ellt lyckad eftersom, som vi snart ska beritta, den variation som metoden
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visar inte beror pa lingdvariationer i DNA-sekvensen. Den variation som
detekteras med AFLP-metoden beror istillet pa nukleotidvariation i DNA-
sekvensen som gor att restriktionsenzymer inte klipper DNA-strangen pa
samma stdlle hos alla individer.

I det forsta steget av en molekylargenetisk undersokning med AFLP-meto-
den klipps ett prov av genomiskt DNA med tva restriktionsenzymer, som
kanner igen tva olika nukleotidsekvenser i genomet. Detta resulterar i manga
DNA-fragment vars storlek skiljer sig at. For att gora det mojligt att kopiera
fragmenten med PCR-tekniken later man sedan fragmenten fogas ihop
(ligera) med korta syntetiska DNA-fragment vars nukleotidsekvens ar kand.
Sedan kopieras fragmenten med hjilp av tva PCR-primrar som passar ihop
med sekvensen pa de syntetiska DNA-fragmenten som nu sitter i anden pa
alla de DNA-fragment som restriktionsenzymerna skapade. For att inte alla
fragment ska kopieras, har de bada primrarna forlangts med en till tre slump-
massigt utvalda nukleotider sa att de slumpmassigt utvalda nukleotiderna
maste passa ihop med nukleotidvariationen i de DNA-fragment som ska
undersokas for att hela fragmentet ska kopieras. De PCR-kopierade fragmen-
ten separeras sedan i en gel dar fragmenten vandrar olika langt beroende pa
att korta fragment vandrar lingre dn de langa fragmenten. Skillnader i band-
monster mellan individer beror b.la. pa att det intraffat mutationer i nukleo-
tidsekvensen pd vissa av restriktionsenzymernas igenkanningsstallen.

AFLP-metoden dr den multilokusmetod som ar flitigast anvand, vilket till
stor del beror pa att metoden generar resultat som ar litta att reproducera
och jamfora mellan studier och olika laboratorier. For att vara en multilokus-
metod ar den inte heller speciellt kianslig for DNA av dalig kvalitet (Mueller
& Wolfenbarger 1999). En av de storsta fordelarna med AFLP-metoden ar
att den kan anpassas precis till den niva av genetisk variation man vill under-
soka. Genom att anvinda olika restriktionsenzymer samt variera de slump-
massigt utvalda nukleotidernas antal sa kan fler eller farre band genereras
beroende pa om den genetiska skillnaden mellan individerna ar stor eller liten
(Bensch & Akesson 2005). AFLP-metoden anses vara den mest palitliga av
alla multilokustekniker i och med att resultat frain en AFLP-studie ar latta att
reproducera (Bensch & Akesson 2005). Forutom dessa fordelar delar AFLP-
tekniken de fordelar och nackdelar som alla multilokustekniker har (Frank-
ham m.fl. 2005; Allendorf & Luikart 2007).

13.1.7.3 IRAP, PINE, ISSR
Forutom mini- och mikrosatelliter finns dven andra typer av DNA-avsnitt
som kan dterfinnas pa fler an ett stille i genomet. En typ av sidana DNA-
avsnitt dr s.k. retrotransposoner, som ir relativt langa DNA-avsnitt, fran
hundratals till tusentals nukleotider langa. Retrotransposoner har en marklig
egenskap, de kan namligen kopiera sig sjilva och sedan klippa in sig pa helt
andra stillen i genomet via ett speciellt enzym. Retrotransposoner ar mycket
vanliga och finns i tusentals kopior i genomet bade hos vaxter och djur.
IRAP (Kalandar m.fl. 1999) och PINE (Spruell m.fl. 1999) ar tva multilo-
kustekniker som anviander sig av olika typer av retrotransposoner for att hitta
genetiska skillnader mellan individer. IRAP star for engelskans ”interret-
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rotransposon amplified polymorphisms” (ungefir: polymorfa [fragment]
kopierade mellan retrotransposoner). PINE ska utldsas ”paired interspersed
nuclear elements” (ungefar: utspridda nukledra element som paras ihop).
Bada dessa metoder utnyttjar det faktum att retrotransposonerna inte alltid
sitter pa samma stillen hos alla individer. Eftersom retrotransposonens nukle-
otidsekvens ar kiand, kan PCR-primrar som passar till den ena dnden av ett
speciellt retrotransposonfragment tillverkas. Men istallet for att kopiera sjal-
va retrotransposonen sd dr primern viand bort ifran den, vilket resulterar i att
DNA-sekvensen mellan retrotransposonerna kopieras istillet. Fragmenten,
vars langd kan skilja sig at hos olika individer separeras pa en gel, precis som
de flesta andra metoder.

ISSR betyder ”inter-simple sequence repeats” (ungefar: mellan mikrosatel-
liter; mikrosatelliter kallas ibland ”simple sequence repeats” pa engelska).
Denna metod liknar de bada retrotransposonmetoderna beskrivna ovan. Men
med ISSR-metoden sa kopieras DNA-sekvenser mellan mikrosatelliter, genom
att man tillverkar PCR-primrar som passar till sjalva mikrosatelliten. ISSR-
tekniken har nistan uteslutande anvants i molekylargenetiska studier av vax-
ter.

Jamfort med andra multilokusmetoder sa ar IRAP-, PINE- och ISSR-
metoderna ansedda som mer palitliga an RAPD-metoden eftersom det ar lat-
tare att reproducera resultat med dessa tre metoder. Anledningen till detta dr
framfor allt att de primrar som konstrueras for IRAP-, PINE- och ISSR-
metoderna dr langre och darfor mer palitliga att anvanda. Vissa problem med
att upprepa resultat fran ISSR-studier har ibland kunnat iakttas, och ingen av
dessa tekniker anses vara lika palitliga som AFLP-metoden (Bussell m.fl.
2005). IRAP, PINE och ISSR ir ocksa nagot littare att anvianda i laboratoriet
jamfort med t.ex. AFLP eftersom denna metod kraver mer forberedelse och
fler laborativa steg (Allendorf & Luikart 2007).

13.1.8 Genomik
Genomiken definieras som genetiska undersokningar av bade struktur och
funktion hos ett mycket stort antal gener och inkluderar bl.a. amnen som
funktionsgenomik dir funktionen av olika DNA-sekvenser undersoks. Ett av
de angreppssitt som i framtiden kan bli anvandbart inom studier av vilda
vaxter och djur dr populationsgenomiken (eng. population genomics). Inom
populationsgenomiken studeras den genetiska variationen hos manga mole-
kylargenetiska markorer, t.ex. kodande gener och markorer vars specifika
plats pa en kromosom dr kand, hos manga individer fran flera populationer.
Det finns atskilliga fordelar med ett sidant angreppssatt. En av de storsta
fordelarna med att studera manga lokus ar att man i storre utstrickning und-
viker att dra felaktiga slutsatser om t.ex. en populations evolutionira historia
eftersom slutsatserna baseras pa de monster som manga gener ger. Det blir
ocksa lattare att identifiera vissa lokus, nukleotider eller kromosomregioner
som visar avvikande monster och darfor kan vara paverkade av naturlig
selektion pa olika sitt. Det medfor i sin tur att man direkt kan studera den
molekyldra variationen av gener som har betydelse for en organism ur ett
evolutionart perspektiv.
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I dag ar fortfarande populationsgenomiska studier av naturliga populatio-
ner relativt ovanliga eftersom de dr forhdllandevis resurskravande. Dels beho-
ver ett stort antal molekyldra markorer utvecklas (dessutom bor deras specifi-
ka plats pd kromosomen vara kidnd) och dels maste det finnas mojlighet att
gora storskaliga genotypbestamningar. Trots det kommer formodligen antalet
populationsgenomiska studier bli allt vanligare inom en snar framtid efter-
som de data som sddana studier genererar ger mycket anvandbar information
om evolutionira processer (Allendorf & Luikart 2007).

13.2 Berdkning av genetiskt effektiv
populationsstorlek (Ne)

13.2.1 Berakning fran forandring i heterozygotigrad

Man kan berikna ett ”indirekt” viarde pa genetiskt effektiv populationsstor-
lek for en generation (N,) eller flera generationer (harmoniskt medelvirde N,)
genom att mata forandringen i observerad genomsnittlig heterozygotigrad H
i ett antal lokus (minst 15 och helst ca 30-50 st.) fran en generation (¢ = 0) till
en annan (generationen t).

Eftersom antalet lokus och antalet generationer som regel ar begransade i
den har typen av studier antas ny heterozygoti som skapas av mutation vara
forsumbar. Andelen heterozygoti som aterstar efter ¢ generationer forvantas
bero pa den genomsnittliga effektiva populationsstorleken N, enligt:

13.2.2 Direkt berdkning for en population: svenska golgrodor
Ett svenskt exempel pd jamforelse av beraknad populationsstorlek (N) fran
ekologiska studier och beridknad genetiskt effektiv populationsstorlek 4r gol-
grodor (Rana lessonae) som studerats langs norra Upplandskusten 1983-
1995 (t.ex. Sjogren 1991, Sjogren-Gulve & Ray 1996). En del av studierna
var av en lokal population vid en damm som hela (1984-1988) eller stora
delar (1989-1998) av sommarhalvaret var omringad av ett plaststingsel med
fallfallor som inventerades dagligen (Sjogren 1991, Stensjo 1998).

I studiedammen fann Sjogren (1991) en relativt tydligt avgransad generation
av vuxna golgrodeindivider bestaende av 210 hannar och 117 honor deltog i
leken 1985-1988. Den effektiva populationsstorleken for golgrodorna i dammen
beraknad enbart med hinsyn till konskvoten bland de 80 golgrodor, 32 honor
(Nf=32) och 48 hannar (N,,, = 48), som parade sig 1985-1988 blev da

4-Nf-N, 4-32-48
N€: = :77
(N/+N,) (32 +48)
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Om dven hinsyn tas till variationen i antal ungar som golgrodorna produce-
rade under sina liv i populationen, sd behover antalet ungar som respektive
groda givit upphov till under sin livstid samt deras 6verlevnad till nasta gene-
rations fortplantning berdknas. Det visade sig att relativt fa av de tusentals
golgrodeynglen hann reproducera sig innan de dog p.g.a. rovdjur eller under
overvintringen. Bland de 327 golgrodor som blev vuxna, visade det sig att
endast 32 honor hann reproducera sig innan de dog, och endast en av de 48
hannar som reproducerade sig gjorde det med mer dn en hona . Néagra av
honorna 6verlevde ocksa sa att de reproducerade sig mer dn ett 4r. Samman-
taget beraknades de 327 golgrodorna (N ) fa i genomsnitt 3,4 + 7,5 avkom-
mor (& + SD) i ndsta vuxna generation, och variansen i avkommor bland gro-
dorna (Vj = SD?) var 56. Den effektiva populationsstorleken blev da:

N-k-2 327-3,4-2

Nez = =59
E-1+k 3,4-14°0
k 3.4

Om man dven tog hansyn till att de kalla somrarna 1985 och 1987 med-
forde mycket délig respektive ingen yngeloverlevnad bland golgrodorna i
dammen (Sjogren 1991) sa blev k = 1,6, variansen Vj = 22, och N,, = 35.

I den lokala golgrodepopulationen dar totalt 327 individer blev vuxna
under en generation, kom alltsa endast 80 individer att para sig pa grund av
att sa fa honor overlevde till reproduktion p.g.a. predation (Sjogren 1991).
Om endast hdnsyn tas till den sneda kénskvoten bland de reproducerande
grodorna blir N, = 77, och om dartill hiansyn tas till den berdknade variatio-
nen i antalet avkommor av de 80 golgrodorna i nista generation sa blev N, =
59 om hinsyn inte togs till vissa ar med helt misslyckad reproduktion. Om
dven hansyn togs till dem sé blev N, = 35.

13.2.3 Effektiv populationsstorlek pa metapopulationsniva

Nir en art forekommer som en metapopulation (Hanski & Simberloff 1997)
i ett omrdde, landskap, en region eller en varldsdel, sd kan inte den effektiva
populationsstorleken pa en lokal — eller en enkel multipel av den — korrekt
aterge okningen av inavelsgraden i metapopulationen 6ver tid. Aven antalet
lokala (del)populationer () i metapopulationen, deras genomsnittliga effekti-
va storlek under lokalpopulationens livstid, och hur stor andel av lokalpopu-
lationerna som dor ut (A) respektive nybildas genom kolonisering (171) varje
generation behover beaktas. Tidsperspektivet for berakningen blir darfor
langt. Det innebadr i sin tur att mutationshastigheten (u) ocksa behover kvanti-
fieras. Maruyama & Kimura (1980) gav foljande modell for en metapopula-
tions effektiva storlek, som bl.a. har férenklingarna att alla lokalpopulationer
har samma storlek 6ver sina livstider (N, ), och att genflodet dr lika stort mel-
lan alla lokaler:

n LN Cutm)

Nre =N |+
4(u+A+m) U+Ai+m
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Som en jamforelse med exemplet i Avsnitt 13.2.2 sa gjorde Sjogren (1991)
en preliminar berdkning av den effektiva populationsstorleken for en regional
metapopulation med 30 lokalpopulationer och fann att N7’ per generation
blev ca 450.

En annan mojlighet att skatta den genetiskt effektiva storleken av en
metapopulation ar att simulera den med en demografisk populationsmodell
som ocksd miter populationernas forandring i heterozygotigrad over tiden,
t.ex. Vortex (Lacy 2000a, 2000b). Metapopulationens effektiva storlek kan
da berdknas ur ekvationen om andel aterstaende heterozygoti i Avsnitt 13.2.1
Simuleringen behover dock en hel del demografiska data, bl.a. antalet lokala
populationer, ungefarligt antal honor och hannar i populationerna, samt data
om arlig 6verlevnad och reproduktion hos individerna etc. Berg & Sjogren-
Gulve (opubl. data) gjorde en preliminir sidan simulering och fann att N7
berdknat fran Vortex-simulering av de 30 populationerna avvek mindre dn
15% fran virdet enligt Maruyama & Kimuras (1980) modell.

Summerat sa var det berdknade N, f6r lokalpopulationen 11-18% av
dess berdknade antal vuxna golgrodor, och om golgrodornas metapopula-
tionsstruktur med lokala utdéenden och nyetableringar i ett omrade ocksa
beaktades innebar metapopulationen ett betydligt storre N 4n en lokal-
populations N,, dock bara ca hilften av multipeln 7 (jamfor 450 med 30 « 35
- 1050).

165



NATURVARDSVERKET
Rapport 5712 e Genetisk variation hos vilda djur och vaxter i Sverige

14. Ordlista

Adaptiv variation: se Kvantitativ genetisk variation.

Additiva geneffekter: (1) Om allelerna i ett enskilt lokus ar additiva (kodomi-
nanta) kommer heterozygotens fenotyp att bli intermediir mellan homo-
zygoternas respektive fenotyper, dvs. ingen av allelerna dominerar 6ver
den andra. (2) Om den fenotypiska variationen mellan individer beror pa
manga gener och effekterna av olika alleler adderas till varandra uppstar
s.k. additiv genetisk variation. Motsats: icke-additiva geneffekter.

AFLP: En molekylar multilokusteknik dar den genetiska variationen under-
soks bade med hjalp av restriktionsenzymer och PCR-tekniken (Bilaga
13.1.7.2).

Allel: En alternativ variant av (1) en gen eller (2) ett icke-kodande DNA-avsnitt
som har sin specifika plats (lokus) pa kromosomen. Olika alleler har olika
DNA-sekvenser.

Allelfrekvenser: Den andel som varje enskild allel utgor av det totala antalet
av de olika allelerna i ett lokus i en population (Box 3).

Allopolyploid: Polyploid organism som bildats genom korsning av (hybridi-
sering mellan) minst tva olika arter. Hos organismer som kan foroka sig
asexuellt kan en ny art bildas omedelbart i och med en allopolyploidiser-
ing, eftersom aterkorsning mellan den nybildade "arten" och nagon av
fordldraarterna skapar individer med nedsatt fruktsamhet p.g.a. skillna-
der i karyotyp.

Allozymer: Varianter av ett enzym som kodas av olika alleler i samma lokus.
Aminosyra: Byggstenarna i ett protein.

Autopolyploid: Polyploid organism vars kromosomer kommer fran en och
samma art. Kan uppsta genom att en konscell av misstag blir diploid istal-
let for haploid.

Baser: se Nukleotider.

Bassekvens: Synonym for nukleotidsekvens. En stracka med nukleotider
(kvidvebaser eller baser) som har en specifik inbordes ordning.

Deletion: En mutationsprocess dir en eller flera nukleotider klipps bort fran
en DNA-molekyl.

Diploid: En organism (eller cell) som har tva uppsattningar (2n) av varje kro-
mosom. En av kromosomerna i varje par dr nedidrvd fran modern och en
ar nedarvd fran fadern. Det innebar att varje cell (utom konscellerna) hos
en diploid organism har tva fullstindiga uppsittningar med varsin version
av den genetiska informationen.
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DNA: Deoxyribonukleinsyra, den molekyl som lagrar den genetiska koden.
Bestar av sockerarter, fosfater och fyra nukleotider (kvdavebaser), adeno-
sin, guanin, cytosin och tymidin (A, G, C och T). Den inbordes ordningen
av de olika baserna kallas DNA-sekvens och utgor den genetiska koden.
En DNA-molekyl bestar av tvd komplementira strangar (arrangerade i en
dubbelspiral) som bada bar den fullstindiga genetiska koden. Den ena
DNA-striangens nukleotider paras ihop med den andra strangens nukleo-
tider (A paras med T och G paras med C).

Dominant: (1) Egenskap hos alleler i ett lokus. En fullstindigt dominant allel
bestimmer ensam en individs fenotyp i ett visst lokus, dvs. homozygoten
for den fullstindigt dominanta allelen och heterozygoten kommer att ha
samma egenskaper, eftersom den andra (recessiva) allelens egenskaper
maskeras. En ofullstindigt dominant allel maskerar inte den recessiva
allelens egenskaper helt, men heterozygotens egenskaper kommer fortfa-
rande ligga nirmare den dominanta allelens fenotyp. (2) Egenskap hos en
molekylargenetisk metod. En dominant metod kan INTE sarskilja de
heterozygota individerna fran de bida homozygoterna.

Effektiv populationsstorlek (N,): Definieras som den fiktiva storleken av en
ideal population dar den genetiska driften dr lika stor som i den verkliga
populationen. Eftersom det finns flera effekter av den genetiska driften
(allelfrekvensforandringar, forlorad genetisk variation) sd kan ocksa de
effektiva populationsstorleken uppskattas fran olika perspektiv (Avsnitt
3.4.3).

Effektivt neutrala alleler: Alleler som trots att de har en negativ effekt pa sin
barare istallet for att deterministiskt minska i frekvens istillet beter sig
precis som andra selektivt neutrala alleler p.g.a. att populationen ar liten
vilket gor att allelens frekvens enbart paverkas av den genetiska driften.
Under vilka omstandigheter en allel ar effektivt neutral beror pa hur stor
den effektiva populationsstorleken dr och av det selektionstryck som ver-
kar pa genotyperna som bar allelen.

Ekotyp: Populationer inom en art som ar anpassade till en viss habitattyp,
jamfor epityp.

Enbaspolymorfi: se SNP.

Endemisk: Art eller annat taxon som bara finns i ett geografiskt begransat
omrade.

Epityp: Populationer inom en art som ar tillfalligt anpassade till en viss vaxt-
lokal, jamfor ekotyp.

"Equalisation of family sizes, EFS": (ungefar: utjamning av familjestorlekar).
En rekommendation for hur man kan maximera den effektiva popula-
tionsstorleken for individer som fods upp i fangenskap. Genom att mani-
pulera antalet avkommor per individ sa att alla individer ger upphov till
lika manga avkommor, kan den genetiska driften och minskningen av
genetisk variation hallas pa en minimal niva (i alla fall ur denna aspekt).
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Evolutionart signifikanta enheter: Historiskt skilda grupper av populationer
inom en art fran ett naturvardsbiologiskt perspektiv. (eng. evolutionary
significant unit, ESU; Moritz 1994).

Fenotyp: En organisms observerbara egenskaper. Det kan vara egenskaper
som palsfarg eller formagan att tillgodogora sig viss typ av foda. En orga-
nisms fenotyp bestims bade av miljon och vilken genotyp organismen har.

Fertilitet: Fruktsamhet, det genomsnittliga antalet livsduglig avkomma som
en genotyp ger upphov till under sin livstid.

"Fingerprinting": (eng. fingeravtryck). Se minisatelliter.

Fitness: Ett matt pa selektionens inverkan pa de olika genotyperna. Absolut
fitness definieras som det medelantal livsdugliga avkommor som indivi-
derna av en viss genotyp far. Relativ fitness ar ett matt som ar viktat efter
den av genotyperna som har hogst absolut fitness. Den genotypen far da
ett relativt fitnessviarde pa 1, medan den eller de genotyper som har lagre
absolut fitness kommer att fa relativa fitnessvarden som 4r mindre 4n 1.

Fixerad: Om en population ir fixerad for en allel i ett visst lokus betyder det
att det bara att finns denna allel i detta specifika lokus, dvs. alla individer
ar homozygoter for denna allel. Med andra ord finns det ingen genetisk
variation i detta lokus i populationen.

Flaskhals: Om en population drastiskt har minskat i storlek under en begran-
sad tidsperiod, brukar man sdga att populationen genomgatt en flaskhals
(eng. bottleneck). En flaskhals resulterar dels i forandringar av allelfre-
kvenserna och dels i att den genetiska variationen minskar i populationen.

"Founder effect": (ungefar: effekt av nygrundande). En extrem form av flask-
hals, som kan uppsta nir en ny population grundliggs genom att bara ett
fatal individer koloniserar ett nytt omrade.

Frekvensberoende selektion: En selektionsmodell som innebir att en specifik
genotyps fitness blir lagre ju vanligare genotypen ar i populationen. Det
resulterar i att den genetiska variationen kan bibehéllas i populationen.
Ett exempel ar sjalvinkompatibilitets-lokuset (S) hos vissa svampar och
blomvaxter.

F-statistiken: Ett sdtt att matematiskt beskriva hur den genetiska variationen ar
fordelad pa tva hierarkiska nivéer (inom den lokala delpopulationen och
mellan delpopulationerna) for ett system av delpopulationer. F-statistiken ar
det mest anvanda sittet att beskriva genetiska skillnader mellan delpopu-
lationer.

Fullstandigt dominant: se Dominant.

Gen: Ett avsnitt av en DNA-molekyl (eller RNA-molekyl, hos en del virus)
som kodar for en proteinmolekyl eller en RNA-molekyl. Dessa genpro-
dukter paverkar i sin tur hur en organism ser ut och fungerar.
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"Genetic rescue effect": (ungefir: genetisk undsattning). En aterstillning av
fertilitet och 6verlevnad hos en population som varit inavlad eller blivit
genetiskt utarmad genom drift. Denna effekt beror pd att migranter fran
en annan population ofta bar med sig alleler som leder till hogre vitalitet
och overlevnad, eftersom risken for att olika populationer fixeras for
exakt samma skadliga mutationer dr mycket liten. Sddana "fraimmande"
gener gynnas av den naturliga selektionen och sprids snabbt i den lokala
genpoolen.

Genetisk drift: Den slumpartade forandring av allelfrekvenserna som sker i
alla dndliga populationer fran en generation till den nistkommande. Den
slumpartade forandringen av allelfrekvenser dr storre ju mindre popula-
tionen ar (Avsnitt 3.4.2).

Genetisk korrelation: En samvariation mellan tva egenskaper som beror pa
att samma gen eller grupp av gener paverkar bada egenskaperna samti-
digt, eller att de tva egenskaperna paverkas av olika gener som nedarvs
tillsammans. En genetisk korrelation berdknas ur genetiska varianser och
kovarianser, och varierar mellan -1 (perfekt negativ korrelation) och +1
(perfekt positiv korrelation). I de flesta fall forsoker man berdkna genetis-
ka korrelationer som baseras pa additiva (ko)varianser.

Genetisk utarmning: Den forlust av genetisk variation som forvantas ske i
sma isolerade populationer, eller populationer som genomgatt perioder da
antalet individer varit mycket litet (flaskhalsar).

Genetiskt modifierad organism (GMO): Organism som har en frimmande gen
som pd konstgjord vig forts in i organismen. Den frimmande genen kallas
transgen och drvs vidare till den genetiskt modifierade organismens avkom-
ma. Synonym: transgen organism.

Genom: All genetisk information hos en organism eller cell. I en diploid cell
finns tva uppsattningar av all genetisk information.

Genomisk koadaptation: Den urvalsprocess som gynnar kombinationer av
gener som fungerar bra tillsammans. Dessa adaptiva genkomplex kan
vara olika for olika populationer och forklarar varfor hybrider mellan
populationer kan fa nedsatt fertilitet eller problem med t.ex. tillvaxten.

Genotyp: En organisms uppsattning alleler i ett lokus (eller flera lokus). Om
en individ har tva identiska alleler ar individen homozygot i detta lokus,
har individen tva olika alleler i ett lokus ar individen heterozygot i detta
lokus.

Genotypfrekvenser: Andelen av de olika genotyperna i en population, dvs.
andelen heterozygoter och homozygoter.

Genotyp-miljo-interaktioner: Uppstar da olika genotyper fran samma art
eller population reagerar olika nar de utsitts for samma miljoforandring.
Detta fenomen innebar bl.a. att skattningen av den genetiska variationen
beror pa i vilken milj6 individerna vuxit upp.
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G-matris: En speciellt utformad tabell som sammanfattar flera egenskapers
genetiska varianser och kovarianser. Matrisen anvinds i speciella berdk-
ningar for att forutsdga hur populationen forandras nir det naturliga
urvalet verkar pa flera egenskaper samtidigt. For att dessa berakningar
skall bli rattvisande bor G-matrisen baseras pa additiva (ko)varianser.

Gynnsam bevarandestatus: Centralt begrepp inom naturvardsarbetet bade
nationellt och internationellt (Box 10). Harstammar ursprungligen fran
Habitatdirektivet (EU direktiv 92/43/EEG; dess artikel 1), men definieras i
Miljobalken (Forordning 1998:1252).

Haploid: En cell (eller organism) som bara har en enda uppsattning av cellens
genetiska information (1n). Ett exempel ar konscellerna (t.ex. dgg och
spermier) hos diploida organismer, som bara har en kromosom av varje
kromosompar.

Hardy-Weinbergjamvikt: Om en population ar i Hardy-Weinbergjamvikt for
ett visst lokus fordndras inte allel- och genotypfrekvenserna i det lokus
som studeras fran en generation till en annan, dvs. allel- och genotypfre-
kvenserna kommer att vara konstant 6ver tiden (Avsnitt 3.4.1).

Hardy-Weinbergprincipen: En princip som siger att i en population diploida
organismer med sexuell forokning som inte paverkas av nagra evolutiona-
ra processer, forandras inte allelfrekvenserna i ett lokus fran en generation

till ndsta forutsatt att vissa antaganden om populationen ar uppfyllda
(Avsnitt 3.4.1).

Hardy-Weinbergproportioner: Efter bara en generation av slumpmassig par-
ning kommer genotypfrekvenserna i en population att anta Hardy-Wein-
bergproportioner, detta intraffar 4ven om populationen inte ar i Hardy-
Winbergjamvikt (Avsnitt 3.4.1).

Heritabilitet: Den andel av den totala fenotypiska variationen som har gene-
tiska orsaker. Detta matt anger hur effektivt den naturliga selektionen kan
verka pa populationen: ju hogre heritabilitet desto mer kan medelvirdet
for egenskapen forandras som ett svar pa urvalet. Denna princip giller
under forutsittning att den aktuella egenskapen varierar oberoende av
andra egenskaper, och att den genetiska variationen har en stark additiv
komponent. En heritabilitet som endast beriknas utifran den selekterba-
ra, additiva variansen kallas heritabilitet i snav bemarkelse.

Heterosiseffekt: Uppstar da avkommor fran korsningar mellan populationer
har hogre livskraft och vitalitet an avkommor fran normala korsbefrukt-
ningar inom populationer. Effekten brukar bero pa att genpoolerna fixe-
rats for olika skadliga alleler, si att hybriderna kan maskera ett daligt
anlag fran den ena populationen med ett fungerande (ofta dominant)
anlag fran den andra.

Heterozygot fordel: En form av selektion som innebar att det ar heterozygo-
ten som har hogre fitness an de bada homozygoterna, vilket innebar att
den genetiska variationen for detta lokus kommer att bevaras (synonym:

overdominans).
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Heterozygot nackdel: En form av selektion som innebir att den heterozygota
genotypen har lagst fitness. Dd kan inget stabilt jamviktsldge uppsta och
denna selektionsform innebir att den genetiska variationen pa lang sikt
forsvinner ur populationen.

Heterozygot: En individ som har tva olika alleler i ett specifikt lokus.

Homozygot: En individ som har tvd identiska kopior av samma allel i ett spe-

cifikt lokus.

Hybridisering: Korsningar mellan individer som ar sé olika att de klassifice-
ras som olika arter eller underarter.

Icke-additiva geneffekter: Uppstar da olika alleler — i samma eller olika lokus
— paverkar varandras effekter pa fenotypen, t.ex. nar dominanta alleler
doljer effekten av recessiva. Om den fenotypiska variationen mellan indi-
vider beror pa manga gener med icke-additiva effekter uppstar s.k. icke-
additiv genetisk variation.

Icke-invasiv provtagning: (eng. non-invasive sampling). Provtagning som inte
kraver att organismen fangas in eller offras, vilket mojliggor molekylarge-
netiska undersokningar av ovanliga eller hotade arter. Ofta anvands spill-
ning, tappade fjadrar eller har. Genererar oftast inte DNA av hogsta kvali-
tet.

Ideal population: En modellpopulation som definieras av ett antal antagan-
den bl.a. konstant populationsstorlek (Avsnitt 3.4.3).

Inavelsdepression: Minskningen i livsduglighet (tillvaxt, 6verlevnad) eller fer-
tilitet som kan uppsta efter 6kad inavel. Beror till 6vervigande del pa att
skadliga recessiva alleler uttrycks i samband med den 6kade homozygoti
som foljer av inavel. Inavelskoefficienten (F) kan anviandas som ett matt
pa inavel.

Insertion: En mutationsprocess som ar ett resultat av att en eller flera nukleo-
tider klipps in i en DNA-sekvens.

Introgression: Genflode mellan arter. Om tva arter hybridiserar och dessa
(fertila) hybrider korsar sig med ndgon av foraldraarterna kommer det ske
ett genflode (introgression) mellan arterna, eller fran den ena arten till den
andra.

Inversion: En mutationsprocess dir en bit av DNA-molekylens dubbelspiral
klipps ut for att sedan klippas in pa samma stille efter att ha roterat 180°.

IRAP: (eng. interretrotransposon amplified polymorphisms). En multilo-
kusteknik som med hjilp av PCR-tekniken kopierar DNA-sekvenser mel-
lan ndgon typ av retrotransposoner for att hitta genetiska skillnader mel-
lan individer (Bilaga 13.1.7.3).

ISSR: (eng. inter-simple sequence repeats). En multilokusteknik som med
hjalp av PCR-tekniken kopierar DNA-sekvenser mellan mikrosatelliter
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for att hitta genetiska skillnader mellan individer (Bilaga 13.1.7.3).
Jamforande odling: se Transplantationsexperiment.

Karyotyp: En beskrivning av antalet och formen pa kromosomerna i cellkar-
nan. En organisms karyotyp kan beskrivas om kromosomerna fargas in
och studeras i mikroskop under cellens delningsfas (mitos). Da ar DNA-
molekylen upplindad runt proteiner vilket gor att kromosomen ar forta-
tad (kondenserad), och latt kan fiargas in.

Klader: Systematisk term for taxa som har en gemensam evolutiondr historia.
Kloroplast-DNA: Det DNA som dterfinns i kloroplasten hos vixter.

Kloroplaster: Den organell i vixter dér fotosyntesen sker. Kloroplastens
haploida genom bestér av en cirkulir DNA-molekyl.

Kodominant: (1) Egenskap hos alleler i ett lokus. Om allelerna i ett lokus dr
kodominanta (additiva) kommer heterozygotens fenotyp anta ett
medelvirde av de bida homozygoternas respektive fenotyper, dvs. ingen
av allelerna ar mer dominant 4n den andra. (2) Egenskap hos en mole-
kylargenetisk metod. En kodominant metod kan sarskilja de heterozygota
individerna fran de bada homozygoterna (eng. co-dominant).

Kontrollregionen: Det enda lingre icke-kodande avsnittet av
mtDNA-molekylen. Anses ansamla mutationer sarskilt snabbt.

Kopplingskartor: En schematisk karta som visar de uppskattade positionerna
for ett antal molekyldra markorer pa kromosomerna. Konstrueras genom
att folja nedarvningen av markorerna i de hybrider som bildas efter en
korsning mellan tva olika arter eller populationer. Anvands bl.a. for att
lokalisera kromosomsegment som kodar for kvantitativa egenskaper,
"Quantitative Trait Loci (QTL)".

Kromosomer: Birare av genomet (arvsmassan) och finns i cellkarnan. En kro-
mosom bestar av en lang DNA-molekyl (dar generna och icke-kodande
DNA-avsnitt sitter uppradade i sina specifika lokus) som ar upplindad
runt olika typer av stodproteiner. Det ar bara nir en cell ska delas som
kromosomens DNA ar titt packat (och kan goras synlig i mikroskop), vid
alla andra tillfallen har kromosomerna en 19s struktur.

Kromosomraser: Raser som har olika karyotyp. Det finns exempel pa arter
med kromosomraser inom ett flertal organismgrupper (t.ex. blomvaxter,
insekter, 6dlor, daggdjur). Avkommor mellan individer av skilda kromo-
somraser har ibland nedsatt fruktsamhet.

Kvantitativ genetisk variation: Genetisk variation som uttrycks i kvantitativa
fenotypiska egenskaper. Omfattar manga av de morfologiska, fysiologiska
och beteendemissiga egenskaper som paverkar individers och populatio-
ners fertilitet och overlevnad. Kvantitativ variation kan sagas vara adaptiv
nir den dr atkomlig for det naturliga urvalet och mojliggor en lokal
anpassning, och skadlig nar den minskar den genomsnittliga livskraften
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och fertiliteten genom inavels- eller utavelsdepression.

Kvantitativa egenskaper: De fenotypiska egenskaper som uppvisar en gradvis
overgang mellan extremerna. Denna kontinuerliga variation beror framst
pa att manga gener samverkar och att varje gen har en liten effekt pa
fenotypen, men ocksa pa miljoeffekter som jamnar ut skillnaderna mellan
genotyperna.

Kvavebaser: se Nukleotider.

Letala mutationer: Mutationer som ar mycket skadliga (dodliga) for organis-
men.

Ligera: Foga ihop tvda DNA-fragment pa konstgjord vag.

Lokus: Den fysiska plats pa en kromosom dar man alltid hittar en specifik
gen. Aven de avsnitt av DNA-molekylen som inte kodar fér nigon egen-
skap, t.ex. molekylara lokus som mikrosatelliter (Bilaga 13.1.3), har sin
specifika plats pa kromosomen (plural: lokus).

Maternella effekter: Uppstar dd en individs fenotypiska egenskaper inte bara
speglar de gener som arvts fran foraldrarna utan ocksa praglas av
moderns kondition under individens tidiga utveckling. Ibland kan mater-
nella effekter ocksa bero pa genetiska faktorer som endast nedarvs pa
modernet.

Meios: Den typ av celldelning som mojliggor bildning av konsceller med ett
halverat kromosomtal jamfort med de normala cellerna. Hos en diploid
organism som t.ex. manniska (46 kromosomer i normala celler) bildas
haploida konsceller (23 kromosomer). Meios kallas ocksa reduktionsdel-
ning.

Meta-analys: En analys dir information frin manga vetenskapliga studier
systematiskt sammanstills och analyseras.

MHC: (eng. Major Histocompatibility Complex). Gener som kontrollerar
immunforsvaret.

Migration: Den evolutionira kraft som motverkar att populationer blir gene-
tiskt olika varandra, genom att individer forflyttar sig och forokar sig
med individer fran andra delpopulationer. Med migrationen sker foljaktli-
gen ett utbyte av gener (genflode) mellan delpopulationer.

Mikroendemer: Nybildade arter som har mycket begransad utbredning, efter-
som de i huvudsak dr skapade pa plats.

Mikrosatelliter: Korta nukleotidsekvenser (t.ex. ACA) som kan upprepas
efter varandra olika antal ganger, vilket gor att allelerna i ett mikrosatel-
litlokus far olika lingd (Bilaga 13.1.3). Denna lingdvariation kan stude-
ras i en molekylargenetisk studie.

Minisatelliter: Korta DNA-sekvenser med en ungefarlig lingd av 20 till hund-
ratals baspar (kallas bassekvens), som upprepas efter varandra olika
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manga ganger och skapar minisatelliter av olika lingd. Langdvariationen
mellan individer kan studeras med en molekylargenetisk multilokusmetod
som inte dr beroende av PCR-tekniken (Bilaga 13.1.6).

Mitokondrie-DNA (mtDNA): Den cirkulira DNA-molekyl som aterfinns i
cellens "kraftverk", mitokondrierna, i cellplasman. Det mesta av mtDNA-
molekylen kodar for olika typer av proteiner, men det finns dven avsnitt
som inte kodar for nagra genprodukter, varav den s.k. kontrollregionen ar
det enda langre icke-kodande avsnittet.

Mitokondrier: Cellens "kraftverk". Mitokondriens haploida genom bestar av
en cirkular DNA-molekyl dar olika gener som kodar for vissa proteiner
(inblandade i bl.a. cellandningen) 4r beldgna.

Mitos: Normal celldelning. Skapar celler som ar identiska kopior av orginal-
cellen.

MtDNA-RFLP: se RFLP (Bilaga 13.1.4).

Multilokusmetoder: De molekylargenetiska metoder dir den genetiska varia-
tionen undersoks i fler dn ett lokus samtidigt (Bilaga 13.1.6 och 13.1.7).

Mutation: En evolutionir kraft som kan skapa ny genetisk variation (ny
genetisk variation kan dven skapas genom rekombination). Mutationer
kan intrdffa pa tva nivder. Kromosomala mutationer forandrar cellens
karyotyp, t.ex. genom att kromosomer omlagras, delar upp sig, slas ihop
eller dubbleras. Mutationer pa den molekyldra nivan forandrar sjalva
DNA-sekvensen och intraffar nir DNA-molekylen ska kopieras infor en
celldelning.

"Mutational meltdown": (ungefar: mutationshardsmalta). En teorisk forutsa-
gelse som forutspar att sma populationer kan hamna i en negativ spiral
eftersom de forvantas ansamla selektivt negativa alleler genom genetisk
drift, beroende pa att selektionen inte formar att avldgsna dem. Det kan
resultera i att populationen minskar ytterligare i storlek, varvid den gene-
tiska driften blir 4nnu starkare och kan 6verskugga selektionen mot alle-
ler med allt storre negativ effekt.

Naturlig selektion: Det naturliga urvalet, den evolutionira kraft som gor att
en population genetiskt kan anpassa sig till sin livsmiljo, eftersom livsdug-
ligheten (viabiliteten) och/eller fruktsamheten (fertiliteten) skiljer sig at
mellan genotyperna. De genotyper som ar mest livsdugliga och har hogst
fruktsamhet kommer att bidra med fler alleler till den efterfoljande gene-
rationen jamfort med de genotyper som inte ar lika framgangsrika i detta
avseende.

Nukleart DNA: Det DNA som finns i cellkdrnan. Nukledrt-DNA 4r samlat i
kromosomer. Da ar DNA-molekylen dr upplindad runt olika stodprotei-
ner.

Nukleotider: Kvavebaser eller baser. Nukleotiderna ingar som en av byggste-
narna i DNA-molekylen. Det finns fyra typer av nukleotider: adenosin
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(A), guanin (G), cytosin (C) och tymidin (T). Den inbordes ordningen av
de olika nukleotiderna kallas DNA-sekvens och utgor den genetiska
koden. I en DNA-molekyl paras den ena DNA-strangens nukleotider ihop
med den andra strangens nukleotider (A paras med T och G paras med

C).
Ofullstandigt dominant: se Dominant.

PCR-baserade multilokustekniker: Multilokusmetoder som ir beroende av
PCR-tekniken, t.ex. RAPD, AFLP, ISSR, IRAP eller PINES (Bilaga
13.1.7).

PCR-RFLP: se RFLP.

PCR-tekniken: En metod for att tillverka miljontals kopior av en enda DNA-
strang (Box 2). Innan PCR-tekniken var manga av de molekylara meto-
derna beroende av att DNA kunde prepareras fram i tillrackligt stor
mingd fran en vdavnad, vilket ofta krdvde att hela organismen offrades i
genetiska studier.

PINE: (eng. paired interspersed nuclear elements). En multilokusteknik med
hjalp av PCR-tekniken kopierar DNA-sekvenser mellan ndgon typ av ret-
rotransposoner for att hitta genetiska skillnader mellan individer (Bilaga
13.1.7.3).

Polymorfi: Forekomst av flera varianter (alleler) av en gen eller ett icke-

kodande lokus.

Polyploid: En organism eller cell som har fler dn tva uppsittningar av varje
kromosom. Ex. triploid (3n), tetraploid (4n), pentaploid (5n) etc.

Primer: Startmolekyl. Korta enkelstringade DNA-bitar, som anvinds inom
PCR-tekniken for att tillverka miljontals kopior av en specifik DNA-
sekvens, t.ex. en gen. Primer-molekylerna passar ihop med en DNA-
sekvens pa var sin sida om den gen som ska kopieras och behovs for att
det enzym (DNA-polymeras) som ska kopiera DNA-sekvensen behover en
utgangspunkt for att kunna paborja kopieringen av DNA-sekvensen. For
vissa gener finns det idag dven primrar som passar pa genens flankerande
DNA-region hos fler dn en art s.k. universalprimrar.

Protein: Jattemolekyl som ar uppbyggd av aminosyror. Proteiner skoter de
flesta processerna i en cell. Enzym och hormon 4r exempel pa olika typer
av protein.

Proteinelektrofores: En metod dar den genetiska variationen i ett proteinlo-
kus (t.ex. ett enzymlokus) undersoks (Avsnitt 3.2.2).

"Purging-process": (ungefir: utrensningsprocess). Om inaveln i en popula-
tion fortsitter under lang tid, kommer de recessiva gener som orsakar ina-
velsdepressionen successivt sorteras bort, speciellt de alleler som har stora
negativa effekter pa fertiliteten och overlevnaden.
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"Quantitative Trait Loci (QTL)": Ett segment pa en kromosom som med stor
sannolikhet innehaller en eller flera gener som kodar for en viss fenoty-
pisk egenskap. QTL-segment identifieras i kopplingskartor som tillverkas
genom att folja nedarvningsmonstret i korsningar mellan arter eller popu-
lationer

RAPD: (eng. randomly amplified polymorphic DNA). En PCR-baserad multi-
lokusteknik dir den genetiska variationen undersoks med hjalp av korta
slump-primrar som anvands for att kopiera slumpartade DNA-avsnitt
beldgna var som helst i genomet (Bilaga 13.1.7.1).

Recessiv: Egenskap hos alleler i ett lokus. En recessiv allels egenskaper maske-
ras helt eller delvis av den dominanta allelen i samma lokus. Den recessiva
allelens egenskaper kommer foljaktligen att utryckas till fullo enbart hos
individer som dar homozygota for den recessiva allelen.

Rekombination. En process dar arvsanlagen blandas om till nya kombinatio-
ner, som sker varje gang konscellerna bildas hos organismer som reprodu-
cerar sig sexuellt. Genom rekombinationen sa byter delar av en DNA-
molekyl fran en kromosom plats med sin motsvarande sekvens pa den
andra kromosomen inom ett kromosompar. Efter ett rekombinationstill-
falle kan gener fran bada forialdrarna patraffas pd samma kromosom.
Rekombination kan innebara att delar av gener, hela gener eller flera
gener byter plats mellan kromosomerna. Om delar av tva gener byter
plats med varandra kan det uppsta en ny genvariant (allel) som inte fun-
nits tidigare i populationen.

Restriktionsenzymer: En typ av enzymer som letar upp specifika nukleotidse-
kvenser i genomet (ex. TCGA) for att sedan klippa av DNA-strangen vid
denna igenkdnningssekvens.

Retrotransposoner: Relativt langa DNA-avsnitt, som aterfinns pa fler 4n ett
stille i genomet. Retrotransposoner kan kopiera sig sjalva och sedan klip-
pa in sig pd helt andra stéllen i genomet via ett speciellt enzym. Finns i
tusentals kopior i genomet hos bade viaxter och djur.

RFLP: (eng. restriction fragment length polymorphism). En av de forsta
metoderna som undersokte sekvensvariation hos olika DNA-molekyler
med hjilp av restriktionsenzymer (Bilaga 13.1.4).

Riktad selektion: En form av selektion som intraffar om en av allelerna i ett
lokus alltid har en selektiv fordel. Denna allel kommer att oka i frekvens
och slutligen kommer den att fixeras (den genetiska variationen for detta
lokus kommer att forsvinna).

Sekvensera: En molekylargenetisk metod dar den inbordes ordning som nuk-
leotiderna sitter i en DNA-molekyl faststills, dvs. den genetiska koden for
ett visst DNA-avsnitt bestims (Bilaga 13.1.1).

Selektion: se Naturlig selektion.

Selektivt neutral: Gener som inte paverkas av den naturliga selektion kallas
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selektivt neutrala. Méanga av de molekylargenetiska markorer som
anvands i genetiska studier brukar anses vara selektivt neutrala, vilket
innebar att man kan gora olika typer av forutsigelser eftersom de flesta
populationsgenetiska modeller forutsatter att den genetiska variation som
studeras dr selektivt neutral.

Selektivt neutrala mutationer: Mutationer som inte har nagon effekt pa feno-
typen, sidana mutationer skapar selektivt neutral genetisk variation.

Skadlig variation: se Kvantitativ genetisk variation.

Skotselenheter: Separerade grupper av populationer inom en evolutiondrt
signifikant enbet med sjilvstaindig demografi inom en art, fran ett natur-
vardsbiologiskt perspektiv (eng. management units, MU).

SNP: (eng. single nucleotide polymorphism). Enbaspolymorfi. En molekylar-
genetisk metod dar nukleotidvariationen pa en specifik nukleotidposition
i genomet undersoks (Bilaga 13.1.2).

Sonder: (eng. probe). Korta enkelstringade DNA-bitar med en specifik nukle-
otidsekvens som ar inmarkta t.ex. med radioaktiva molekyler. Sondens
nukleotidsekvens ar konstruerad sa att den passar till specifika DNA-
sekvenser som bara aterfinns i det lokus som ska undersokas.

SSCP: (eng. single strand conformational polymorphism). En metod dir den
molekylargenetiska variationen studeras indirekt genom att DNA-
fragmenten separeras p.g.a. att de har olika tredimensionell form
(Bilaga 13.1.5).

Startmolekyler: se Primer.

Substitution: En mutationsprocess dar en enskild nukleotid byts ut mot en
annan nukleotid.

Taxa: En systematisk grupp som kan ha vilken systematisk rang som helst,
t.ex. art eller underart (singular: taxon).

Transgen: En frimmande gen som pa konstgjord vag overforts till en orga-
nism. Transgenen kan overforas till organismens avkomma.

Transplantationsexperiment: Experiment som gar ut pa att forflytta individer
mellan olika lokaler i syfte att pavisa lokal anpassning. I manga fall kan
dessa experiment ocksa anviandas for att visa hur mycket av en differenti-
ering som ar genetisk och inte miljobetingad, s.k. jamforande odling.

Universalprimer: se Primer.

Utavelsdepression: Minskningen i livsduglighet eller fertilitet som kan iakttas
hos avkommor fran korsningar mellan individer fran avlagset besliktade
populationer (i jamforelse med avkommor fran lokala korsbefruktning-
ar). Kan bero pa att hybrider mellan populationerna blandar egenskaper
fran tva populationer och darfor klarar sig samre i de miljoer som forald-
rapopulationerna ar anpassade till. Utavelsdepression kan ocksa vara ett
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resultat av uppbrytande av genomisk koadaptation.
Viabilitet: Livsduglighet, sannolikheten att 6verleva till reproduktiv dlder.

Overdominans: se Heterozygot fordel.
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Genetisk variation hos

vilda vaxter och djur o ez
| Sverige

Genetiska skillnader mellan individer, den genetiska variationen,
utgor grunden for all evolution och arters anpassning till miljo-
och klimatforandringar. Sverige har forbundit sig att bevara den
biologiska mangfalden, diar ocksd genetisk variation ingér, men
det bevarandearbetet har hittills fitt relativt liten uppmarksamhet
inom den praktiska naturvarden.

Den har kunskapsoversikten har tagits fram som underlag for
Naturvardsverkets regeringsuppdrag att utarbeta ett handlings-
program for bevarande av genetisk variation hos vilda vaxter och
djur i Sverige. Rapporten riktar sig till personer som arbetar med
naturresursforvaltning, naturvard och hallbar utveckling pa
myndigheter, kommuner, och inom intresse- eller ideella
organisationer.

I kunskapsoversikten beskrivs den genetiska variationen i
svenska populationer utifran ett antal teman. Dessa teman ar valda
for att belysa vilka generella fragestallningar och problem som i
dagsliget identifieras som betydelsefulla inom den naturvards-
genetiska forskningen. Varje temaavsnitt redovisar det internationella
forskningslaget, med exempel pd relevanta genetiska studier av
svenska organismer. Finns t.ex. betydelsefull genetisk variation hos
de svenska artbestanden? Vad kan hianda genetiskt nar arterna
minskar kraftigt i Sverige? Med utgangspunkt fran de identifierade
problemsituationerna presenteras dven fragestillningar dar viktig
kunskap saknas.

En annan avsikt med rapporten ar att gora amnesomradet
genetik mer lattillgangligt for personer som inte har arbetat med
genetiska fragestillningar tidigare, eller de som vill repetera den
teoretiska bakgrunden. Bland annat forklaras grundldggande
genetiska begrepp och hur olika evolutionira processer paverkar

den genetiska variationen.
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