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Förord

Den här kunskapsöversikten har tagits fram som underlag för Naturvårds-
verkets regeringsuppdrag att ta fram ett nationellt handlingsprogram för
bevarande av genetisk variation hos vilda växter och djur i Sverige. Uppdraget
gavs med anledning av miljökvalitetsmålet Ett rikt växt- och djurliv som
antogs av riksdagen 2005. Rapporten har författats av dr Anna-Carin
Andersson (Avd. för evolutionär funktionsgenomik, Uppsala universitet),
docent Stefan Andersson (Avd. för växtekologi och systematik, Lunds univer-
sitet) och docent Mikael Lönn (Inst. för livsvetenskaper, Södertörns hög-
skola), med Per Sjögren-Gulve (Naturvårdsverkets viltförvaltningsenhet) som
projektledare och redaktör. Författarna ansvarar för rapportens innehåll.
Dess ståndpunkter kan inte åberopas som Naturvårdsverkets.

Rapporten riktar sig till personer som arbetar med naturresursförvalt-
ning, naturvård och hållbar utveckling på myndigheter, kommuner, och inom
intresse- eller ideella organisationer. Den är upplagd så att kapitel 1 behandlar
kunskapsöversiktens bakgrund och syfte, och kapitel 2 beskriver nyttan av
genetisk mångfald ur ett generellt perspektiv. Kapitel 3 ger grundläggande
teoretisk bakgrund i ämnet populationsgenetik och är skrivet för personer
som inte har läst eller arbetat med populationsgenetisk teori tidigare, eller för
de som vill repetera den. Här förklaras bl.a. grundläggande begrepp och hur
olika evolutionära processer påverkar den genetiska variationen. Kapitel 4-8
beskriver genetisk variation hos vilda växter och djur i Sverige utifrån ett
antal teman. Dessa teman har valts för att belysa de generella problem som
identifieras som viktiga inom forskningsområdet idag, med avseende på 
bevarandet av den genetiska variationen hos vilda växter och djur. Varje
temaavsnitt inleds med en sammanfattning som följs av en översikt av det
internationella forskningsläget, med exempel på svenska studier som är 
relevanta och illustrativa. I kapitel 9 ger författarna förslag på vad som bör
ingå i ett genetiskt övervakningsprogram. Det ska ses som en utgångspunkt
för diskussioner om hur ett genetiskt övervakningsprogram bör utformas. I
kapitel 10 sammanfattas kunskapsöversiktens slutsatser, och i slutet finns en
bilaga där bl.a. de vanligaste molekylärgenetiska metoderna beskrivs. Där
redovisas i korthet tekniken bakom metoderna för att den som är intresserad
lättare ska kunna förstå deras för- och nackdelar.

Rapporten har genomgått oberoende granskning genom regerings-
uppdragets referens- och styrgrupper samt genom internationell expertis och
ett seminarium. Naturvårdsverket tackar alla som bidragit till kunskapsöver-
siktens framtagande, och hoppas den får stor användning i arbetet med 
bevarande av biologisk mångfald och hållbart naturresursutnyttjande.

Stockholm i maj 2007

Björn Risinger
Direktör
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Sammanfattning

Sverige har genom Konventionen om biologisk mångfald förbundit sig att bevara
sin biologiska mångfald (biodiversitet) på ekosystem-, art- och gennivån. Ett
vanligt synsätt är att bevarandet av ekosystem och naturtyper också bevarar
arter och att bevarandet av arter också bevarar genetisk variation inom arterna.
Det finns en ökande insikt om att bevarandet av arter inte nödvändigtvis beva-
rar den genetiska mångfalden inom arterna. Bevarandet av genetisk variation
har hittills fått relativt liten uppmärksamhet inom den praktiska naturvården.

På senare år har en del forskare argumenterat för att bevarandearbetet
kanske borde fokuseras på att försöka förhindra utdöenden av genetiskt
distinkta populationer snarare än att förhindra att arter dör ut. Förespråkarna
menar att man genom att satsa på att bevara genetiskt distinkta populationer
bättre bevarar en arts evolutionära potential och anpassningsförmåga. På så
sätt minskar risken att arten dör ut även i ett längre tidsperspektiv.

Naturvårdsverket fick ett regeringsuppdrag 2006 att ”i samråd med Statens
jordbruksverk, Skogsstyrelsen, Fiskeriverket och Sveriges lantbruksuniversitet,
ta fram ett nationellt handlingsprogram för bevarande av genetisk variation hos
vilda växter och djur.” Den här kunskapsöversikten är en del av underlaget
inom uppdraget och har två huvudmålsättningar.

Den första målsättningen med kunskapsöversikten är att beskriva den gene-
tiska variationen i svenska populationer utifrån ett antal teman. Dessa teman är
valda för att belysa vilka generella frågeställningar och problem som i dagsläget
identifieras som betydelsefulla inom den bevarandegenetiska forskningen. Varje
temaavsnitt redovisar det internationella forskningsläget, med exempel på rele-
vanta genetiska studier av svenska organismer.

Kunskapsöversiktens andra målsättning är att göra ämnesområdet genetik
mer lättillgängligt för personer som inte har arbetat med genetiska frågeställ-
ningar tidigare eller de som vill repetera den teoretiska bakgrunden. Den som
har kunskap i populationsgenetiska och evolutionära processer behöver inte
läsa detta för att kunna tillgodogöra sig resten av kunskapsöversikten. 

Kunskapsöversiktens syfte är inte att ge en heltäckande redogörelse för alla
genetiska studier som är gjorda i Sverige. Studier före 1997 finns sammanställda
i två tidigare rapporter (Laikre & Ryman 1997; Lönn m.fl. 1998). Dessa 
rapporter är fortfarande mycket aktuella. Eftersom det sker mycket genetisk
forskning i Sverige och andra länder, gör den här kunskapsöversikten inte
anspråk på att samla all nyvunnen genetisk kunskap om vilda växter och djur
sedan 1997, utan fokus ligger på de processer som kan antas förändra den
genetiska variationen i vilda populationer utifrån ett svenskt perspektiv.

Nyttan av genetisk mångfald. Genetiska skillnader mellan individer, den
genetiska variationen, utgör grunden för all evolution och anpassning. Om alla
individer av en art är genetiskt identiska sätts evolutionen ur spel, med följd att
arten inte kan anpassa sig till nya situationer t.ex. de klimatförändringar som
förväntas ske till följd av mänskliga utsläpp av växthusgaser. Att mäta den
genetiska variationen och sätta den i samband med evolutionär förändring och
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ekologisk funktion i vilda populationer är forskningsmässigt mycket krävande.
Dock visar en sammanfattande studie av ett stort antal växtstudier ett tydligt
samband mellan populationsstorlek, genetisk variation och olika mått på fertilitet
och livsduglighet, och en annan att ålgräsängar bestående av flera genotyper
var mindre känsliga för miljöförändringar, växte tätare och hyste fler smådjur,
än genetiskt enhetliga ålgräsängar.

Mänskliga aktiviteter kan ha negativa konsekvenser för den genetiska
mångfalden och därmed för anpassningsförmågan. Oavsett om variationen är
till nytta för dagens populationer vet vi inte säkert vilka egenskaper som blir
nödvändiga för överlevnaden i en ny miljösituation.

Genetisk utarmning av små populationer. Minskad populationsstorlek är
ett problem för många djur och växter i människopåverkade områden. Små,
isolerade populationer förlorar genetisk variation p.g.a. slumpmässiga, lokala
processer (genetisk drift), och på sikt kan även anpassningsförmågan påverkas.
Undersökningar visar att många populationer är tillräckligt små och isolerade
för att påverkas av genetisk utarmning, och att utarmade populationer ofta har
lägre fertilitet och överlevnadsförmåga som en följd av ökad inavel eller att 
värdefulla alleler gått förlorade. Enligt flera studier kan det dock räcka med ett
fåtal immigranter för att motverka negativa effekter av inavel. Däremot är det
svårt att dra generella slutsatser om hur genetisk utarmning påverkar popula-
tioners långsiktiga anpassningsförmåga utifrån de få studier som hittills utförts.

Genetisk mångfald efter genflöde och hybridisering. Mänskliga aktiviteter
har i många fall medfört ett ökat genutbyte mellan naturliga djur- och växt-
populationer. Ett stort eller långväga genflöde kan påverka de populationer
som tar emot genflödet. Det finns flera fall där mänskliga aktiviteter ökat gen-
flödet genom att skapa gränszoner eller ”hybridmiljöer” där genetiskt olika
populationer eller närbesläktade arter kunnat mötas och utbyta gener med
varandra. Hos flera arter, t.ex. skogshare respektive växten gulluzern vet man
att gener från införda eller domesticerade släktingar (fälthare resp. blåluzern)
spridits ut i den svenska naturen. Däremot saknar vi fortfarande kunskap om
det genflöde som sker när nyanlagda vägslänter besås med utländskt gräsfrö
eller när utplanterade skogsträd, fåglar och fiskar med främmande bakgrund
kommer i kontakt med inhemska bestånd i Sverige. 

Studier av bl.a. lax visar att genflöde kan vara skadligt genom att ge upphov
till hybrider med låg fertilitet eller livskraft (utavelsdepression). I andra fall har
genflödet gått så långt att arters särprägel hotas, som i fallet med de individ-
fattiga öländska bestånden av silverviol som lätt bildar hybrider med andra
arter. Ibland har det uppstått populationer med förmåga att invadera naturliga
ekosystem efter det att människan underlättat hybridisering mellan närbesläk-
tade arter. Negativa effekter av genflöde måste också beaktas när naturvårds-
projekt avser förstärka populationer genom att tillföra uppfödda individer eller
individer från andra, avlägsna populationer.

Genetiska effekter av beskattning. Många djur- och växtarter utsätts för en
regelbunden beskattning i form av fiske, jakt eller skogsbruk. Beskattning för-
väntas bl.a. öka risken för genetisk utarmning genom att minska den genetiskt
effektiva populationsstorleken. I en studie av torsk ledde lokal beskattning till
ett ökat inflöde av individer (och gener) från andra populationer, med följd att
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även det storskaliga variationsmönstret också påverkades. Det finns flera exem-
pel på beskattade djurpopulationer som genomgått en riktad evolutionär för-
ändring, som ett resultat av att beskattningen varit selektiv. I flera fall har denna
förändring minskat populationens förmåga att återhämta sig. 

Genetisk mångfald och pågående habitat- och klimatförändringar. Lokal
anpassning innebär att populationer av en art är genetiskt anpassade till olika
miljötyper. Förmågan att anpassa sig utgör populationers evolutionära potential
och denna är generellt sett större ju mer genetisk variation som finns i en popu-
lation. Det finns många exempel på svenska arter som utvecklat lokalt anpassade
populationer i vissa miljöer, t.ex. strandsnäcka, blåmussla, sill, storspigg, 
spåtistel, tall, och vitklöver. Förekomsten av lokala anpassningar betyder att
individer från olika populationer inte är direkt utbytbara – lokalt anpassade
populationer har ett bevarandevärde i sig. Lokal anpassning är därigenom en
viktig aspekt vid restaurering, stödutsättning och utnyttjande av populationer.
För varje typ av anpassning behövs specifik genetisk variation och hur denna
variation är fördelad inom och mellan populationer samt i hur hög grad varia-
tionen kan spridas genom genflöde är i huvudsak okänt och ett område där 
viktig kunskap saknas. 

Genetisk särprägel hos svenska populationer. Sverige har få endemiska arter
och de som finns har uppkommit i sen tid som resultat av lokala processer
(hybridisering, polyploidisering). Samtidigt finns det många genetiskt särpräglade
populationer. Populationerna är olika för att de har olika ursprung och invand-
ringsvägar eller för att de är anpassade till sin lokala miljö. Taxonomiska 
enheter som arter, varieteter och former, liksom indelningar i evolutionärt 
signifikanta enheter och skötselenheter avspeglar en genetisk differentiering
som skett inom eller utanför landet. Genetiskt skilda grupper kan vara svåra att
urskilja morfologiskt (de är kryptiska) och det finns flera studier där man med
hjälp av molekylära markörer kunnat upptäcka tidigare okända genetisk
struktur hos svenska arter.

Lönn m.fl. (1998) framhöll att populationer med en huvudsaklig utbred-
ning i Sverige inte är marginella ur ett genetiskt perspektiv, medan arter som har
huvudsaklig sydlig utbredning och randpopulationer i Sverige är mindre gene-
tiskt variabla här. I många fall är svenska populationer minst lika variabla som
populationer i områden som inte varit nedisade under den senaste istiden. Dessa
mönster har bekräftats av senare undersökningar. Likaså styrker senare studier
att populationer från Öland och Gotland, Östersjön med dess stränder,
fjällvärlden och det gamla odlingslandskapet är genetiskt särpräglade. Varje
förlorad population innebär en risk att värdefull genetisk variation – och där-
med anpassningsförmåga – också går förlorad. Eftersom den genetiska mång-
falden återfinns i enskilda populationer eller som skillnader mellan populationer
blir populationer eller grupper av populationer den mest naturliga enheten när
den genetiska mångfalden skall bevaras.

Genetisk övervakning. Behovet av ett genetiskt övervakningsprogram fram-
hölls redan av Laikre & Ryman (1997). Detta behov finns fortfarande eftersom
det än så länge inte existerar något centralt organiserat genetiskt övervaknings-
program för svenska arter. Vårt förslag till övervakningsprogram baseras till
stor del på Laikre & Ryman (1997) och är tänkt som en utgångspunkt för dis-
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kussioner om hur ett program kan utformas. Vi föreslår att den genetiska över-
vakningen fokuseras på sex olika typer av taxa (här definierade som arter eller
grupper av populationer inom arter), bl.a. taxa med negativ populationsutveck-
ling och taxa som beskattas av människan. En av övervakningsprogrammets
viktigaste uppgifter är enligt vår mening att upprätta former för insamling och
lagring av olika typer av biologiskt material, t.ex. vävnadsprover, som kan
användas vid genetiska undersökningar av de taxa som ska övervakas. Det är
av största vikt att lagringsmetoderna möjliggör lagring under mycket lång tid
och att de inte begränsar vilka genetiska undersökningsmetoder som kan kom-
ma att användas. I vissa fall kan det bli aktuellt att använda kvantitativa genetiska
metoder. Vi föreslår att det upprättas en gemensam databas över de museimate-
rial som kan komma till användning som referensmaterial i genetisk övervak-
ning. Mycket av det biologiska material som lagras på många forsknings-
institutioner skulle också kunna användas på detta sätt. Det bör skapas ett 
formaliserat system för forskare att anmäla att de inte längre har möjlighet att
behålla insamlade material, så att dessa kan komma till användning i eventuella
övervakningsprogram.

Kunskapsbrist och forskningsbehov. Vi har identifierat flera frågor som
fortfarande är obesvarade trots att många studier har utförts. Vi efterlyser bl.a.
mer genetisk forskning som belyser (i) vilken roll Sveriges genetiskt särpräglade
populationer kan spela för att möta en storskalig miljöförändring som t.ex. 
global uppvärmning. Finns det tillräckligt med genetisk variation i relevanta
ekologiska egenskaper för att arter i Sverige skall kunna anpassa sig? Vilka
populationer är mest värdefulla – de centrala eller de i kanten av utbrednings-
området? Finns det risk att genetiskt särpräglade populationer går förlorade i
de habitat som antas bli mest påverkade av global uppvärmning? Vilka genetiska
metoder är relevanta för att mäta populationers framtida anpassningsförmåga?
Hur påverkar den genetiska sammansättningen av arter som är huvudkompo-
nenter i viktiga svenska ekosystem deras funktion, artsammansättning och sta-
bilitet? Vi efterlyser också undersökningar av (ii) effekter av genflöde på gen-
pooler av de omfattande utplanteringar som sker inom t.ex. skogsbruket och
fiskenäringen. Hur påverkas arter i naturliga gräsmarker av genflödet som sker
när intilliggande vägslänter besås med främmande fröblandningar? När är det
lämpligt att tillföra främmande individer för att förstärka populationer med få
individer, hög grad av inavel, eller som är dåligt anpassade till ett förändrat 
klimat? När är sådana åtgärder skadliga? Varifrån bör förstärkningarna tas?
(iii) Hur särskiljer man ”normala” genetiska förändringar från ”onormala”
som skulle kunna utgöra ett hot mot mångfalden?

Vad bör ingå i handlingsprogrammet? Det nationella handlingsprogrammet
för bevarandet av genetisk variation hos vilda växter och djur i Sverige bör i
första hand omfatta ett genetiskt övervakningsprogram och den forskning som
föreslås i denna kunskapsöversikt. Dessutom föreslår vi att handlingsprogrammet
mynnar ut i riktlinjer för hur man motverkar genetiska problem i övervakade
populationer och i de stödutsättningar som föreslås i flera åtgärdsprogram.
Handlingsprogrammet bör också ha som mål att utveckla riktlinjer och effektiva
system för registrering av alla de utsättningar som sker inom jord- och skogs-
bruket, i fiskenäringen, och för insåning i samband med vägbyggen och liknande.
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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 (Lönn 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 Öland, 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 morhua), 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. 

Lönn 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
Öland 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 hållbart nyttjande av biologisk mångfald (biodiversitet) har
under de senaste decennierna blivit en miljöpolitisk målsättning hos många
av världens länder. Den internationella naturvårdsunionen IUCN (the Inter-
national Union for the Conservation of Nature and Natural Resources) iden-
tifierar tre nivåer av biologisk mångfald som alla bör få likvärdig uppmärk-
samhet i bevarandearbetet: ekosystemdiversitet, artdiversitet och genetisk
diversitet (McNeely m.fl. 1990). En liknande indelning görs av FN-konven-
tionen om biologisk mångfald (CBD). Bevarandet av genetisk mångfald är
den av biodiversitetsnivåerna som i dagsläget fått minst uppmärksamhet, då
bevarandearbetet ofta varit fokuserat på naturtypsnivå (biotopnivå), artnivå
och i viss mån ekosystemnivån. Inom CBD har man enats om att arbeta med
ett helhetsperspektiv som utgår från ekosystemnivån. Det innebär att den bio-
logiska mångfalden ska ses i ett landskapsperspektiv, som inbegriper ekono-
miska och sociala faktorer, men motsäger inte att insatser riktas mot att bevara
biologisk mångfald på art- eller genetisk nivå. 

Genetiska skillnader mellan individer, den genetiska variationen, utgör
grunden för all evolution och anpassning. Om alla individer av en art är gene-
tiskt identiska sätts evolutionen ur spel, alla individer skulle t.ex. vara lika
känsliga för en viss sjukdom eller reagera på miljöförändringar på samma
sätt. Arten skulle inte kunna anpassa sig genetiskt till förändrade miljöbeting-
elser som t.ex. den klimatförändring som förväntas ske till följd av mänskliga
utsläpp av växthusgaser. Trots att bevarandet av genetisk variation hittills fått
relativt liten uppmärksamhet inom den praktiska naturvården, är vetskapen
om betydelsen av genetisk variation för att en art ska överleva långt ifrån ny.
Redan Darwin (1896) uppmärksammade vikten av genetisk variation när han
påtalade att hjortar i brittiska parker förmodligen var i dålig kondition bero-
ende på att de hölls i små populationer, isolerade från varandra (se Allendorf
& Luikart 2007). Men den egentliga debatten om bevarande av genetisk vari-
ation tog fart över 70 år senare, när en agronom och växtgenetiker, Otto
Frankel, publicerade en artikel i tidskriften ”Genetics” (1974). Frankel
(1974) menade att eftersom vi inte kan förutsäga hur den framtida världen
kommer att se ut kan vi inte heller förutspå vilka egenskaper som behövs för
att överleva där. Det är därför viktigt att den genetiska variationsnivån hos
olika arter bibehålls så att evolutionen kan fortskrida (Frankel 1974; se även
Allendorf & Luikart 2007). 

I ett samhälle med begränsade ekonomiska resurser ställs ofta naturvårds-
bevarande åtgärder mot varandra och mot andra intressen. Vilka arter ska
bevaras? Ska resurserna satsas på bevarande av naturtyper istället för arter?
På senare år har en del forskare argumenterat att bevarandearbetet kanske
borde fokuseras på att försöka förhindra utdöenden av genetiskt distinkta
populationer snarare än att förhindra att arter dör ut (Hughes m.fl. 1997;
Hobbs & Mooney 1998). Förespråkarna för det här förhållningssättet menar
att man genom att satsa på att bevara genetiskt distinkta populationer bättre
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bevarar en arts evolutionära potential och anpassningsförmåga. På så sätt
minskar risken att arten dör ut även i ett längre tidsperspektiv (Allendorf &
Luikart 2007). Ett populationsfokus inom naturvårdsarbetet innebär att vi i
Sverige tillsammans med de övriga nordiska länderna har ett extra stort
ansvar att försöka bevara de populationer som finns i Norden. Många arter
som kan återfinnas i andra delar av Europa är i Sverige representerade av s.k.
randpopulationer, populationer på gränsen av sitt utbredningsområde. Det
kan ofta innebära att populationerna är genetisk distinkta och därför viktiga
när man avser att bevara en arts evolutionära potential.

Vikten av att bevara genetisk diversitet i Sverige poängteras i miljö-
kvalitetsmålet ”Ett rikt växt- och djurliv”, som antogs av riksdagen 2005. 
År 2006 fick Naturvårdsverket regeringsuppdraget att ”i samråd med Statens
jordbruksverk, Skogsstyrelsen, Fiskeriverket och Sveriges lantbruksuniversi-
tet, ta fram ett nationellt handlingsprogram för bevarande av genetisk varia-
tion hos vilda växter och djur.” Den här kunskapsöversikten är en del av
underlaget inom uppdraget. 

1.1 Kunskapsöversiktens syfte och fokus
Syftet med kunskapsöversikten är dels att beskriva den genetiska variationen
hos vilda växter och djur i Sverige och dels att ge en kortfattad teoretisk bak-
grund inom ämnet populationsgenetik på svenska. Vi valde att beskriva den
genetiska variationen i svenska populationer utifrån ett antal teman, för att
kunna fokusera på de huvudsakliga hot mot den genetiska mångfalden som
identifieras inom forskningsområdet idag. I detta avsnitt beskriver vi bak-
grunden till kunskapsöversikten och preciserar syftet mer detaljerat. 

Även om den genetiska aspekten inte alltid varit prioriterad i det praktiska
naturvårdsarbetet så har frågan varit uppmärksammad på Naturvårdsverket
sedan slutet på 1990-talet. Vid denna tid sammanställdes två rapporter i
Naturvårdsverkets rapportserie som behandlade den genetiska variationen
hos vilda växter och djur i Sverige, utifrån två infallsvinklar. 

Den första av dessa rapporter handlar om övervakning av biologisk
mångfald på gennivå (Laikre & Ryman 1997). Rapporten ger ett förslag till
åtgärds- och forskningsprogram för att säkerställa att den genetiska variationen
ska kunna bevaras för olika organismgrupper i Sverige. Författarna betonar
även vikten av att genomföra långtidsstudier av hur det genetiska variations-
mönstret förändras över tiden under naturliga förhållanden, bl.a. för att 
kunna göra bedömningar om en förändring av den genetiska variationen är
naturlig eller inte. Rapporten innehåller även en grundlig redovisning av i
stort sett alla molekylärgenetiska studier av vilda svenska växter och djur
som genomförts till och med november 1996. Det gjordes dels genom littera-
tursök i vetenskapliga publikationsdatabaser och dels genom en direkt förfrå-
gan till olika forskningsinstitutioner, vilket resulterade i att 316 molekylär-
genetiska studier identifierades. Trots att det finns många studier av den 
genetiska variationen hos åtskilliga svenska organismer, betonar Laikre &
Ryman (1997) att studierna inte nödvändigtvis är användbara om t.ex. en
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arts genetiska status ur ett bevarandeperspektiv ska bedömas. 
Den andra rapporten handlar om genetisk särprägel hos svenska popula-

tioner av vilda växter och djur i relation till de populationer som finns i andra
europeiska områden (Lönn m.fl. 1998). Denna rapport gör en genomgång av
främst molekylärgenetiska men även en del taxonomiska och kvantitativa
genetiska studier, och redovisar många studier som pekar på att svenska
populationer är genetiskt särpräglade. Lönn m.fl. (1998) beskriver att vissa
geografiska områden i Sverige hyser många genetiskt särpräglade populatio-
ner av främst vilda växter (fjälltrakterna, Öland och Gotland, landhöj-
ningsstränder i Bottenhavet och Bottenviken, samt äldre odlingslandskap).
Författarna betonar även vikten av att genomföra genetiska studier för att
kunna upptäcka genetisk särprägel, eftersom den taxonomiska och den gene-
tiska variationen inte alltid överensstämmer. 

Dessa två rapporter refererar till ett stort antal genetiska studier av vilda
växter och djur i Sverige och ger tillsammans en grundlig genomgång över de
genetiska undersökningar som är gjorda före 1997. Båda rapporterna är fort-
farande mycket aktuella, mycket av den kunskap som förmedlas i dem har
inte nämnvärt ändrats efter att de publicerades. Den nuvarande kunskapsö-
versikten har ett annat upplägg, och gör därför inte anspråk på att ge en hel-
täckande genomgång av alla genetiska studier som genomförts efter år 1997
eller fram till dags dato. 

Sedan 1997 har det publicerats ett stort antal genetiska studier av vilda
svenska organismer. Inför den nuvarande kunskapsöversikten gjorde vi en 
litteratursökning omfattande perioden 1996–oktober 2006, i tre olika data-
baser (Biological Abstacts, ISI Web of Knowledge, CSA Illumina), med sam-
ma sökord som i Laikre & Ryman (1997), vilket resulterade i att 844 studier
hittades. Eftersom kunskapsöversikten ingår som en del i ett regeringsupp-
drag försökte vi att göra ett illustrativt urval som skulle vara relevant för det
nationella handlingsprogram för bevarande av genetisk variation hos vilda
växter och djur som i skrivande stund är under utarbetning. Kunskapsöver-
sikten fick därför två huvudmålsättningar.

Den första målsättningen är att beskriva den genetiska variationen i
svenska populationer utifrån ett antal teman. Dessa teman är valda för att
belysa vilka generella frågeställningar och problem som i dagsläget identifie-
ras som betydelsefulla inom det bevarandegenetiska forskningsområdet. 
Varje temaavsnitt inleds med en sammanfattning, varefter det internationella
forskningsläget redovisas, med exempel på relevanta genetiska studier av
svenska organismer. Några av de frågor som tas upp och diskuteras från ett
svenskt perspektiv är:
• Varför behövs genetisk variation?
• Vilka är de mest relevanta mätmetoderna för att beskriva och övervaka

genetisk variation i dagsläget?
• Vad händer med den genetiska variationen i små populationer?
• Vilka är de negativa genetiska konsekvenserna av genflöde och 

hybridisering?
• Kan människans nyttjande av vilda populationer t.ex. genom jakt och 

fiske få genetiska konsekvenser?
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• Vad kan pågående klimatförändringar få för effekt på svenska populatio-
ner?

• Vad bör ingå i ett nationellt handlingsprogram för bevarandet av genetisk
variation hos vilda växter och djur i Sverige?
Kunskapsöversiktens andra målsättning är att försöka göra ämnesområ-

det genetik mer lättillgängligt för personer som inte läst kurser där popula-
tionsgenetik ingår eller de som inte arbetat med genetiska frågor i större
utsträckning. Den genetiska aspekten av naturvårdsfrågor och hållbart nytt-
jande av naturresurser kommer sannolikt att få en allt större betydelse framö-
ver. Avsnitt 3 i kunskapsöversikten behandlar därför grunderna inom popula-
tionsgenetiken. Kunskapsöversikten har även en bilaga där bl.a. de vanligaste
molekylärgenetiska metoderna beskrivs. Här redovisas i korthet tekniken
bakom de molekylära metoderna för att den som är intresserad lättare ska
kunna förstå metodernas för- och nackdelar. 

För dig som läser kunskapsöversikten är det viktigt att hålla i minnet att
den inte är menad att ge en heltäckande redogörelse för alla genetiska studier
som är gjorda i Sverige. De studier som är gjorda före 1997 finns samman-
ställda i de två tidigare rapporterna (Laikre & Ryman 1997; Lönn m.fl.
1998). Eftersom det sker mycket genetisk forskning i Sverige och andra län-
der, gör den nuvarande kunskapsöversikten inte heller anspråk på att samla
all nyvunnen genetisk kunskap om vilda växter och djur som gjorts sedan
1997. För vissa organismgrupper och specifika frågeställningar har sådana
sammanställningar redan gjorts eller håller på att färdigställas. Till exempel
är en rapport om genetisk forskning på kommersiellt nyttjade fiskarter i de
nordiska länderna under utarbetande i Nordiska ministerrådets regi (Olsson
m.fl. under tryckning). Andra rapporter som nyligen publicerats i Natur-
vårdsverkets rapportserie behandlar frågeställningar som spridning av gene-
tiskt främmande populationer i Sverige (Laikre & Palmé 2005) och forsk-
ningsläget när det gäller ekologiska effekter av genmodifierade organismer
(Palm & Ryman 2006). Denna kunskapsöversikt kan ses som ett komplement
till de detaljerade rapporter som färdigställts i andra sammanhang. Istället för
att vara en uttömmande redovisning av alla genetiska studier ligger fokus på
processer som kan antas förändra den genetiska variationen i vilda populatio-
ner från ett svenskt perspektiv.
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2.1 Varför bevara genetisk variation?
Genetisk variation är basen för framtida förändringar av arter, populationer
och släktskapsgrupper. Hur arterna eller populationerna förändras styrs av
den naturliga selektionen – individer med vissa egenskaper överlever bättre
och/eller får mer avkomma. På så sätt sker en evolution – arten eller populatio-
nen får en ny genetisk sammansättning. Evolution kan också ske genom slum-
pen, s.k. genetisk drift, som gör att vissa genvarianter (alleler; Avsnitt 3.1) kan
försvinna eller blir vanligare vid generationsväxlingar. Slumpen kan dock inte
driva evolutionen särskilt långt, för detta krävs en riktad drivkraft, naturlig
selektion.

En evolutionär förändring kräver förändringar av gener eller genkombina-
tioner. Befintliga alleler förändras genom mutation (eller rekombination så att
de förändras eller hamnar i en annan position på kromosomen; Avsnitt 3.4.6
och 3.1) så att de får en ny funktion. Gynnsamma mutationer gör att organis-
merna kan utnyttja den rådande miljön ännu bättre. Till exempel kan rovdjur
bli ännu snabbare och bytesdjur ännu vaksammare.

Om omgivningen förändras, till exempel om ett nytt rovdjur kommer in i
en fauna eller om klimatet förändras, uppstår en annan situation. Då kan alle-
ler som tidigare varit neutrala eller haft lite inverkan på individernas framgång
bli viktiga. I en miljö utan frost är alleler som påverkar frosthärdighet oviktiga
– men när väl frosten kommer blir de av avgörande betydelse. Mutationer är
ett långsamt sätt att skaffa ny genetisk variation – ju större uppsättning av oli-
ka alleler en population eller art har desto större är chansen att några av dem
blir mer användbara vid en miljöförändring.

Eftersom framtiden är okänd är det omöjligt att veta vilka alleler som
kommer att behövas. Ju mer genetisk variation en population eller art har

2. Nyttan av genetisk mångfald

Sammanfattning:
Genetisk variation är basen för framtida evolution och anpassning. Att
mäta variationen och sätta den i samband med evolutionär förändring
och ekologisk funktion i vilda populationer är forskningsmässigt mycket
krävande. På senare tid har dock ett antal studier visat på direkta effek-
ter av genetisk variationsgrad. En sammanfattande studie av ett stort
antal växtstudier visar ett tydligt samband mellan populationsstorlek,
genetisk variation och olika mått på fertilitet och livsduglighet. Experi-
mentellt sammansatta växtsamhällen med olika genetisk variabilitet har
också givit viktig information. Ålgräsängar bestående av flera genotyper
är mindre känsliga för miljöförändringar, är tätare och hyser fler
smådjur. Gräsmarker som har flera genotyper inom varje art skapar art-
samhällen som liknar ursprungssamhället och som förlorar arter mer
långsamt.
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desto större är chansen att rätt gen finns i genpoolen. För en enskild popula-
tion handlar det om att minst en individ (men helst många) har den efterfråga-
de genen. För en art gäller att någon av populationerna har genen (men helst
många populationer). Om bara vissa populationer har en fördelaktig allel kan
andra populationer få del av den genom genflöde, eller genom att populatio-
nen dör ut men ersätts av individer från en livskraftigare population. Det sena-
re är förstås riskfyllt – det kan vara långt till närmaste population och sprid-
ning kan vara begränsad till korta avstånd (10-tals meter till 1 km för många
organismer, se Edenhamn m.fl. 1999). Det är särskilt viktigt att ha många alle-
ler (hög allelrikedom), men det är också viktigt att allelerna är ungefär lika
vanliga (hög alleldiversitet) för då är sannolikheten mindre att de försvinner
genom slumpprocesser. 

Att direkt studera nyttan av genetisk variation i naturliga populationer är
svårt. Först behöver man känna till genuppsättningen hos de individer och
populationer som ska undersökas, därefter måste det ske en miljöförändring
som påverkar framgången för just de alleler som studerats (eftersom man inte
kan studera alla, de är för många). Efter det kan man mäta framgången för
släktlinjer och populationer i relation till den genetiska variationen före för-
ändringen.

En del av den genetiska variation som finns i populationer behöver inte
vara till nytta under de miljöförhållanden som för tillfället råder. Den kan till
och med vara direkt skadlig för de individer som bär den. Det går att visa att
det förhåller sig så i naturen eftersom det finns många exempel på tillfällen då
organismer anpassat sig till ”oväntade” habitatförändringar som miljöförstör-
ing och deponering av giftiga tungmetaller. Frankham & Kingsolver (2004) lis-
tar ett antal sådana studier. Ett klassiskt exempel som behandlas är färgför-
ändringar hos stor björkmätare (Biston betularia), där frekvensen av ljusa och
mörka björkmätare följde björkstammarnas färg, som växlade från vita till
mörka till vita igen, beroende på graden av nedsmutsning. Att vara svart var
inte till bra när björkarna var vita, men variationen kom till nytta när björkar-
na smutsades av luftföroreningar. Växter kan i många fall anpassa sig till att
bli tungmetallresistenta på marker där gruvavfall deponeras. Detta gäller dock
inte alla arter och populationer, vissa har inte de gener eller alleler som möjlig-
gör anpassning till denna nya miljö (Davies 1993). Svenska populationer av
åkergroda (Rana arvalis) har snabbt kunnat anpassa sig till försurning orsakad
av luftföroreningar (Räsänen m.fl. 2003)

Man kan experimentellt visa att det normalt sett finns mycket genetisk
variation som kan komma till uttryck om selektionstrycken ändras. Avelsarbe-
te med växter och djur bygger på den variationen. Genom att på konstgjord
väg ändra selektionstycket (detta motsvarar effekten av en miljöförändring)
kan populationer snabbt få nya egenskaper som bygger på att vissa alleler gyn-
nas. Ett experiment med bananflugor (Drosophila melanogaster) visade att
populationer som hållits i en variabel miljö hade större framgång om de utsat-
tes för en ny miljöförändring, jämfört med populationer som hållits i en kon-
stant miljö (Reed m.fl. 2003). Författarna förklarar detta med att populationer
från en variabel miljö bibehållit mer genetisk variation och därför har större
kapacitet att möta okända miljöförändringar.
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2.2 Den genetiska variationens positiva 
effekter på populations-, samhälls- och 
ekosystemnivå
Nyttan med genetisk variation visar sig bl.a. genom förmågan till lokal
anpassning, denna behandlas i ett särskilt kapitel (Avsnitt 7.1). I detta avsnitt
tittar vi främst på studier där man undersökt graden av variabilitet inom arter
eller populationer (dvs. genetisk diversitet, genetisk mångfald).

Indirekt kan nyttan av genetisk variation mätt med molekylära markörer
studeras genom att man förutsätter att mängden variation avspeglar variatio-
nen i hela genomet. En sammanfattande analys av ett antal undersökningar av
växter (en s.k. metaanalys) visade att populationsstorlek, genetisk variation
och olika mått på fitness (fertilitet och överlevnad) alla var positivt korrelerade
med varandra. Nyttan av genetisk variation visas av att den är associerad med
fitness, och författarna påpekar faran med fragmentering av populationer
eftersom det minskar delpopulationernas storlek, och populationsstorleken
har en positiv inverkan på den genetiska variabiliteten (Leimu m.fl. 2006).

Hur den genetiska variationen hos en art i ett artsamhälle eller ekosystem
påverkar andra arter eller ekosystemfunktioner är ett nytt forskningsfält,
samhällsgenetik (eng. community genetics). 

Ett fältexperiment där forskarna använde olika blandningar av ålgräsge-
notyper (Zostera marina) utfördes av Reusch m.fl. (2005) i Östersjön. Ålgräs
utgör basen för ett utbrett och högproduktivt växtsamhälle. Under undersök-
ningens gång inträffade en naturlig period av höga vattentemperaturer, på
gränsen till vad ålgräset kan tolerera, vilket gjorde att försöket också avspeg-
lar samhällets motståndskraft mot miljöstress. I grupper som var sammansat-
ta av flera olika genotyper växte ålgräset tätare och producerade mer biomas-
sa. Det berodde på att olika genotyper antingen underlättade för varandra
eller att genotyperna utnyttjade miljön olika, vilket resulterade i att genetiskt
variabla grupper fungerade bättre än lågvariabla grupper. Genetiskt variabla
grupper hade också ett större antal smådjur knutna till sig. Dessa smådjur är
en viktig födokälla för större djur i de ekologiskt viktiga ålgrässamhällena.
Denna studie visar att genetisk variation kan ha långtgående konsekvenser
både för andra arter och för hela ekosystem.

Att genetisk variation är betydelsefull för individer visas generellt av att
genotyperna har olika fitness i olika miljöer – detta är grunden för naturlig
selektion. Ett sätt att visa att den genetiska variationen inom en population
har betydelse, är att visa att det finns skillnader i hur framgångsrik en popula-
tion är beroende på hur genetisk variabel populationen är. I en studie av
såpört (Gypsophila fastigiata) på Öland undersöktes populationer som hade
olika läge i den regionala populationen (centrala/perifera) och olika nivå av
genetisk variabilitet (mätt med enzymelektrofores). När effekten av läge kor-
rigerats statistiskt, visade det sig att genetiskt variabla populationer hade fler
unga individer, men inte fler döda, dvs. populationerna var expansiva. Tänk-
bara förklaringar är antingen att varje individ i en variabel population har
mer genetisk variation (genom att vara heterozygot i många lokus; Box 1)
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och att individer därigenom kan klara ett större spann av miljövariation, eller
att det i en variabel population skapas ett vidare spektrum av genotyper som
effektivt kan utnyttja den miljövariation som finns inom populationens
utbredningsområde (Lönn & Prentice 2002).

Booth & Grime (2003) genomförde ett experiment i engelska gräsmarker,
som är mycket lika de sydsvenska. De samlade in de vanligaste arterna från
gräsmarken, förökade individerna genom delning och konstruerade sedan
nya experimentella gräsmarkssamhällen med varierande antal (1, 4 eller 16)
genotyper. Det visade sig att samhällen som bestod av många genotyper i
större utsträckning återskapade det gräsmarkssamhälle de var hämtade ifrån,
vilket tyder på att olika genotyper har olika funktion i interaktionen mellan
arter. Samhällen skapade med bara en genotyp av varje art var efter flera år
fortfarande väldigt olika (Figur 1). Författarna förklarar resultatet med att
vissa genotyper från olika arter fungerar bäst tillsammans och att ett moget
växtsamhälle både har en viss artsammansättning och en viss genotypsam-
mansättning.

Samhällen bestående av flera genotyper var också mer stabila i tiden,
artantalet minskade långsammare i de experimentella samhällen som bestod
av genetiskt variabla populationer – möjligen genom ökad resistens mot sjuk-
domar eller minskad mellanartskonkurrens. 

Figur 1. Ordination baserad på artsammansättningen i 36 experimentella gräsmarkssamhällen
under fem år. Varje delfigur visar en principalkomponentanalys. Ju närmare punkterna ligger
varandra desto mer lika är deras artsammansättning. En ordination ordnar objekt efter hur lika de
är. Vita trianglar = samhällen där varje art representeras av 16 genotyper. Grå fyrkanter = 4 geno-
typer. Svarta fyrkanter = 1 genotyp. Bilden är hämtad från Booth, R. E. & Grime J. P. (2003):
Effects of genetic impoverishment on plant community diversity. Journal of Ecology 91: 721-730.
Copyright och tillåtelse att använda bilden, förlaget Wiley-Blackwell, Oxford.

En liknande process men på inomartsnivå visades av Prentice m.fl. (2006) hos
darrgräs (Briza media) (Figur 2) på Öland, som växte i gräsmarker med en
kontinuitet på upp till 300 år. Darrgräspopulationer var mer genetiskt lika
varandra ju längre tid den mark de växt på varit gräsmark. Författarna för-
klarade detta med att miljön och artsammansättningen blir mer och mer
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homogen ju längre en gräsmark består och att en viss genotypsammansätt-
ning fungerar bäst i detta samhälle. Det kan innebära att det kan ta mycket
lång tid att bygga upp ett växtsamhälle där samspelet mellan arter fungerar
väl.

En slutsats från Booth & Grime (2003) och Prentice m.fl. (2006) är att
det har betydelse vilka genotyper som representerar en art i ett samhälle. Det-
ta är något man kan behöva ta hänsyn till vid restaureringar, prognoser om
förändringar i arters utbredning, eller i studier av samhälls- eller ekosystem-
processer.

Figur 2. Darrgräs (Briza media) är en typisk art för betade gräsmarker. (Foto: Myra bildbyrå)
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3.1 Vad är genetisk variation?

Genetisk variation eller genetisk mångfald, är den genetiska skillnaden mellan
individer i en population men även den genetiska skillnaden mellan olika popu-
lationer. Eftersom all genetisk information finns lagrad i DNA-molekyler, är
genetisk mångfald, tekniskt sett, variation i DNA-sekvensen – variation i den
genetiska koden. Genetisk variation kan både finnas i de avsnitt av DNA-mole-
kylen som kodar för olika egenskaper hos en individ, och i de avsnitt som inte
kodar för några genprodukter. Hos de flesta högre organismer utgörs den störs-
ta delen av genomet av sådant DNA som inte har någon känd funktion (Box 1). 

Det är den genetiska variationen mellan individer som är grunden till all
evolution. Det beror på att den genetiska variationen är ärftlig. En individ som
t.ex. är bättre anpassad till den lokala miljön eller har större motståndskraft
mot sjukdomar har bättre chanser att överleva och kan under sin livstid få fler
avkommor än de individer som är sämre anpassade. Gener hos de bättre anpas-
sade individerna blir då vanligare i den efterföljande generationen och popula-
tionen blir i sin helhet bättre anpassad till den lokala miljön (under förutsätt-
ning att miljön inte förändras). 

Endast en ytterst liten del av den genetiska variationen syns som yttre skill-
nader mellan individer som t.ex. päls- eller blomfärg. Den största delen syns
inte utanpå individerna, och kan bara upptäckas med olika genetiska undersök-
ningsmetoder. 

Genetisk variation kan undersökas på flera hierarkiska nivåer, inom indivi-
der, mellan individer, mellan populationer och mellan arter. Genetiska skillna-
der inom individer innebär att den genetiska koden är olika mellan kromoso-
merna i ett kromosompar. Om det inte finns någon genetisk variation inom en
individ innebär det att individen kan vara inavlad, och det kan ha betydelse för
hur livsduglig individen är (Avsnitt 3.4.4). Genetisk variation mellan individer
inom en lokal population ger information om den specifika populationens evo-

3. Grundläggande populations-
genetik

Sammanfattning:
Detta avsnitt är avsett att ge grundläggande teoretisk bakgrund i ämnet
populationsgenetik. Det är skrivet för personer som inte har läst eller
arbetat med genetiska frågeställningar tidigare, eller som vill repetera
den teoretiska bakgrunden. Här förklaras bl.a. grundläggande genetiska
begrepp och hur olika evolutionära processer påverkar den genetiska
variationen. Läsare som har kunskap om populationsgenetiska och evo-
lutionära processer behöver inte läsa detta avsnitt för att kunna tillgodo-
göra sig resten av kunskapsöversikten.



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) på kromosomen. Olika alleler
har olika DNA-sekvenser. 
Allopolyploid: Polyploid organism som bildats genom korsning av (hybri-
disering mellan) två eller flera arter.
Autopolyploid: Polyploid organism vars kromosomer kommer från en
och samma art.
Diploid: En organism (eller cell) som har två uppsättningar (2n) av varje
kromosom. En av kromosomerna i varje par är nedärvd från modern och
en är nedärvd från fadern. Det innebär att varje cell (utom könscellerna)
hos en diploid organism har två fullständiga uppsättningar med varsin
version av den genetiska informationen.
DNA: Deoxyribonukleinsyra, den molekyl som lagrar den genetiska
koden. Består av sockerarter, fosfater och fyra nukleotider (kvävebaser):
adenosin, guanin, cytosin och tymidin (A, G, C och T). Den inbördes ord-
ningen av de olika baserna kallas DNA-sekvens och utgör den genetiska
koden. En DNA-molekyl består av två komplementära strängar (arrange-
rade i en dubbelspiral) som båda bär den fullständiga genetiska koden. 
Fenotyp: En organisms observerbara egenskaper. Det kan vara egenskaper
som pälsfärg eller förmågan att tillgodogöra sig viss typ av föda. En orga-
nisms fenotyp bestäms både av miljön och vilken genotyp organismen har.
Gen: Ett avsnitt av en DNA-molekyl (eller RNA-molekyl, som hos en del
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lutionära historia. Om den genetiska variationen är liten inom en population
kan det t.ex. tyda på att den genomgått en drastisk minskning i popula-
tionsstorlek. Genetiska skillnader mellan populationer inom en art ger informa-
tion om deras historik eller hur isolerade populationerna är från varandra. Den-
na information kan vara av stor vikt när man ska ta beslut om hur en viss art
bäst ska bevaras (Allendorf & Luikart 2007).

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

De allra flesta mutationer är skadliga för individen, sådana alleler försvin-
ner ofta från populationen genom att bärarna t.ex. har sämre möjligheter att
reproducera sig jämfört med de individer som inte har allelen. Nyskapade alle-
ler som fungerar lika bra eller bättre än ursprungsallelerna blir oftare kvar i
populationen, vars genetiska variation då ökar. 

Den genetiska variationen i en population påverkas inte bara av rekombina-
tion och nya mutationer (mutationer är i själva verket ganska ovanliga), utan
andra evolutionära processer som t.ex. genetisk drift och selektion har stor inver-
kan på hur den genetiska variationen fördelar sig inom och mellan populationer.
Vi kommer att ta upp mer om de olika evolutionära processerna i Avsnitt 3.4.
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virus) som kodar för en proteinmolekyl eller en RNA-molekyl. Dessa
genprodukter påverkar i sin tur hur en organism ser ut och fungerar. 
Genom: All genetisk information hos en organism eller cell. En diploid
cell har två uppsättningar av all genetisk information i kärnans DNA.
Genotyp: En organisms uppsättning alleler i ett eller flera lokus. 
Haploid: En cell (eller organism) som bara har en enda uppsättning av
cellens genetiska information (1n). Ett exempel är könscellerna hos
diploida organismer (t.ex. ägg och spermier), som bara har en kromo-
som av varje kromosompar. 
Heterozygot: En individ som har två olika alleler i ett specifikt lokus.
Homozygot: En individ som har två identiska kopior av samma allel i ett
specifikt lokus.
Kromosomer: Bärare av genomet, arvsmassan. En kromosom består av
en lång DNA-molekyl (där generna och icke-kodande DNA-avsnitt sitter
uppradade i sina specifika lokus), som är upplindad runt olika typer av
proteiner. Kromosomerna finns i cellkärnan.
Lokus: Den fysiska plats på en kromosom där man alltid hittar en speci-
fik gen. Även de avsnitt av DNA-molekylen som inte kodar för någon
egenskap, t.ex. molekylära lokus som mikrosatelliter (Bilaga 13.1.3), har
sin specifika plats på kromosomen.
Nukleotider: Kvävebaser eller baser. Nukleotiderna ingår som en av
byggstenarna i DNA-molekylen. Det finns fyra typer av nukleotider: ade-
nosin (A), guanin (G), cytosin (C) och tymidin (T). Den inbördes ord-
ningen av de olika nukleotiderna kallas DNA-sekvens och utgör den
genetiska koden. I en DNA-molekyl paras den ena DNA-strängens nuk-
leotider ihop med den andra strängens nukleotider (A paras med T och
G paras med C).
Polymorfi: Förekomst av flera varianter (alleler) av en gen eller ett icke-
kodande lokus.
Polyploid: En organism eller cell som har fler än två uppsättningar 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 första sätten att studera genetisk variation hos växter och djur var
att studera antalet och formen på deras kromosomer. Kromosomerna består
av en DNA-molekyl som är upplindad runt olika typer av stödproteiner
(Figur 3). Vanligtvis är kromosomerna inte synliga strukturer i cellkärnan då
DNA-molekylen är löst upprullad runt proteinerna. Vid celldelningen däre-
mot blir DNA-molekylen och proteinerna mycket tätt packade, kondensera-
de, och kromosomerna kan göras synliga genom infärgningsmetoder och kan
studeras i mikroskop.

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



men på kromosomerna i en cell beskrivas, man beskriver då cellens karyotyp.
Olika arter har ofta skilda karyotyper. Om två närbesläktade arter vars karyo-
typ skiljer sig åt korsar sig med varandra, har oftast avkomman nedsatt frukt-
samhet (fertilitet) beroende på att det uppstår problem när könscellerna ska bil-
das under meiosen. Ett välkänt exempel på detta är mulor och mulåsnor (båda
med 2n = 63 kromosomer) som är sterila avkommor av häst (2n = 62 kromoso-
mer) och åsna (2n = 64 kromosomer). 

Vanligen har individer inom en art samma karyotyp. Det finns dock undan-
tag, vissa arter uppvisar karyotypskillnader även inom arten. Karyotypvarian-
ter inom en art brukar benämnas kromosomraser. Det finns exempel på arter
med kromosomraser inom ett flertal organismgrupper, t.ex. blomväxter, insek-
ter, ödlor, och till och med några däggdjur, t.ex. näbbmöss. Vanligen har
avkommor mellan individer av skilda kromosomraser nedsatt fruktsamhet,
men det finns även exempel på arter där sådana kromosomrashybrider inte har
några tecken på nedsatt fruktsamhet överhuvudtaget.

De allra flesta växter och djur är diploida, de har två uppsättningar av varje
kromosom (2n), av vilka en kromosom nedärvs från modern och en från fadern.
Diploida organismer har därför två uppsättningar av organismens nukleära
genetiska information (Avsnitt 3.2.3.1), och en specifik gen finns således i två
upplagor, en i varje kromosom i ett par. ”Upplagorna” kan vara identiska eller
uppvisa genetiska skillnader – i det senare fallet har genen två alleler (Box 1).

Har en organism en högre ploidigrad, dvs. fler än två uppsättningar av varje
kromosom, kallas arten polyploid. Detta fenomen är betydligt vanligare hos
växter än hos djur (men det förekommer hos t.ex. laxfiskar). Till exempel är
polyploida kärlväxter i majoritet i den arktiska floran (Brysting m.fl. 1996).
Ibland kan individer av samma art ha olika ploidigrad även i intilliggande popu-
lationer. Ofta är polyploida organismer något större än de diploida organismer
de härstammar ifrån, vilket är en egenskap som utnyttjats inom växtförädlingen.

Polyploida arter kan bildas på två sätt. Om alla kromosomer hos en poly-
ploid organism kommer från en och samma art kallas detta autopolyploidi.
Autopolyploida organismer kan uppstå genom att en könscell av misstag blir
diploid istället för haploid. En polyploid organism kan också bildas genom att
kromosomtalet ökar efter det att två olika arter hybridiserat med varandra. Det
kallas allopolyploidi och är den vanligare processen. Hos organismer som kan
föröka sig asexuellt eller genom självbefruktning kan en ny art bildas omedel-
bart i och med en polyploidisering. Det beror på att den nya kromosomuppsätt-
ningen ofta gör att återkorsning mellan den nybildade arten och någon av för-
äldraarterna skapar individer med nedsatt fruktsamhet.

Kromosomstudier anses ofta vara något gammalmodiga och används inte
så ofta idag eftersom det finns många modernare tekniker som är 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 någon information om hur kromosomerna ser ut, kan man aldrig
helt frångå studier av organismers karyotyper (Allendorf & Luikart 2007).
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Figur 3. I en djurcell finns DNA dels i cellkärnan och dels i mitokondrierna (i en växtcell finns DNA
också i kloroplasterna). Kärn-DNA är samlat i kromosomer som består av en lång DNA-molekyl som
är upplindad runt olika typer av stödproteiner. Under större delen av cellens levnadscykel är vanligt-
vis kromosomerna mycket löst sammanfogade och ligger utsträckta som långa strängar i cellkärnan.
Innan en cell ska dela sig kopieras DNA-molekylen vilket resulterar i att det skapas en kopia av alla
kromosomer. Därefter kondenseras kromosomerna, dvs. DNA-strängarna packas mycket tätt runt de
olika stödproteinerna. Det är vid denna tidpunkt som kromosomerna kan färgas och studeras i mik-
roskop. Eftersom kromosomen och dess kopia sitter ihop får de kondenserade kromosomerna ofta
den karakteristiska X-formen. 
Mitokondrie-DNA (mtDNA) är en cirkulär molekyl som finns i många kopior i varje mitokondrie. Det
är inte lika välkänt hur mtDNA är organiserat i djurceller. En studie av mitokondrier i mänskliga cel-
ler visar att en eller förmodligen flera mtDNA-molekyler är löst sammanfogade i strukturer tillsam-
mans med (okända) proteiner (Garrido m.fl. 2003). 
Illustration: A-C Andersson. Bilden är omritad och modifierad från en illustration på internetsidan
www.genome.gov (The National Human Genome Research Institute, NHGRI, Educational resour-
ces, Talking glossary).
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3.2.2 Proteiner
Det var genom undersökningar av proteinvariation mellan individer som stu-
dierna av genetisk variation av vilda växt- och djurpopulationer tog verklig
fart. Proteiner är uppbyggda av långa 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. Då har det upp-
stått en variant av ursprungsproteinet, och dessa proteinvarianter har då lite
olika vikt och elektrisk laddning.
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Genom s.k. proteinelektrofores kan man undersöka den genetiska variatio-
nen i ett proteinlokus (t.ex. ett enzymlokus). Prover tas från olika vävnader,
eftersom proteinsystemen inte är lika vanliga i alla typer av vävnader. Proverna
behandlas för att proteinerna ska frigöras och appliceras sedan på en stärkelse-
gel. Genom att lägga en elektrisk spänning över gelen kommer proteinmoleky-
lerna att vandra olika långt in i gelen beroende på deras elektriska laddning och
molekylvikt. Proteinerna görs sedan synliga genom olika typer av infärgningar
som är specifika för ett visst proteinsystem, och den genetiska variationen blir
synlig som band som vandrat olika långt på gelen. 

Fram till slutet av 1990-talet var proteinelektrofores det helt dominerade
sättet att utföra genetiska undersökningar. Det finns flera fördelar med att
undersöka en population med denna metod. Förutom att det vid genetiska
undersökningar är fördelaktigt att använda sig av väl beprövade metoder där
det finns mycket praktisk och teoretisk kunskap att tillgå, finns det även
andra fördelar: (i) många skilda lokus kan undersökas relativt enkelt och till
låg kostnad, (ii) markörsystemet är kodominant dvs. det är lätt att skilja
homozygoter (ett band) från heterozygoter (två band), (iii) ingen information
om en organisms genetiska variation måste vara känd innan en studie påbör-
jas, och (iv) undersökningarna är enkla att verifiera genom att resultaten lätt
kan upprepas mellan laboratorier, vilket är ett krav för att en undersökning
ska vara vetenskaplig.

Det finns givetvis även nackdelar med proteinelektroforesstudier: (i) vari-
ationen kan bara undersökas hos en typ av gener, de som kodar för vattenlös-
liga proteiner, (ii) enbart de mutationer som resulterar i en ny aminosyra kan
upptäckas (inte alla mutationer som sker i en kodande gen resulterar i att en
aminosyra byts ut), (iii) eftersom hela vävnader behövs för denna analys mås-
te ofta hela organismer offras, och (iv) på grund av att proteiner lätt bryts ned
kan bara vävnader som behandlats varsamt och förvarats nedfrusna i mycket
låga temperaturer (-70°C) användas (Frankham m.fl. 2005; Allendorf & Lui-
kart 2007) 

3.2.3 DNA
Idag sker de flesta genetiska studier av växter och djur genom att man under-
söker variationen i olika typer av DNA-molekyler, nukleärt DNA (kärn-
DNA), mitokondriellt DNA och kloroplast-DNA (finns enbart hos växter),
antingen med direkta eller indirekta metoder (Avsnitt 3.3.1 och Bilaga 13.1).

3.2.3.1 NUKLEÄRT DNA
Det DNA som finns i cellkärnan kallas nukleärt DNA och är samlat i kromo-
somer. Här återfinns de gener som kodar för de flesta av en organisms egen-
skaper, men också långa DNA-segment som inte har någon känd funktion.
DNA som inte har någon känd funktion förväntas ansamla mutationer
betydligt snabbare än det DNA som verkligen har en funktion. Därför för-
väntar man sig att den genetiska variationen är högre hos icke-kodande avs-
nitt än i avsnitt med kodande gener. En förklaring till detta är att om det
inträffar mutationer i en gen så innebär det i de flesta fall att genen slutar fun-
gera och det kan påverka en organism negativt (Avsnitt 3.4.6). 
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Nukleärt DNA finns i två upplagor i varje cell hos diploida organismer, en
som nedärvts från fadern och en som nedärvts från modern. Varje gång som
könscellerna bildas hos organismer som reproducerar sig sexuellt, blandas
arvsanlagen till nya kombinationer. Det sker dels genom att kromosomerna i
varje par slumpmässigt fördelas mellan två könsceller och dels genom en pro-
cess som kallas rekombination. Genom rekombinationen byter delar av en
DNA-molekyl från en kromosom plats med sin motsvarande sekvens på den
andra kromosomen inom ett kromosompar (Figur 4). Det betyder att gener
från båda föräldrarna kan påträffas på samma kromosom efter ett rekombi-
nationstillfälle. Rekombination kan innebära att delar av gener, hela gener
eller flera gener byter plats mellan kromosomerna. Om delar av två gener
byter plats med varandra kan det uppstå en ny allel som inte funnits tidigare i
populationen.

Kromosom
från fadern

Kromosom
från modern

Meios I

Meios II

Figur 4. Rekombinationen sker vid bildningen av könsceller
(gameter) hos organismer med sexuell förökning. Först kopieras
båda kromosomerna i ett kromosompar. Därefter sker rekombina-
tionen – delar av en DNA-molekyl byter plats med motsvarande
DNA-sekvens på den andra kromosomen inom ett kromosompar.
Delar av gener, hela gener eller flera gener kan på så sätt byta
plats med varandra. Det innebär att gener från båda föräldrarna
kan påträffas på samma kromosom efter ett rekombinationstillfäl-
le. Om delar av gener byter plats med varandra kan det uppstå
nya genvarianter (alleler) som inte funnits tidigare. Efter rekombi-
nationen sker bildningen av könscellerna genom två meioser

(reduktionsdelningar), så att varje könscell slutligen enbart har
en kromosom ur varje kromosompar. Vid den första meio-

sen separeras kromosomparen, vid den andra separeras
kromosomkopiorna.
(Illustration: A-C Andersson)
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3.2.3.2 MITOKONDRIE-DNA
Många genetiska undersökningar av djur har under de senaste decennierna
studerat variation i mitokondrie-DNA (mtDNA), den cirkulära DNA-mole-
kyl som återfinns i cellens ”kraftverk”, mitokondrierna, i cellplasman. Denna
organell återfinns både i växt- och djurceller men har visat sig mer användba-
ra i genetiska studier av djur. Det finns många identiska mitokondriekopior i
varje enskild cell, och varje mitokondrie innehåller i sin tur flera identiska
kopior av dess haploida genom. Hos de allra flesta organismer nedärvs mito-
kondrierna enbart via den honliga linjen (från mödrar till avkomma) efter-
som de följer med äggcellernas cytoplasma. Därför finns mitokondriegeno-
met (vanligtvis) enbart i en upplaga i varje cell. Det mesta av mtDNA-mole-
kylen kodar för olika typer av proteiner, men det finns även avsnitt som inte
kodar för några genprodukter, varav den s.k. kontrollregionen är det enda
längre icke-kodande avsnittet.

Det finns flera orsaker att mtDNA blivit ett populärt studieobjekt i gene-
tiska undersökningar av djur. Eftersom mtDNA-molekylen finns i många
kopior i varje cell innebär det att det är relativt lätt att preparera fram (isole-
ra) användbart mtDNA även från vävnad som delvis är nedbruten. En annan
fördel är att mtDNA tycks ansamla betydligt fler mutationer (speciellt kon-
trollregionen) jämfört med i nukleärt DNA, vilket är positivt för genetiska
studier på individnivå. Ytterligare en fördel är att hela mitokondrie-moleky-
len nedärvs som en enhet. Det sker ingen rekombination mellan mtDNA-
molekyler (utom i några extrema undantagsfall), vilket betyder att det är lät-
tare att genomföra vissa typer av analyser. Den sistnämnda egenskapen har
också en negativ aspekt, eftersom den innebär att hela mtDNA-molekylen
egentligen bara visar en enda ”gens” historia, trots att mtDNA-molekylen
består av flera gener. Eftersom den nedärvs som en enda enhet har alla gener
på mtDNA-molekylen exakt samma historia. Om två gener i nukleärt DNA
studeras kan de ha skilda historier, då de ursprungligen kan komma från oli-
ka individer.

MtDNA har inte alls rönt lika stor uppmärksamhet i studier av växters
genetiska variation. Det beror främst på att mtDNA hos denna grupp inte har
lika hög grad av variation som mtDNA hos djur (Frankham m.fl. 2005;
Allendorf & Luikart 2007).

3.2.3.3 KLOROPLAST-DNA
Kloroplasten är den organell i växter där fotosyntesen sker. Kloroplastens
haploida genom består också av en cirkulär DNA-molekyl, kloroplast-DNA.
Kloroplasterna finns i många kopior i varje växtcells cytoplasma, och varje
kloroplast innehåller flera kopior av kloroplast-DNA-molekylen. 

Kloroplast-DNA används ofta vid genetiska studier av växter eftersom
det är mer variabelt än mtDNA hos denna grupp. Däremot är kloroplast-
DNA betydligt mindre variabelt än vad mtDNA är hos djur. Det finns många
likheter mellan kloroplast-DNA och mtDNA, t.ex. uppvisar de flesta växtar-
ter ingen rekombination mellan kloroplast-DNA-molekyler, vilket givetvis
medför samma fördelar och nackdelar som hos mtDNA. Hos de flesta växter
nedärvs kloroplasten liksom mitokondrierna via den honliga arvslinjen. Det



33

NATURVÅRDSVERKET
Rapport 5712 • Genetisk variation hos vilda djur och växter i Sverige

finns dock generella undantag från denna regel eftersom kloroplasten nedärvs
enbart via den hanliga linjen hos många barrträd (Frankham m.fl. 2005;
Allendorf & Luikart 2007). 

3.2.4 Fenotypiska egenskaper
Mycket av den genetiska variationen på DNA- och proteinnivån uttrycks i
fenotyperna, dvs. i individernas yttre, observerbara egenskaper. Variationen i
dessa fenotypiska egenskaper (Box 1) kan vara av två typer. Kvalitativ varia-
tion innebär att det finns två eller flera diskreta morfer i arten eller populatio-
nen, och denna variation har ofta enkel genetisk bakgrund. I många fall är
bara en enda gen inblandad, som i fallet med många färgpolymorfismer.
Kvantitativ variation innebär att det finns en kontinuerlig övergång mellan
extremerna. Denna gradvisa variation har delvis genetiska orsaker men beror
också på skillnader i miljön. Den genetiska komponenten beror inte på
uttrycket från en enda gen, utan i de allra flesta fall är många gener inblanda-
de. Kvantitativ variation är typisk för många av de morfologiska, fysiologiska
och beteendemässiga egenskaper som påverkar individers överlevnad och
reproduktionsförmåga.

3.3 Genetisk variation – vilka verktyg finns?
Det finns två fundamentalt olika sätt att studera genetisk variation i naturliga
populationer. Antingen studerar man variationen i DNA-molekyler, direkt
eller indirekt med hjälp av någon molekylärgenetisk metod, eller så kan man
använda kvantitativ genetik för att studera variationen i kvantitativa fenoty-
piska karaktärer.

3.3.1 Molekylärgenetiska metoder
I dag finns det en stor mängd molekylära metoder som kan användas för att
undersöka genetisk variation i naturliga populationer, och det utvecklas nya
hela tiden. De molekylära metoderna skiljer sig åt på en mängd sätt. En detal-
jerad beskrivning av de vanligaste molekylära metoderna finns i Bilaga 1.13.
Där beskriver vi hur de olika molekylära metoderna fungerar samt jämför
teknikernas för- och nackdelar.

Innan PCR-tekniken (Box 2) uppfanns var många av de molekylära meto-
derna beroende av att DNA kunde prepareras fram i tillräckligt stor mängd
från en vävnad, vilket ofta krävde att hela organismen offrades i genetiska
studier. Dessutom var det kostsamt och krångligt att studera genetisk varia-
tion i nukleärt DNA med andra metoder än proteinelektrofores. PCR-tekni-
ken, som är en snillrik metod för att tillverka miljontals kopior av en enda
DNA-sträng, revolutionerade sättet att studera genetisk variation. I och med
den kan variationen studeras även om det bara finns en enda kopia av en
DNA-sträng från en enda cell, vilket betyder att man idag sällan behöver off-
ra en hel organism för att studera den genetiskt. 

Med många av de mest välanvända molekylära metoderna studeras den
genetiska variationen genom att man undersöker ett lokus i taget. Ursprungli-
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gen användes metoder som inte var beroende av PCR-tekniken. Idag anses
sådana tekniker ofta vara något föråldrade och därför används de inte i
någon större utsträckning. Exempel på molekylära tekniker som studerar
genetisk variation i ett lokus åt gången är RFLP och mtDNA-RFLP (eng.
”restriction fragment length polymorphism”, Bilaga 13.1.4). 

I princip alla moderna molekylära tekniker är idag beroende av PCR-tek-
niken, t.ex. sekvensering, SNP eller mikrosatelliter. Det mest direkta sättet att
studera genetisk variation är att sekvensera en bit av en DNA-molekyl (Bilaga
13.1.1). Genom att sekvensera DNA fastställs nukleotidernas inbördes ord-
ning i en DNA-molekyl, dvs. den genetiska koden för ett visst DNA-segment
bestäms. Med SNP-metoden (eng. ”single nucleotide polymorphism”) under-
söks istället nukleotidvariationen enbart på en specifik position i genomet,
istället för att sekvensera långa DNA-segment (Bilaga 13.1.2). Positionen
väljs efter att preliminära studier visat att just den nukleotiden varierar mel-
lan individer. En av de mest populära markörgenerna idag är mikrosatelliter,
korta nukleotidsekvenser (t.ex. ACA) som upprepas efter varandra olika
antal gånger, vilket gör att allelerna i ett mikrosatellitlokus får olika längd
(Bilaga 13.1.3). På grund av mikrosatellitallelernas längdskillnader kan indi-
vidernas genotyp i ett mikrosatellitlokus bestämmas på ett enkelt och billigt
sätt, bara genom att storleksbestämma allelerna.

Det finns även molekylära metoder som undersöker genetisk variation i
fler än ett lokus samtidigt. En av de första s.k. multilokusmetoderna var mini-
satellitmetoden, som inte är beroende av PCR-tekniken, men som praktiskt
taget inte används för populationsgenetiska studier idag (Bilaga 13.1.6). Istäl-
let används PCR-baserade multilokustekniker (AFLP, ISSR, IRAP eller
PINES, Bilaga 13.1.7). Det kan tyckas att det alltid vore fördelaktigt att
undersöka flera lokus samtidigt, eftersom då studeras en större del av geno-
met, och dessa metoder har också många positiva egenskaper. Tyvärr finns
det även många nackdelar med multilokusmetoder (Bilaga 13.1.7).

Det är viktigt att förstå hur en molekylär metod fungerar för att förstå
hur resultaten från en genetisk studie med en viss metod ska kunna tolkas.
Metoderna har olika typer av begränsningar. Eftersom det finns fördelar och
nackdelar med alla metoder finns det heller inte någon genetisk metod som
alltid är bäst att använda. Vilken metod som bör användas beror istället på
vad man vill undersöka, beroende på organism, frågeställning och ekonomis-
ka möjligheter. I Tabell 1 jämförs de olika genetiska markörernas för och
nackdelar i korthet (även Bilaga 13.1). 

Det finns givetvis en mängd saker att jämföra men några är speciellt vikti-
ga. Kostnad en viktig faktor, dels när metoden utvecklas och dels när själva
undersökningen ska göras. Variabilitet, dvs. hur mycket genetisk variation en
metod normalt brukar påvisa, är en annan viktig faktor. En genetisk markör
som är mycket variabel kan påvisa genetiska skillnader även mellan individer
som är nära släkt. Detta är ofta önskvärt i studier av genetisk variation hos
vilda växter och djur. En egenskap som är särskilt viktig när den genetiska
informationen ska analyseras är om den genetiska metoden kan särskilja
heterozygota individer från homozygoter. Om detta är möjligt brukar meto-
den betecknas kodominant (eng. co-dominant), och det gör metoden betyd-
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ligt mer användbar än om det inte går att särskilja heterozygota individer
från den ena av homozygoterna (metoden brukar då kallas dominant). En
annan viktig faktor är att använda tillräckligt stora stickprov för att med sta-
tistisk säkerhet upptäckta sällsyntare alleler eller morfer (Sjögren & Wyöni
1994). Ytterligare en viktig faktor är om metoden är användbar även i de fall
då man bara har tillgång till DNA av dålig kvalitet. Många gånger tar man
DNA-prover inför genetiska undersökningar i fältförhållanden och det
kanske bara genererar delvis nedbrutet DNA eller DNA i låga koncentratio-
ner. Till exempel i genetiska undersökningar av ovanliga eller hotade arter
används ofta spillning, fjädrar, fjäll eller någon annan DNA-källa som inte
kräver att organismen fångas in eller rent av offras, men inte heller genererar
DNA av högsta kvalitet. Sådan 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 är kvantitativa som ett resultat av många
geners samverkan. Att studera den kvantitativa genetiska variationen dvs.
den genetiska variation som ligger bakom sådana egenskaper, är tidskrävande
och förutsätter att man har tillgång till mätdata från ett stort antal individer
med känt släktskap eller gör storskaliga experiment med kontrollerade kors-
ningar. I stället för att mäta variationen i enskilda markörgener med mole-
kylära metoder försöker man uppskatta hur mycket av den totala fenotypiska
variationen mellan individerna som har genetiska orsaker och hur mycket
som beror på miljön. Eftersom populationers anpassningsförmåga till stor del
beror på variationen i kvantitativa egenskaper, är det viktigt att studera den-
na variation trots de omfattande dataset som krävs för detta. I Avsnitt 3.5
kommer vi att mer detaljerat beskriva hur man går tillväga för att mäta gene-

Tabell 1. Jämförelse mellan några molekylärgenetiska metoders olika egenskaper. Metoderna beskrivs översiktligt i
Avsnitt 3.3.1 och i detalj i Bilaga 13.1 (Sunnucks 2000; Schlötterer 2004; Frankham m.fl. 2005; Allendorf &
Luikart 2007).

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

Kromosomer låg nej låg medel ja hög

Proteinelektrofores låg-medel nej låg låg ja hög

Sekvensering låg-hög ja låg-medel hög ja hög

SNP låg-hög ja hög låg ja hög

Mikrosatelliter hög ja hög låg ja hög

RFLP (nukleärt) låg-medel nej medel-hög medel ja hög

RFLP (mtDNA) låg-medel nej låg medel - hög

PCR-RFLP låg-medel ja låg låg ja hög

SSCP medel ja medel medel ja hög

Minisatelliter hög nej låg medel nej hög

RAPD hög nej låg medel nej låg

AFLP hög ja låg-medel medel nej hög

IRAP, PINE hög ja låg låg nej medel

ISSR hög ja låg låg nej medel
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Box 2: PCR, Polymerase Chain Reaction.
Genom PCR-tekniken kan miljontals kopior av en DNA-sträng tillver-
kas på några få timmar. Utgångsmaterialet behöver inte vara mer än en
enda DNA-molekyl. Tekniken har fullständigt revolutionerat möjlighe-
ten att göra genetiska studier, vilket den mängd olika metoder som byg-
ger på PCR-tekniken vittnar om.

PCR-tekniken uppfanns av Kary Mullis, som tillsammans med
Michael Smith fick Nobelpriset i kemi 1993 för sin  idé. DNA-kopiering
(replikering) inuti en levande cell är en mycket komplicerad process som
kräver ett samspel av många olika enzymer. Till exempel behövs ett speci-
ellt enzym som tvingar DNA-molekylens dubbelspiral dela på sig så att ett
annat enzym som ska kopiera DNA-strängen kan komma åt den. Kary
Mullis kom på ett brilliant sätt att efterlikna cellens egen metod att kopie-
ra DNA som kunde utföras på helt konstgjord väg i ett provrör, utan alla
de enzymer som den levande cellen behöver (Frankham m.fl. 2005; Allen-
dorf & Luikart 2007). Förenklat så behövs det:
• DNA-templat. En DNA-molekyl som innehåller den sekvens som

ska kopieras.
• Termostabilt DNA-polymeras, ett enzym som kan kopiera DNA-

molekyler och som klarar av höga temperaturer utan att förstöras.
• Två stycken primer-molekyler (startmolekyler). Korta enkelstränga-

de DNA-bitar, som passar ihop med DNA-templatet på var sin sida
om det ställe som ska kopieras. De behövs för att DNA-polymeraset
som ska kopiera DNA-templatet behöver en utgångspunkt för att
kunna påbörja kopieringen av DNA-sekvensen. 

• En PCR-maskin. En maskin som består av ett värmeblock som
snabbt kan värma upp eller kyla ner innehållet i ett provrör enligt ett
förprogrammerat program, som sedan kan upprepas i cykler. 

Alla kemikalier blandas i ett provrör (som också innehåller en del andra
nödvändiga kemikalier för att processen ska fungera), och provröret
stoppas i PCR-maskinen. Provröret hettas upp till 95° C, den tempera-
tur där DNA-spiralen delar på sig (denaturerar). Sedan kyls provet ner
till en temperatur där primer-sekvenserna binder till (hybridiserar) sina
respektive platser. Provet får inte kylas ner för mycket eftersom hela
DNA-molekylen då återgår till sin ursprungliga dubbelspiralform.
Sedan hettas provet upp till det termostabila DNA-polymerasets opti-
mala arbetstemperatur (vanligen 72° C). DNA-polymeraset (det är till-
satt mängder av polymerasmolekyler till provet) kopierar då de båda
separerade strängarna utgående från 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 Evolutionära processer
Evolutionen påverkar en population genom samverkan av ett flertal olika
processer. Förutom rekombination (Avsnitt 3.2.3.1) är de evolutionära pro-
cesserna mutation, selektion (naturligt urval), migration (flöde av individer
eller genetiskt material mellan populationer), och slumpfaktorer (”genetisk
drift”). Vi förklarar dessa processer närmare i detta avsnitt. Det är enklast att
förstå varje process dels genom att studera hur de enskilda processerna påver-
kar enstaka lokus, och dels jämföra med populationer eller lokus som inte
påverkas av några evolutionära krafter alls. 

3.4.1 ”Nollmodellen” - slumpmässig parning
När man gör en genetisk undersökning väljer man först en genetisk markör
(t.ex. mikrosatelliter), varefter variationen av denna markör studeras i ett antal
individer i en eller flera populationer. Därefter analyserar man sina genetiska
data. Att bara studera den genetiska variationen som sådan, utan att jämföra
den med något, ger inte så mycket information. Populationerna kan givetvis
jämföras med varandra men det ger också enbart begränsad information. Till
exempel kan de populationer som undersökts vara påverkade av samma typ av
evolutionära process som gör att populationerna påverkas åt samma håll och
gör att den genetiska variationen är snarlik populationerna emellan.

En variant vore att jämföra den population som ska studeras med ett
mycket stort antal populationer, från många geografiska områden. Medelvär-
det av den genetiska variationen skulle kunna utgöra ett medelvärde mot vil-
ken den population som ska studeras kan jämföras. En sådan undersökning
skulle dock både bli tidskrävande och kostsam. Det finns emellertid ett sätt att
dra slutsatser om den genetiska variationen i en population utan att behöva
göra en genetisk undersökning av en stor mängd populationer. Genom att
konstruera en modell av verkligheten kan man teoretiskt förutse hur den gene-
tiska variationen i populationen ser ut då ingen evolutionär drivkraft (t.ex.
selektion) påverkar populationen åt något specifikt håll. En sådan nollmodell
gör det möjligt att dra slutsatser om en population genom att jämföra den
genetiska variationen i populationen med den som förutsägs av modellen.

En av de mest använda och grundläggande modellerna inom popula-
tionsgenetiken bygger på den s.k. Hardy-Weinbergprincipen. Denna princip
säger att allelfrekvenserna i ett lokus inte förändras från en generation till
nästa förutsatt att populationen inte påverkas av några evolutionära proces-
ser och att vissa antaganden om populationen är uppfyllda. De antaganden
som Hardy-Weinbergprincipen bygger på är:

1) Organismen är diploid.
2) Organismen förökar sig sexuellt.
3) Individerna i populationen parar sig slumpmässigt. Det innebär inte att

individerna måste föröka sig med en slumpmässigt utvald partner. Gene-
tiskt sett är partnervalet slumpmässigt i förhållande till det största flertalet
gener, även om partnern är noga utvald. Till exempel väljer inte människor
partner utifrån vilken allel de har i ett specifikt mikrosatellitlokus. 



38

NATURVÅRDSVERKET
Rapport 5712 • Genetisk variation hos vilda djur och växter i Sverige

4) Organismens generationer överlappar inte varandra. Det betyder att den
efterkommande generationen ersätter generationen innan. I praktiken inne-
bär detta att individerna inte ska kunna föröka sig över generationsgrän-
serna.

5) Mycket stor populationsstorlek. Teoretiskt sett måste egentligen populatio-
nen vara oändligt stor, men i praktiken räcker det att populationen är
mycket stor.

6) Ingen mutation. Det innebär att generna förs över från föräldrageneratio-
nen till nästkommande generation utan att mutationen skapar nya varian-
ter. Eftersom mutationer är relativt ovanliga kan man bortse från dem, i
alla fall ur ett kortare tidsperspektiv.

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

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

Teoretiskt sett ska alla dessa antaganden hålla för att Hardy-Weinbergprinci-
pen ska gälla. Men i praktiken bryter i stort sett alla populationer mot
åtminstone ett av ovanstående antaganden. Det kan tyckas verka orimligt att
ha en nollmodell som är så strikt att i princip ingen population uppfyller alla
antaganden. Om alla populationer avviker från nollmodellen är inte jämförel-
sen till någon nytta. Men det har visat sig att Hardy-Weinbergmodellen är en
mycket robust modell, som inte är speciellt känslig för avvikelser från de
antaganden som görs. Om inte avvikelserna från antagandena är alltför stora
håller modellens förutsägelser, även om det visar sig att generationerna över-
lappar till viss del eller det lokus som studeras är under selektion som inte är
alltför stark (Hartl & Clark 1989).

Vad har då Hardy-Weinbergmodellen för användningsområden inom
populationsgenetiken? Modellen anger att om de ovan givna antagandena
överensstämmer med de förhållanden som råder för en population, betyder
det att allelfrekvenserna i det lokus som studeras inte förändras från en gene-
ration till en annan. Allelfrekvenserna kommer att vara konstant över tiden,
och man säger att populationen har uppnått Hardy-Weinbergjämvikt. Denna
jämvikt innebär även att genotypfrekvenserna (andelen heterozygoter och
homozygoter) är konstanta över tiden, eftersom slumpmässig parning mellan
individer i de flesta fall innebär att könscellerna (gameterna) också förenas på
ett slumpmässigt sätt (Box 3). 

Efter bara en generation av slumpmässig parning kommer genotyp-
frekvenserna i en population att anta Hardy-Weinbergproportioner. Det har
visat sig vara mycket användbart inom populationsgenetiken, eftersom det då
är mycket enkelt att räkna ut genotypfrekvenserna i ett lokus med två alleler
bara genom att känna till en av allelernas frekvens. Genotypfrekvenserna i en
population där parningen är slumpmässig kan därför ha Hardy-Weinbergpro-
portioner trots att populationen inte är i Hardy-Weinbergjämvikt och allelfre-
kvenserna förändras från en generation till en annan. 

Vid en genetisk undersökning av en population med en molekylär markör
som kan särskilja heterozygoter från homozygoter (kodominant markör) är
det lätt att ta reda på de olika genotypernas frekvens bara genom att räkna
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dem (observerad genotypfrekvens). Eftersom resultaten av en sådan genetisk
studie både ger den observerade genotypfrekvensen och de enskilda allelernas
frekvens går det att jämföra populationen med nollmodellen – en population
med Hardy-Weinbergproportioner. Genom ett statistiskt test beräknas om
populationens observerade genotypfrekvenser signifikant avviker från de
genotypfrekvenser som förväntas vid Hardy-Weinbergjämvikt. Hittas en
sådan signifikant avvikelse betyder det att något av de antaganden som ligger
till grund för Hardy-Weinbergmodellen inte gäller för den undersökta popu-
lationen.

Avvikelser från nollmodellen, dvs. att genotypfrekvenserna inte har Har-
dy-Weinbergproportioner, kan ha flera orsaker. Selektion som påverkar det
studerade lokuset (eller något närliggande lokus) kan vara en orsak. En
annan orsak kan vara om parningssystemet inte är slumpmässigt, genom att
individer självbefruktar sig eller parar sig med nära släktingar (inavel), eller
om det finns speciella system som gör att individer undviker att para sig med
nära släktingar i högre utsträckning än vad som medges av slumpen. Ibland
kan avvikelser från ett slumpmässigt parningssystem utgöras av att vissa indi-
vider speciellt väljer att para sig med individer som har samma genotyp i ett
specifikt lokus, eller motsatsen dvs. förökning sker med individer som har
avvikande genotyp i ett speciellt lokus. En tredje orsak till avvikelser från
Hardy-Weinbergmodellens genotypfrekvenser kan vara om den population
man studerat egentligen består av flera små populationer, alla med olika allel-
frekvenser och med begränsad migration dem emellan. Även om en avvikelse
från Hardy-Weinbergproportioner hittas i ett specifikt lokus kan det ofta vara
svårt att utröna exakt vad denna avvikelse beror på. 

Om man vid en genetisk undersökning istället finner att genotyperna i
populationen har Hardy-Weinbergproportioner i ett specifikt lokus, är det
dock viktigt att komma ihåg att detta inte betyder att alla antaganden som
listas för Hardy-Weinbergjämvikt tidigare i detta avsnitt gäller för den popu-
lation som studerats. Eftersom modellen är så robust överensstämmer de
observerade genotypfrekvenserna med de som förväntas vid jämvikt för de
flesta lokus, om populationen är stor och har ett parningssystem som inte
innebär att nära släktingar parar sig med varandra oftare än vad som tillåts
av slumpen. Det betyder att många av de andra grundläggande antagandena
inte behöver vara uppfyllda för att en population ska uppvisa genotypfre-
kvenser som överensstämmer med Hardy-Weinbergproportioner (Hartl &
Clark 1989).
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Box 3: Allel- och genotypfrekvenser. 
Två begrepp som är ofrånkomliga när den genetiska variationen ska
beskrivas i en population är allelfrekvenser och genotypfrekvenser. Det är
viktigt att hålla isär dessa två begrepp, men även att förstå hur och när
dessa begrepp är sammanlänkade. 

Allelfrekvensen är hur stor andel som varje enskild allel utgör av det
totala antalet av de olika allelerna i ett lokus i en population. Om ett
lokus har två alleler A1 och A2, så är frekvensen av A1 den andel av den
totala antalet alleler i populationen som utgörs av A1. Detta förklaras
enklast genom ett exempel. En population med diploida organismer som
består av tio individer har sammanlagt 20 alleler i detta lokus eftersom
varje individ samtidigt uppvisar 2 alleler i varje lokus (en från modern
och en från fadern). Oberoende av hur många allelvarianter som kan fin-
nas i ett lokus så kan det bara existera 20 alleler samtidigt i en popula-
tion med 10 diploida individer. En molekylärgenetisk undersökning visat
att allel A1 uppträder 14 gånger och allel A2 har hittats 6 gånger i popula-
tionen. Allelfrekvensen för de båda allelerna i denna population blir:

frekvensen för A1 14/(14+6)=14/20=0,7
frekvensen för A2 6/(14+6)=6/20=0,3
Notera att de sammanlagda allelfrekvenserna för alla alleler i ett

lokus alltid summeras till 1.
Genotypfrekvenser är istället andelen av de olika genotyperna i en

population, dvs. andelen heterozygoter och homozygoter. Vid en mole-
kylärgenetisk undersökning med en kodominant metod tar man enklast
reda på genotypfrekvenserna genom att räkna hur många individer som
har de olika genotyperna och dividera med det totala antalet individer.
Då har man beräknat de observerade genotypfrekvenserna. I exemplet
ovan så hade 5 individer genotypen A1A1 (homozygot för allel A1), 1
individ hade genotypen A2A2 (homozygot för allel A2) samt 4 individer
hade genotyp A1A2 (heterozygot). De observerade genotypfrekvenserna i
denna population blir då:

frekvensen för A1A1 5/10=0,5
frekvensen för A2A2 1/10=0,1
frekvensen för A1A2 4/10=0,4
Även de sammanlagda genotypfrekvenserna i en population summe-

ras alltid till 1.
För en population som har Hardy-Weinbergproportioner kan även

genotypfrekvenserna beräknas på ett annat sätt. Då har man beräknat de
förväntade genotypfrekvenserna i samma population. Dessa summeras
också alltid till 1 (dvs. 100% av individerna).
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3.4.2 Genetisk drift
Ett antagande som gjordes för att Hardy-Weinbergmodellen teoretiskt ska hålla
är mycket stor populationsstorlek. Eftersom alla populationer har begränsad
storlek, innebär det att alla populationer kommer att bryta mot detta antagande.
Det betyder att alla populationer kommer att vara under påverkan av en evolu-
tionär process som kallas genetisk drift. Den genetiska driften är den slumpar-
tade förändring av allelfrekvenserna som sker i alla ändliga populationer från
en generation till den nästkommande. Den genetiska driften beror på den så
kallade stickprovseffekten (eng. sampling effect), som i det här fallet innebär att
skapandet av en ny generation betyder att ett mer eller mindre begränsat stick-
prov av könsceller (gameter), från ett i praktiken oändligt antal, kommer att
bilda nya individer. Ju större en population med slumpmässig parning är desto
mindre påverkas den av genetisk drift. Med andra ord blir den slumpartade för-
ändringen av allelfrekvenser från en generation till en annan mindre ju större
populationen är (Figur 5). Teorin bakom detta bygger på grundläggande sanno-
likhetslära och förklaras enklast genom ett exempel (Box 4).

Figur 5. Den genetiska driften är den slumpartade förändringen av allelfrekvenserna från en genera-
tion till den nästkommande. Diagrammen visar resultaten från två simuleringar (Populus 5.4;
Alstad 2007) av hur allelfrekvenserna i ett lokus med två alleler (A1 och A2) förändras i populatio-
ner av olika storlek på grund av den genetiska driften. Diagram (a) visar frekvensen av allel A1 i sex
populationer som vardera har en storlek på N=100 individer och diagram (b) visar frekvensen av
allel A1 i sex populationer som vardera har en storlek på N=10 individer. Vid simuleringens början
var allelfrekvensen av A1 0,5 i alla populationer. 
(a) Alla sex populationer har kvar den genetiska variationen i detta lokus (dvs. båda allelerna finns
kvar i varje population) vid slutet av simuleringen (generation 50). Den genetiska driften har däre-
mot förändrat allelfrekvenserna åt olika håll i olika populationer.
(b) De slumpartade allelfrekvensförändringarna mellan generationerna är stora (jämför med dia-
gram a). Det beror på att den genetiska driften är större ju mindre en population är. Vid generation
45 finns ingen genetisk variation kvar i detta lokus i någon av de sex populationerna (om man
betraktar dem en i taget). I den svarta och den rosa populationen är allelfrekvensen för allel A1=1,
dvs. dessa populationer har bara kvar allel A1 i detta lokus (alla individer är homozygoter för allel
A1) – populationerna har fixerats för allel A1. I de resterande populationerna är frekvensen för A1=0,
dvs. det är bara allel A2 som finns kvar i lokuset i dessa populationer – populationerna är fixerade
för allel A2.
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Den matematiska bakgrunden till den genetiska driften kallas ”binomial
sampling”, och dess betydelse i biologiska sammanhang behandlades först på
1930-talet av de två forskarna S. Wright och R.A. Fisher. Därför kallas denna
modell för hur slumpen påverkar allelfrekvensen i ändliga populationer ofta
för Wright-Fishermodellen.

Genetisk drift har två huvudeffekter på naturliga populationer. För det
första innebär den att allel- och genotypfrekvenserna förändras beroende på
slumpen över generationsväxlingarna. Observera att genotypfrekvenserna
fortfarande kommer att befinna sig i Hardy-Weinbergproportioner i varje
enskild generation (beräknat efter den generationens allelfrekvenser), så länge
som parningen är slumpmässig och ingen annan evolutionär kraft påverkar
populationen. Det beror på att slumpmässig parning även innebär att könscel-
lerna förenas slumpmässigt, och eftersom varje generation skapats genom
slumpmässig parning leder det till att genotyperna kommer att finnas i Hardy-
Weinbergproportioner i varje generation. Däremot kommer givetvis genotyp-
frekvenserna att förändras mellan generationerna, precis som allelfrekvenser-
na, vilket innebär att populationen inte är i Hardy-Weinbergjämvikt. För det
andra innebär den genetiska driften att genetisk variation går förlorad. Både
genom att vissa (framför allt sällsynta) alleler genom slumpens inverkan inte
förs vidare från en generation till en annan, men också för att andelen indivi-
der med heterozygot genotyp förväntas minska för var generation som påver-
kas av den genetiska driften (Box 5) (Allendorf & Luikart 2007).

Den genetiska driftens två huvudeffekter (förändrade allelfrekvenser och
minskad genetisk variation) har sammantaget en viktig konsekvens för natur-
liga populationer. I ett system av fragmenterade populationer som är isolera-
de från varandra och vars allelfrekvenser från början är identiska, kommer
delpopulationerna med tiden blir genetiskt olika varandra eftersom den gene-
tiska driften inte har någon riktning utan förändrar allelfrekvenserna i delpo-
pulationerna beroende på slumpen, och därför ofta åt olika håll. Fortsätter
delpopulationerna att vara små och helt isolerade från varandra under ett
mycket stort antal generationer kommer slutligen den genetiska variationen
att försvinna inom varje enskild delpopulation, men variation kan fortfaran-
de finnas mellan populationerna. Delpopulationerna kommer att vara fixera-
de för olika alleler, dvs. i ett specifikt lokus kommer det bara att finnas en
sorts allel i varje delpopulation. Vilken allel som blir fixerad beror på slum-
pen men också på vilken frekvens allelerna initialt hade. Trots att det inte
finns någon genetisk variation i varje enskild delpopulation längre, kommer
det att finnas genetisk variation i populationssystemet som helhet. 

Om en population minskar i storlek innebär det att den genetiska driften
ökar i populationen. Har populationen minskat drastiskt i storlek under en
begränsad tidsperiod, brukar man säga att populationen genomgått en s.k.
flaskhals (eng. bottleneck). En flaskhals resulterar dels i förändringar av allel-
frekvenserna och dels i att den genetiska variationen minskar i populationen.
En extrem form av flaskhals är den som kan uppstå när en ny population
grundläggs genom att bara ett fåtal individer koloniserar ett nytt område. På
engelska kallas detta specialfall för ”founder effect” (ungefär: effekt av
nygrundande) (Frankham m.fl. 2005; Allendorf & Luikart 2007).
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Box 4: Genetisk drift – ett exempel.
Låt oss anta att vi har en mycket liten population med tio diploida indi-
vider, som ska ge upphov till nästa generation. Den nya generationen
ska också ha en populationsstorlek på tio individer. För att studera den
genetiska driftens inverkan på allelfrekvenserna så tittar vi på ett lokus
med två alleler A1 och A2. I föräldragenerationen har båda dessa alleler
en frekvens på 0,5 dvs. allelerna är precis lika vanliga. Vi låter föräldra-
generationens gemensamma genpool representeras av en hink med
1 000 kulor av olika färg, 500 röda kulor som symboliserar gameter
med allel A1 och 500 vita kulor som symboliserar gameter med allel A2.
När den nya generationen ska bildas simuleras detta genom att vi plock-
ar upp en kula (könscell) från hinken, registrerar vilken färg den har
varefter vi lägger tillbaka kulan i hinken, eftersom allelfrekvensen i för-
äldragenerationen inte förändras varje gång en könscell bildas. Vi upp-
repar kulplockningen 20 gånger eftersom det behövs 20 könsceller för
att bilda 10 diploida individer. Eftersom det finns exakt lika många röda
som vita kulor i hinken betyder det att var gång vi plockar en kula så är
det exakt lika sannolikt att kulan är röd som att den är vit. För att den
nya generationens allelfrekvenser ska vara exakt lika föräldrageneratio-
nens måste vi plocka exakt 10 röda och 10 vita kulor. Vi kan mycket väl
få det utfallet, men skulle vi upprepa hela proceduren många gånger, och
varje gång plocka 20 nya kulor är det osannolikt att vi får exakt 10 röda
och 10 vita kulor varje enskild gång.

Det är lätt att inse att det kan bli ganska stora slumpartade föränd-
ringar i allelfrekvenserna mellan varje generation i den lilla exempelpo-
pulationen med enbart 10 individer. Vi kan titta närmare på två specifika
utfall. Eftersom det finns exakt lika många röda som vita kulor i hinken
är det exakt lika sannolikt att vi plockar 12 röda och 8 vita kulor som att
vi plockar 8 röda och 12 vita kulor. I det första fallet skulle allelfrekven-
serna för A1 (röda) bli 12/20=0,6 och för A2 (vita) bli 8/20=0,4. I det
andra fallet blir allelfrekvenserna omvända, A1 får en frekvens på 0,4
medan A2 får en frekvens på 0,6. I båda dessa fall har allelfrekvensen för-
ändrats ganska mycket, åt olika håll, på bara en enda generation, och
detta bara genom att två kulor plockades ”fel”. Det är denna slumparta-
de förändring av allelfrekvenserna som är den genetiska driften.

I en större population har genetisk drift betydligt mindre inverkan
på allelfrekvenserna. Föreställer vi oss att populationens storlek ändras
från 10 till 100 individer, både i föräldra- och avkommegenerationen,
men att de resterande parametrarna är konstanta, så blir utfallet annor-
lunda. Även i detta exempel plockar vi två kulor ”fel”, så att den nya
generationen har 102 röda och 98 vita kulor. Allelfrekvensen för A1 blir
då 102/200=0,51 medan allelfrekvensen för A2 blir 98/200=0,49. Allel-
frekvenserna förändras inte speciellt mycket från föräldragenerationens
0,5 på en generation. Detta visar att  genetisk drift har en betydligt stör-
re inverkan på en liten jämfört med en stor population.
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Box 5: Förlust av genetisk variation. 
Genetisk drift innebär att i alla ändliga populationer kommer genetisk
variation gå förlorad varje generation. Genom populationsgenetisk teori
kan man visa att en ändlig population varje generation förlorar en viss
andel av sin heterozygotigrad (alleldiversitet), eftersom andelen homozy-
goter i populationen ökar som en följd av inavel. Den ökade inaveln,
eller ökningen av inavelskoefficienten (F), ges av uttrycket 

där N är populationens storlek (egentligen ska populationens effektiva
storlek användas (Ne); Avsnitt 3.4.3). Inavel gör att andelen homozygo-
ter ökar eftersom ”nya” homozygoter skapas då nära släktingar parar
sig med varandra. Den nyskapade homozygoten har då två exakt likada-
na alleler som kan spåras tillbaka till en och samma individ. I popula-
tionsgenetisk teori heter det att allelerna är lika genom arv (eng. identical
by descent). I en population med N diploida individer är sannolikheten
att plocka en allel som är identisk med den som individen redan har
1/2N.

En ökning av andelen homozygoter i en population med en faktor
1/2N innebär samtidigt att den förväntade andelen heterozygoter (dvs.
heterozygotigraden eller alleldiversiteten) i populationen minskar med
samma faktor. Det innebär att en population på 10 individer varje gene-
ration förlorar 1/(2x10) = 0.05 = 5 % av sin heterozygoti.

Inom naturvårdsbiologin har två riktmärken för kritiska popula-
tionsstorlekar förekommit (Soulé 1980; Franklin 1980); vid popula-
tionsstorleken (Ne) 50 då 1% av variationen förloras varje generation,
respektive 500 då endast 0,1% förloras vilket kan kompenseras genom
nybildad variation orsakad av mutationer (Avsnitt 3.5.1).

LF =
1
2N

3.4.3 Effektiv populationsstorlek
Det föregående avsnittet visade att en populations storlek har stor betydelse
för hur den genetiska driften påverkar populationen. Genom att räkna alla
individer kan man ta reda på populationens storlek, som brukar betecknas N.
Det är lätt att inse att denna enkla uppskattning egentligen inte berättar speci-
ellt mycket om populationen. Naturliga populationer skiljer sig åt på en
mängd sätt, både inom och mellan organismgrupper. En del populationer fluk-
tuerar ofta i storlek medan andra är mer stabila. Hos vissa organismer är en
enda hane fader till nästan alla avkommor i en generation (haremssystem eller
polygyni), medan andra organismer bildar föräldrapar (monogami) som alla
ger upphov till avkommor. Eftersom olika livsstrategier får genetiska konse-
kvenser för populationen eller organismen, kan man i egentlig mening inte
jämföra populationsstorlekar med varandra bara genom att räkna antalet
individer.
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Populationsgenetikerna har löst detta dilemma genom att jämföra verkliga
populationer med en ideal population, en modellpopulation som definieras av
ett antal kriterier. Genom att ”översätta” den verkliga populationens storlek
(N) till storleken av modellpopulationen, skapade man ett teoretiskt begrepp
som fick namnet effektiv populationsstorlek (Ne). Effektiv populationsstorlek
är ett abstrakt begrepp som ofta använts inom bevarandebiologin. Användan-
det av begreppet effektiv populationsstorlek kan ibland vara befogat, men det
är viktigt att komma ihåg att begreppet är just abstrakt och därför har vissa
praktiska begränsningar. 

För att närmare kunna förstå definitionen av den effektiva popula-
tionsstorleken måste först modellpopulationen, den ideala populationen, defi-
nieras. För den ideala populationen gäller följande antaganden:

1) Diploid organism
2)  Sexuell reproduktion
3)  Slumpmässig parning
4)  Generationer överlappar inte varandra
5)  Konstant populationsstorlek
6)  Ingen migration
7)  Ingen mutation
8)  Ingen selektion
9)  Jämn könsfördelning
10)  Individerna i populationen reproducerar sig i sådan omfattning att de i

genomsnitt har två ättlingar i nästa generation (se nedan). 

Som framgår av listan liknar definitionen av den ideala populationen de anta-
ganden som gjordes för Hardy-Weinbergmodellen, förutom att den ideala
populationen har en konstant populationsstorlek (5) samt att ytterligare två
antaganden om könsfördelning och att alla individer har lika stor reproduktiv
framgång görs (9 och 10) (Hartl & Clark 1989). 

Den effektiva populationsstorleken (Ne) av en population definieras som
den fiktiva storleken av en ideal population där den genetiska driften är lika
stor som i den verkliga populationen. Eftersom det finns flera effekter av den
genetiska driften (allelfrekvensförändringar, förlorad genetisk variation) kan
också den effektiva populationsstorleken uppskattas från olika perspektiv.
Genetiskt uppskattas den effektiva populationsstorleken vanligtvis utifrån den
minskade frekvensen heterozygoter. Den effektiva populationsstorleken är då
enligt definitionen den storlek som en ideal population skulle ha för att fre-
kvensen heterozygoter ska minska i samma hastighet som i den verkliga popu-
lationen. Man kan säga att den effektiva populationsstorleken ger en uppfatt-
ning om hur stor populationen är ur ett strikt genetiskt perspektiv. Att beräkna
Ne ekologiskt betyder att man behöver veta populationens storlek och köns-
fördelning, kunna beräkna individernas reproduktionsresultat och hur deras
avkomma överlever till nästa generations reproduktion (Bilaga 13.2) (Allen-
dorf & Luikart 2007).

Verkliga populationer har sällan alla de egenskaper som en ideal popula-
tion ska ha (enligt de kriterier som listats ovan) och det medför att den verkli-
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ga populationsstorleken (N) kommer att avvika från den effektiva popula-
tionsstorleken (Ne). I de allra flesta fall kommer Ne vara betydligt mindre än
N. Följande exempel illustrerar hur mycket mindre den effektiva popula-
tionsstorleken kan bli om könsfördelningen inte är jämn. Om en population
hjortar består två flockar med 51 djur i varje flock, men bara en av de repro-
ducerande hjortarna i varje flock är hane, så kan man med hjälp av en formel
räkna ut att den effektiva populationsstorleken för denna population är 
Ne ~ 8 individer (Bilaga 13.2.2). Det innebär att denna population som har en
storlek på N=102 individer förlorar 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 för beror
snarare på den effektiva populationsstorleken än på den verkliga, eftersom Ne
ger betydligt mer information om en population ur ett genetiskt perspektiv.
Tyvärr är det inte helt enkelt att räkna ut en populations effektiva storlek, i de
flesta situationer finns enbart information om populationens verkliga storlek
att tillgå, vilket inte ger någon generell information om den effektiva storleken.
Genom att systematiskt sammanställa och analysera om information från
många vetenskapliga studier (s.k. meta-analys) har man kommit fram till att i
medeltal utgör den effektiva populationsstorleken enbart ca 10% av den verk-
liga, sett över ett stort antal olika typer av organismer (Frankham 1995b;
Frankham m.fl. 2005). Denna information kan tyvärr inte användas generellt
för att uppskatta en populations effektiva storlek, eftersom variationen i fort-
plantning och ekologi mellan organismer är avsevärd.

Det finns många faktorer som medför att en populations verkliga storlek
skiljer sig från den effektiva populationsstorleken. Vi ska kort beskriva effek-
terna av de mest betydelsefulla avvikelserna: ojämn könsfördelning, variation i
antal avkommor mellan individer, fluktuerande populationsstorlek, och över-
lappande generationer. Även om dessa faktorer behandlas var för sig, är det
givetvis så att det i verkliga populationer är en kombination av dessa faktorer
som egentligen bestämmer den effektiva populationsstorleken.

Ojämn könsfördelning. Ojämn könsfördelning i en population kommer att
resultera i att den effektiva populationsstorleken blir mindre än den verkliga
storleken. Den effektiva populationsstorleken kommer att anta ett värde som
ligger i närheten av det underrepresenterade könets antal. Parningssystemet är
den vanligaste orsaken till en skev könsfördelning hos många arter, men även
vissa könsbestämningssystem (t.ex. värmeinducerad könsbestämning hos
sköldpaddor) eller vissa former av jakt (t.ex. jakt av hanar med stora troféer)
kan i praktiken resultera i en ojämn könsfördelning. 

I hjortexemplet ovan framgick att ett haremssystem kan reducera den
effektiva populationsstorleken väsentligt. Trots att populationen bestod av
drygt hundra individer beräknas den effektiva populationsstorleken till unge-
fär 8, dvs. den genetiska driften i denna population är lika stor som i en ideal
population på 8 individer bara beroende på att det ena könet är underrepre-
senterat. Det dock viktigt att komma ihåg att denna beräkning är gjord på
könsfördelningen under en enda parningssäsong. När det gäller haremssystem
är det ofta så att en hane bara orkar att försvara ett harem under en eller ett
par säsonger. Sedan tas haremet över av någon annan hane, vilket resulterar i
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att den effektiva populationsstorleken för en generation ofta inte blir riktigt
lika skev som under en enda parningssäsong.

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

Antal avkommor varierar mellan individer. I en ideal population har alla
individer lika stor sannolikhet att bidra med avkomma till nästa generation.
Den ideala populationen ökar inte i storlek vilket betyder att individerna i
genomsnitt har två ättlingar vardera (k=2) i nästa generation. Eftersom popu-
lationen är tvåkönad behövs en hona och en hane för att få avkomma, och om
de bidrar med två avkommor till nästa generation ökar inte populationsstorle-
ken. I den ideala populationen finns en måttlig variation i antalet avkommor
mellan individerna, där den statistiska variansen (Vk) är lika stor som
medelvärdet, en s.k. Poissonfördelning. I den ideala populationen är således
k=Vk=2.

I verkliga populationer är ofta förhållandena mer komplicerade. Teoretiskt
går det att visa att i de fall där variansen av familjestorleken är högre än
medelvärdet av familjestorleken, är den effektiva populationsstorleken mindre
än den verkliga. Detta samband kan beskrivas i en formel där den effektiva
populationsstorleken kan räknas ut (Bilaga 13.2.2). I praktiken innebär det att
om antalet avkommor per individ varierar mer än enligt denna specifika Pois-
sonfördelning blir den effektiva populationsstorleken mindre än den verkliga
populationsstorleken. Ju högre variansen är jämfört med medelfamiljens stor-
lek desto lägre blir den effektiva populationsstorleken. Höga varianser uppstår
t.ex. i de fall där många individer inte bidrar med någon avkomma alls till den
nästföljande generationen. 

Om det inte finns någon variation alls i antalet avkommor mellan individer
i en population, dvs. om alla individer får exakt samma antal avkommor (vari-
ansen Vk=0), och populationsstorleken är stabil eller bara svagt ökande upp-
står ett intressant specialfall. Då blir nämligen den effektiva populationsstorle-
ken dubbelt så stor som den verkliga! Med andra ord, om man bara tar hän-
syn till famljestorlekarna i populationen, är den genetiska driften i en sådan
population endast hälften så stor som i en i en ideal population av samma stor-
lek! Detta kanske kan vara svårt att intuitivt förstå, men har att göra med att
familjestorleken i en ideal population faktiskt förväntas variera något, efter-
som familjestorleken beskrivs av en sannolikhetsfördelning med ett medelvär-
de och varians som är k=Vk=2.

Konsekvenserna av detta är mycket viktiga inom bevarandebiologin när
det gäller uppfödning i fångenskap. I en kontrollerad miljö kan antalet avkom-
mor per individ manipuleras och hållas lika, varvid den genetiska driften och
minskningen av genetisk variation kan hållas på en minimal nivå, i alla fall ur
denna aspekt. Detta förfarande kallas på engelska ”equalisation of family
sizes” (ungefär: utjämning av familjestorlekar), förkortas EFS, och ingår i
rekommendationer för hur hägnade populationer ska skötas. 

De genetiska konsekvenserna av uppfödning i fångenskap är komplicerade
(Wang & Ryman 2001). Det kan ställa till problem när uppfödning av djur i
fångenskap används t.ex. för att förstärka minskande och hotade populationer



(stödutsättning). En förutsättning för att stödutsättning ska vara framgångsrik
är att medelantalet avkommor från de djur som föds upp i fångenskap måste
överstiga medelantalet avkommor som de vilda individerna ger upphov till
(Ryman 1994). Men det garanterar inte att stödutsättningen är en lyckad stra-
tegi genetiskt sett. Uppfödning i fångenskap kan resultera i ett flertal negativa
genetiska effekter på den mottagande populationen bl.a. på grund av att djur
ofta anpassar sig till de förhållanden som råder i fångenskap (Avsnitt 3.4.4, sis-
ta stycket). Dessutom kan uppfödningen i fångenskap resultera i att den effekti-
va populationsstorleken (för den hägnade och den vilda populationen totalt
sett) till en början minskar, speciellt om skillnaden i medelantal avkommor är
stor mellan den vilda och den hägnade populationen (Ryman & Laikre 1991;
Wang & Ryman 2001). Under vissa omständigheter kan dock stödutsättning
vara en lyckad strategi. Får t.ex. stödutsättningen fortsätta under flera genera-
tioner kommer den effektiva populationsstorleken att öka under förutsättning
att den vilda populationen också ökar (Wang & Ryman 2001).

Populationsstorleken fluktuerar mellan generationer. Naturliga populatio-
ner varierar ofta i storlek beroende på att deras miljö ständigt förändras på
grund av klimatförändringar, tillgången på mat eller sjukdomar. Sådana varia-
tioner resulterar i att den effektiva populationsstorleken blir mindre än den
verkliga populationsstorleken.

För att räkna ut den effektiva populationsstorleken över ett antal genera-
tioner räknar man ut ett slags medelvärde över hur stor populationen är under
den tiden. Populationsgenetiker har kommit fram till att det s.k. harmoniska
medelvärdet (Box 6) bäst speglar sambandet mellan populationens verkliga
storlek och dess effektiva storlek. Det ”vanliga” medelvärdet, det s.k. aritme-
tiska medelvärdet, skulle överskatta populationens effektiva storlek. Ett har-
moniskt medelvärde däremot ger ett värde som ligger mycket närmare den
minsta storleken som populationen haft över de generationer som studeras.
Det ger en betydligt mer verklighetstrogen uppskattning eftersom den genetis-
ka variation som går förlorad på grund av den genetiska driften under genera-
tionen med den minsta populationsstorleken, inte återtar sitt ursprungliga vär-
de även om populationsstorleken skulle öka hundrafalt i den efterföljande
generationen. Fluktuerande populationsstorlek har stor effekt på den effektiva
populationsstorleken.
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Box 6: Harmoniskt och aritmetiskt medelvärde.
En population har på tre generationer varierat mycket i storlek, från
N1=1000 individer till N2=10 individer till N3=1000 individer. Popula-
tionens effektiva storlek (Ne) över dessa tre generationer (t) blir då det
harmoniska medelvärdet av dessa tre populationsstorlekar dvs.

Ne= t/(1/N1 + 1/N2 + 1/N3) = 3/(1/1000 + 1/10 + 1/1000) = 29,4 individer

Det aritmetiska medelvärdet för samma tre tal är istället (1000 + 1000
+ 10)/3 = 670 individer, vilket är en betydligt högre siffra.
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Överlappande generationer. I en ideal population byts alla individer ut var-
je generation, dvs. föräldrarna ersätts av sin avkomma. De flesta naturliga
populationer fungerar inte så utan har överlappande generationer, vilket i sig
inte har någon entydig effekt på den effektiva populationsstorleken. Oftast blir
den effektiva populationsstorleken något lägre om generationerna överlappar
varandra, men avvikelser från den ideala populationen i detta avseende verkar
inte ha någon större effekt (Allendorf m.fl. 2007; Frankham m.fl. 2005). Att
bortse från att en organism har överlappande generationer kan däremot orsa-
ka stora problem när den effektiva populationsstorleken ska uppskattas från
genetiska data i naturliga populationer (se nedan: Jorde & Ryman 1995;
Waples & Yokota 2007).

Vissa avvikelser från de antaganden som ligger bakom den ideala popula-
tionen har stor påverkan på 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 störst utsträck-
ning är fluktuerande populationsstorlek, följt av variation i antalet avkommor
per individ. Ojämn könsfördelning har mindre effekt, medan överlappande
generationer inte hade någon signifikant effekt i denna studie (Frankham
1995b; Frankham m.fl. 2005).

För att kunna beräkna den effektiva populationsstorleken på alla sätt som
hittills beskrivits behöver många olika typer av demografiska data vara kända
för en population (populationens storlek, könsfördelning, individernas repro-
duktionsresultat, avkommornas överlevnad till nästa generations reproduk-
tion). Denna demografiska information finns inte tillgänglig för de allra flesta
populationer, eftersom det krävs noggranna studier av minst två, men oftast
många fler generationer för att t.ex. medelantalet avkomma per individ och
variationen runt detta värde ska kunna bestämmas. 

Det finns flera andra sätt att uppskatta den effektiva populationsstorleken
för en naturlig population genom olika typer av genetiska metoder. Till exem-
pel kan en population studeras med någon molekylärgenetisk metod vid två
skilda tillfällen, med minst en generation mellan de båda undersökningstillfäl-
lena varefter den effektiva populationsstorleken kan uppskattas t.ex. genom
att beräkna hur heterozygotigraden eller allelfrekvenserna förändras över
tiden (Avsnitt 13.2.1). Även om det är mycket vanligt i genetiska studier att
uppskatta den effektiva populationsstorleken utifrån allelfrekvensförändringar
är denna metod förknippad med många problem, speciellt för organismer som
har överlappande generationer. Det beror på att de olika åldersgrupperna säl-
lan bidrar med samma andel avkommor till nästa generation hos sådana orga-
nismer. Det leder till att den effektiva populationsstorleken över- eller unders-
kattas beroende på vilken livsstrategi organismen har (Jorde & Ryman 1995;
Waples & Yokota 2007). Finns tillräcklig demografisk information om popu-
lationen (t.ex. åldersrelaterade reproduktionsresultat och åldersrelaterad över-
levnad) så kan den effektiva populationsstorleken beräknas med stor precision
(Jorde & Ryman 1995). Om dessa data inte finns bör uppskattningar av den
effektiva populationsstorleken från allelfrekvensförändringar tolkas mycket
försiktigt för organismer med överlappande generationer, speciellt om de båda
undersökningstillfällena ligger nära 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 efterföljande generationerna. Det är detsamma som att säga
att alla genotyper har lika stor chans att sprida sina alleler till nästa genera-
tion, vilket innebär att en population inte skulle kunna anpassa sig genetiskt
till exempelvis förändrade miljöbetingelser. Därmed skulle det inte ske något
naturligt urval, eftersom alla genotyper skulle ha samma sannolikhet att över-
leva och reproducera sig (sprida sina alleler vidare till nästa generation). 

Det naturliga urvalet, eller naturlig selektion, är den enda evolutionära
kraft som gör att en population genetiskt kan anpassa sig till sin livsmiljö. I
ett lokus som påverkas av den naturliga selektionen bidrar inte de olika geno-
typerna med samma antal avkommor till den efterföljande generationen.
Skillnaden mellan genotyperna beror på att de har olika livsduglighet (viabili-
tet) och/eller olika fruktsamhet (fertilitet). Med livsduglighet menas sannolik-
heten att överleva till reproduktiv ålder och fertilitet innebär det genomsnitt-
liga antalet livsduglig avkomma som en genotyp ger upphov till under sin
livstid. De genotyper som är mest livsdugliga och har högst fruktsamhet kom-
mer att bidra med fler alleler till den efterföljande generationen jämfört med
de genotyper som inte är lika framgångsrika i detta avseende. Den naturliga
selektionen innebär i praktiken att de alleler eller allelkombinationer som har
positiva egenskaper (ur denna aspekt) för sin innehavare kommer att öka i
frekvens på bekostnad av de alleler med sämre egenskaper. 

Selektionens inverkan på de olika genotyperna mäts i absolut fitness och
definieras som det medelantal livsdugliga avkommor som individerna av en
viss genotyp får. Ofta är det betydligt behändigare att använda sig av ett
annat fitnessmått, relativ fitness. Det är ett mått på fitness som är viktat efter
den av genotyperna som har högst absolut fitness. Den genotypen får då ett
relativt fitnessvärde på 1, medan den eller de genotyper som har lägre absolut
fitness kommer att få relativa fitnessvärden som är mindre än 1. I praktiken
betyder det att det är enklare att få en överblick hur genotypernas fitnessvär-
den förhåller sig till varandra, eftersom alla fitnessvärden ges i relation till
den av genotyperna som har högst fitness. 

Gener som inte påverkas av den naturliga selektionen kallas selektivt
neutrala. Många av de molekylära markörer som används i genetiska studier
brukar anses vara selektivt neutrala, vilket innebär att man kan göra olika
typer av förutsägelser eftersom de flesta populationsgenetiska modeller förut-
sätter att den genetiska variationen som studeras är selektivt neutral. 

Olika typer av selektion ger olika effekter på den genetiska variationen.
Gemensamt för alla typer av selektion är att de förändrar allelfrekvenserna
från generation till generation. Förändringarnas riktning och storlek beror på
skillnaden i fitness mellan genotyperna. Stor skillnad i fitness innebär även
stora förändringar i allelfrekvenser mellan generationerna. Enklast beskrivs
selektionens effekter på den genetiska variationen genom att studera dess
effekter på ett lokus med två alleler hos en diploid organism, där genotyper-
nas fitness är konstant. Under dessa förutsättningar finns det tre huvudfor-
mer av selektion, riktad selektion, heterozygot fördel och heterozygot nack-
del.
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Riktad selektion inträffar om en av allelerna i ett lokus alltid har en selek-
tiv fördel. Denna allel ökar i frekvens och slutligen kommer den att fixeras,
dvs. alla individer i populationen kommer att vara homozygoter för denna
allel, och den genetiska variationen för detta lokus kommer att försvinna på
sikt. Hur snabbt allelen kommer att öka i frekvens beror på hur vanlig den är,
hur stark den positiva selektionen är, och hur dominant allelen är (Box 7).

En fullständigt dominant allel som gynnas av selektionen ökar snabbare i
frekvens än en additiv eller recessiv allel (Figur 6). Men ökningshastigheten
avtar när allelen når en hög frekvens eftersom det innebär att de recessiva
homozygoterna då blir alltmer ovanliga. Ju ovanligare den recessiva allelen
blir, desto större andel av dessa alleler kommer att finnas i heterozygota indi-
vider där deras egenskaper maskeras. Eftersom den positivt selekterade alle-
len är fullständigt dominant kan selektionen bara påverka den recessiva
homozygoten som då blir alltmer ovanlig.

Om den positiva selektionen istället gynnar den recessiva allelen blir situ-
ationen den motsatta. Då kommer allelfrekvensförändringarna vara mycket
små till att börja med, men så fort den recessiva allelen blivit relativt vanlig
förändras allel-frekvenserna i betydligt snabbare takt. En additiv allel som
påverkas av positiv selektion kommer att öka i frekvens på ett sätt som liknar
ökningshastigheten för den fullständigt dominanta allelen med den avvikelsen
att förändringstakten från början är något långsammare tills dess att den full-
ständigt dominanta allelens ökningstakt avtar, då förhållandet blir omvänt
(Figur 6).

Box 7: Dominanta och recessiva alleler.
Alleler i ett specifikt lokus kan antingen vara dominanta, recessiva eller
additiva. En fullständigt dominant allel bestämmer ensam en individs
fenotyp. Homozygoten för den fullständigt dominanta allelen och hete-
rozygoten kommer att ha samma fenotyp, dvs. samma egenskaper. Det
beror på att en fullständigt dominant allel helt maskerar den andra,
recessiva, allelens egenskaper. Den reccesiva allelens egenskaper kommer
följaktligen enbart uttryckas i homozygoten för den recessiva allelen.
Om dominansen är ofullständig maskeras inte den recessiva allelens
egenskaper helt, men heterozygotens egenskaper kommer fortfarande
ligga närmare den dominanta allelens fenotyp. 

Om allelerna i ett lokus är additiva (eller kodominanta) kommer
heterozygotens fenotyp anta ett medelvärde av de båda homozygoternas
respektive fenotyper, dvs. ingen av allelerna är mer dominant än den
andra.
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Den form av selektion som brukar benämnas heterozygot fördel (eller
överdominans) innebär att det är heterozygoten som har högst fitness. I och
med att heterozygoten har högre fitness än båda homozygoterna innebär det
att den genetiska variationen för detta lokus bevaras. Allelfrekvenserna kom-
mer att stabiliseras vid en jämviktsfrekvens som beror på de båda homozygo-
ternas fitness. Har de båda homozygoterna exakt samma fitnessvärde kom-
mer de båda allelerna bli lika vanliga, dvs. de kommer båda att ha en jäm-
viktsfrekvens på 0,5. Det beror på att för ett lokus med två alleler kommer
andelen heterozygota individer att vara som störst när allelerna är lika vanli-
ga. Om en av homozygoterna har högre fitness i jämförelse med den andra
kommer istället jämviktsfrekvensen att vara förskjuten så att den allel vars
homozygot har högst fitness kommer att vara vanligare. 

Den tredje formen av selektion kallas heterozygot nackdel, och innebär
att den heterozygota genotypen har lägst fitness. Då kan inget stabilt jäm-
viktsläge uppstå, denna selektionsform innebär att den genetiska variationen
på lång sikt försvinner ur populationen. Har de båda homozygoterna lika hög
fitness kommer en av allelerna ändå att fixeras, vilket resulterar i att alla indi-
vider i populationen kommer att vara homozygota för samma allel. Vilken av
homozygoterna som fixeras beror på den genetiska driften och de olika alle-
lernas initiala frekvens. Är en allel vanligare än den andra är sannolikheten
att populationen fixeras för denna allel högre (Allendorf & Luikart 2007).

I ett lokus med fler än två alleler som påverkas av selektion blir situa-
tionen betydligt mer komplicerad. En tumregel är att om någon av homozy-
goterna har högst fitness kommer denna allel på lång sikt att fixeras i popula-
tionen. Däremot kan vanligen inte den genetiska diversiteten bevaras genom
heterozygot fördel i ett lokus med många alleler, eftersom det är osannolikt
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Figur 6. Riktad selektion inträffar om en av allelerna i ett lokus alltid har en selektiv fördel. Denna
allel kommer då att öka i frekvens och slutligen bli fixerad. Diagrammet visar resultaten från en
simulering (Populus 5.4; Alstad 2007) av hur snabbt allelen ökar i frekvens beroende på om den är
dominant, additiv eller recessiv. I simuleringen har homozygoten för den positivt selekterade allelen
dubbelt så hög relativ fitness (1,00) som homozygoten för den allel som selektionen verkar negativt
på (0,50). Skillnaden mellan de tre kurvorna beror på hur hög heterozygotens relativa fitness är.
Om den positivt selekterade allelen är dominant har heterozygoten lika hög relativ fitness som
homozygoten för den positivt selekterade allelen (1,00). Är däremot den positivt selekterade allelen
recessiv har heterozygoten lika låg relativ fitness som homozygoten för den negativt selekterade
allelen (0,50). Om allelerna i lokuset är additiva är heterozygotens relativa fitness (0,75) ett
medelvärde av homozygoternas relativa fitness. Vid simuleringens början var frekvensen av den
positivt selekterade allelen 0,01. 
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att alla de olika heterozygota genotyperna har högre fitness än alla de homo-
zygota genotyperna ju fler alleler det finns. 

Om genotypernas fitnessvärden är konstanta i alla miljöer, som för de tre
enklaste formerna av selektion (ett lokus med två alleler) som beskrivits ovan,
så kommer den genetiska variationen att gå förlorad i alla fall utom när hete-
rozygoten har högst fitness (överdominans). Under naturliga förhållande är
sällan genotypernas fitness konstant. Eftersom naturliga miljöer ständigt för-
ändras så förändras ofta förutsättningarna för de olika genotyperna, vilket
innebär att deras fitnessvärden ändras, och att den genetiska variationen
bevaras i populationen.

Den genetiska variationen i en population kan också bibehållas genom
frekvensberoende selektion. Enligt denna selektionsmodell blir en specifik
genotyps fitness lägre ju vanligare genotypen är i populationen, vilket resulte-
rar i att många alleler bevaras i populationen. Ett exempel på ett lokus som är
under frekvensberoende selektion är självinkompatibilitets-lokuset (S) hos
vissa blomväxter och en del svampar. Detta lokus motverkar självbefruktning
och att närbesläktade individer befruktar varandra. Genetisk variation är
nödvändig 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 uppstår genom en mutation kommer den ha en selek-
tiv fördel eftersom den kan befrukta alla individer i populationen utom sig
själv. Den nya allelen ökar då i frekvens tills den har ungefär samma frekvens
som de andra S-allelerna. 

Det finns en mängd mekanismer i naturliga populationer som kan resulte-
ra i frekvensberoende selektion, t.ex. predation, konkurrens eller gener som
påverkar sjukdomsresistens. Om en viss genotyp är bättre på att utnyttja en
viss resurs minskar ofta resursen i takt med att denna genotyp blir vanligare,
vilket kan innebära att en annan genotyp som kan utnyttja andra resurser får
högre fitness. Ett annat exempel är sjukdomsalstrande mikroorganismer som
ofta anpassar sig till att infektera den vanligaste genotypen i värdpopulatio-
nen som då får ett selektionstryck emot sig, och blir mindre vanlig.

Eftersom verkliga populationer inte uteslutande påverkas av selektion
utan även av de andra evolutionära krafterna är det oftast svårt att förutsäga
selektionens effekter under naturliga förhållanden. En av de viktigaste evolu-
tionära krafterna ur ett naturvårdsbiologiskt perspektiv är den genetiska drif-
ten, eftersom många populationer har en begränsad storlek. I en population
som påverkas av genetisk drift blir selektionen avsevärt mindre effektiv.
Slumpartade förändringar av allelfrekvenser kan då överskugga de föränd-
ringar som beror på selektionen. Även en allel som har en selektiv nackdel för
sin bärare kan bli fixerad i en liten population genom genetisk drift, och på
samma sätt kan alleler som har en selektiv fördel försvinna (Figur 7). Därför
kan till och med resultatet av riktad selektion bli svårt att förutse i små popu-
lationer (Box 8). 
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Små populationer förväntas teoretiskt ansamla selektivt negativa alleler
på grund av den genetiska driften, eftersom selektionen inte förmår att
avlägsna dem. Detta påverkar populationen negativt och kan resultera i att
populationen minskar ytterligare i storlek, varvid den genetiska driften blir
ännu starkare och kan överskugga selektionen mot alleler med allt större
negativ effekt. Denna negativa spiraleffekt kallas på engelska ”mutational
meltdown” (ungefär: mutationshärdsmälta) (Lynch m.fl. 1993).
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Figur 7. I en liten population som påverkas mycket av den genetiska driften kan selektionen sättas
ur spel, eftersom de slumpartade förändringarna av allelernas frekvens kan överskugga de frekvens-
förändringar som beror på selektionen. Diagrammen visar resultaten från två simuleringar (Populus
5.4; Alstad 2007) av hur allelfrekvenserna i ett lokus med två alleler (A1 och A2) påverkas både av
selektion (heterozygot fördel) och genetisk drift i populationer av olika storlek. Den typ av selektion
som kallas heterozygot fördel innebär att heterozygoten har högre relativ fitness (i det här fallet:
1,0) än de båda homozygoterna (i det här fallet: 0,9) vilket gör att allelfrekvenserna kommer att
stabiliseras runt ett jämviktsvärde (0,5 eftersom de båda homozygoternas relativa fitness har sam-
ma värde). Diagrammen visar allelfrekvensen av A1 i (a) sex populationer som vardera har en storlek
på Ne=100 individer och i (b) sex populationer som vardera har en storlek på Ne=10 individer. 
(a) Allelfrekvenserna varierar runt jämviktsvärdet (0,5). Den genetiska driften påverkar populatio-
nerna men de frekvensförändringar som beror på selektionen är betydligt större. Därför drivs allel-
frekvenserna mot jämviktsvärdet 0,5.
(b) Dessa populationer är så små (Ne=10 individer) att den genetiska driften helt överskuggar selek-
tionen. Alla populationer har fixerats för någon av allelerna vid generation 55, dvs. alla individer i
en specifik population är homozygoter för samma allel trots att de båda homozygota genotyperna
har betydligt lägre fitness än den heterozygota genotypen.
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Många hotade djurarter föds idag upp i fångenskap för att sedan kunna
användas vid naturvårdsbiologiska åtgärder som återinplantering till områ-
den varifrån de försvunnit eller för att förstärka minskande och hotade popu-
lationer (stödutsättning). Stödutsättningar är vanliga åtgärder för många fisk-
populationer, antingen för att förstärka populationer eller göra det möjligt
öka uttaget av fisk. Uppfödning i fångenskap kan resultera i negativa effekter
på grund av selektionen. Det beror på att djuren bara på något fåtal genera-
tioner blir anpassade (domesticerade) till de ofta fördelaktiga förhållanden
som råder i fångenskap. Egenskaper som kan vara ofördelaktiga under natur-
liga förhållanden kan vara utmärkta anpassningar till den miljö som råder i
t.ex. hägn eller fiskodlingar, vilket kan resultera i att några av de egenskaper
som krävs för att överleva i naturen bara finns i låga frekvenser eller kanske
saknas helt. Det är mycket vanligt att sådana anpassningar till uppfödnings-
miljön sker, men även om det inte skulle inträffa någon direkt anpassning till
fångenskapsmiljön påverkas djuren ändå av att selektionstrycket ofta försva-
gas eller försvinner under hägnade förhållanden (Allendorf & Luikart 2007). 

Box 8: Effektivt neutrala alleler.
I en liten population kan selektionen sättas ur spel på grund av att den
genetiska driften slumpmässigt förändrar allelfrekvenser och genotyp-
frekvenserna från en generation till en annan. Det betyder att även 
alleler som har en negativ effekt på sin bärare istället för att minska i
frekvens istället enbart styrs av slumpfaktorer. Dessa alleler beter sig
precis som äkta selektivt neutrala alleler och benämns effektivt neutrala
alleler. Under vilka omständigheter en allel är effektivt neutral beror på
hur stor den effektiva populationsstorleken är och hur stark negativ
selektion som verkar på genotypen som bär allelen. Kimura (1983)
visade att en allel är selektivt neutral när 

där Ne är den effektiva populationsstorleken och s är selektions-
koefficienten dvs. ett mått på hur mycket en genotyp som bär på 
allelen påverkas av den naturliga selektionen. En allel med selektions-
koefficient på 0,05 vilket i en stor population anses vara  stark selek-
tion, är effektivt neutral (beter sig som en selektivt neutral allel) i en
population med en effektiv populationsstorlek på Ne < 10 (Frankham
m.fl. 2005).

s <
1
2Ne
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3.4.5 Migration och uppdelade populationer
De allra flesta naturliga populationer består inte av en enda stor enhet där alla
individer slumpmässigt parar sig med varandra. Vanligtvis är populationen upp-
delad i ett system av delpopulationer, som är mer eller mindre isolerade från
varandra. Delpopulationerna kan bli genetiskt olika varandra beroende på den
genetiska driften, genom selektion eller på grund av att det skett olika mutatio-
ner i en eller flera delpopulationer. Migration är det fenomen som motverkar att
delpopulationerna blir genetiskt olika varandra, genom att individer förflyttar
sig och förökar sig med individer från andra delpopulationer. Med migrationen
sker följaktligen ett utbyte av gener (genflöde) mellan delpopulationer.

3.4.5.1 GENETISK VARIATION INOM OCH MELLAN 
DELPOPULATIONER
Den genetiska variationen hos en population som består av flera separata del-
populationer, mellan vilka det sker en varierande mängd genflöde, kan stude-
ras på två nivåer. Dels finns det genetisk variation inom de lokala delpopula-
tionerna, och dels genetisk variation mellan delpopulationerna. På 1930-talet
utvecklade Sewall Wright den s.k. F-statistiken, ett sätt att matematiskt
beskriva hur den genetiska variationen fördelas mellan dessa två hierarkiska
nivåer för ett system av delpopulationer med diploida organismer, för ett
lokus med två alleler. Fortfarande är F-statistiken det mest använda sättet att
beskriva genetiska skillnader mellan delpopulationer och har senare utökats
till att även omfatta lokus med tre eller fler alleler (GST; Nei 1977). 

Med F-statistiken beräknas tre typer av koefficienter (FIS, FST, och FIT) vars
värde beror på avvikelsen från Hardy-Weinbergproportioner på olika hierarkiska
nivåer i ett system av delpopulationer (Box 9). FIS uppskattar den genomsnittliga
avvikelsen från Hardy-Weinbergproportioner inom de lokala delpopulationerna.
Sådana avvikelser uppstår när individerna i en delpopulation inte parar sig slump-
mässigt, t.ex. vid inavel (självbefruktning eller parning mellan nära släktingar).

FST är ett mått på den genetiska skillnaden (i form av allelfrekvensskillna-
der) mellan delpopulationerna, beräknat över hela systemet av delpopulatio-
ner. Värdet speglar den avvikelse från Hardy-Weinbergproportioner i den
totala populationen som beror på att allelfrekvenserna skiljer sig åt mellan
delpopulationerna.

Förenklat kan man säga att genotypfrekvenser beräknat på olika hierar-
kiska nivåer jämförs med varandra. Erhålls samma värde på genotypfrekven-
serna trots att de är beräknade på olika nivåer så fungerar hela den stora
populationen som en enhet, dvs. det finns egentligen inga delpopulationer,
eftersom det sker så mycket genflöde mellan dem att de fungerar som en enda
reproducerande enhet. Om det inte finns någon genetisk skillnad mellan
populationerna betyder det att alla delpopulationer har samma allelfrekven-
ser, dvs. FST = 0. Har delpopulationerna olika allelfrekvenser blir FST >0.

FIT är ett kompletterade mått som sällan används i praktiken. FIT mäter
avvikelsen från Hardy-Weinbergproportionen som beror på den sammanlag-
da effekten av att delpopulationerna har olika allelfrekvenser (FST) och att
individerna i varje enskild delpopulation inte parar sig slumpmässigt (FIS)
(Allendorf & Luikart 2007).
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3.4.5.2 SAMVERKAN MELLAN MIGRATION OCH ÖVRIGA
EVOLUTIONÄRA KRAFTER
Den genetiska skillnaden mellan delpopulationerna beror på en samverkan
mellan evolutionära krafter. Genetisk drift, selektion och lokala mutationer
kan resultera i att populationerna bli genetiskt olika. Migrationen, eller gen-
flödet, har två huvudeffekter. Dels minskar de genetiska skillnaderna mellan
delpopulationerna, och dels innebär migrationen att den genetiska variatio-
nen ökar inom varje enskild delpopulation. I frånvaro av andra evolutionära
krafter skulle konsekvensen av även mycket lite migration bli att alla popula-
tioner av en art slutligen skulle bli genetiskt identiska. I verkliga populationer

Box 9: Beräkna FIS och FST.
F-statistikens koefficienter uppskattas genom genotypfrekvenser på oli-
ka hierarkiska nivåer jämförs med varandra. 

FIS -värdet beräknas genom att den observerade frekvensen hetero-
zygoter (HO) inom varje delpopulation jämförs med den förväntade
medelfrekvensen heterozygoter (HS) vid slumpmässig parning, dvs. ett
medelvärde av de enskilda delpopulationernas förväntade heterozygot-
frekvens uträknat från allelfrekvenserna i de enskilda delpopulationer-
na. Om den observerade heterozygotfrekvensen (HO) är lägre än den
medelfrekvensen heterozygoter (HS) så får FIS ett positivt värde. Positiva
FIS -värden brukar oftast tolkas som att delpopulationerna är inavlade
eftersom inavel genererar ett underskott på heterozygota individer. FIS

kan även anta negativa värden, om det finns ett överskott av heterozy-
goter i populationen.

FST -värdet beräknas för hela systemet av delpopulationer genom att
frekvensen heterozygoter beräknas på två sätt. Delpopulationerna är
genetiskt lika när FST antar värdet 0. Detta inträffar när de förväntade
frekvensen heterozygoter i den totala populationen (HT) uträknade från
ett medelvärde av delpopulationernas allelfrekvenser, inte avviker från
delpopulationernas förväntade medelfrekvensen heterozygoter (HS),
dvs. ett medelvärde av de enskilda delpopulationernas förväntade fre-
kvenser heterozygoter uträknat från allelfrekvenserna i de enskilda del-
populationerna. Har alla delpopulationer samma allelfrekvenser får HS

och HT samma värde och FST=0. Har däremot delpopulationerna olika
allelfrekvenser kommer HS att anta ett lägre värde än HT (eftersom HT

räknats ut från medelvärde av delpopulationernas allelfrekvenser, och
kommer överskatta andelen heterozygoter i den totala populationen)
och FST får ett värde som är högre än noll. 

För ett lokus med två alleler kan FST värdet variera mellan 0 då del-
populationerna har samma allelfrekvenser (är genetiskt lika) och 1, då
delpopulationerna är fixerade för olika alleler (är genetiskt helt olika).
För ett lokus med fler än två alleler kan FST inte anta värdet 1 även om
alla delpopulationer är fixerade för olika alleler: ju fler alleler som finns
i ett lokus desto lägre blir det högsta värdet FST kan anta.
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sker givetvis en samverkan mellan alla evolutionära krafter. Vi ska nu betrak-
ta effekterna av migration i samverkan med de andra evolutionära krafterna.

Om en delpopulation är helt isolerad från de andra delpopulationerna
kommer den att kontinuerligt förlora genetisk variation genom genetisk drift.
Eftersom migrationen har motsatt effekt, innebär det att det kommer att upp-
stå en jämvikt mellan dessa två evolutionära krafter. Hur denna jämvikt ser
ut beror på hur systemet av delpopulationer ser ut (Figur 8). Det går matema-
tiskt att visa att en enda reproducerande migrant per generation är tillräckligt
för att motverka effekten av genetisk drift oavsett populationsstorlek! Det
har givetvis att göra med att den genetiska driften inte är lika stor i populatio-
ner av olika storlek. För att ta ett exempel så är den genetiska driften stor i en
liten population på 10 individer, men där utgör en individ 10 % av popula-
tionsstorleken. I en större population på 1000 individer utgör en individ bara
0,1 % av populationsstorleken, men där är å andra sidan den genetiska drif-
ten mycket mindre.
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Figur 8. Migration (genflöde) mellan populationer motverkar att populationerna blir genetiskt olika
varandra. Diagrammen visar resultaten från två simuleringar (Populus 5.4; Alstad 2007) av hur
allelfrekvenserna i ett lokus med två alleler (A1 och A2) förändras över tiden i två system av delpo-
pulationer där varje delpopulation har en storlek på Ne=10 individer. Diagram (a) visar sex delpopu-
lationer som är helt isolerade från varandra och där allelfrekvenserna i de enskilda delpopulationer-
na därför enbart påverkas av den genetiska driften. Diagram (b) visar sex delpopulationer som varje
generation utbyter migranter med varandra (migrationsfrekvensen är 0,1 dvs. 1 individ förflyttas
mellan populationerna varje generation). Vid simuleringens början var allelfrekvensen av A1 0,5 i
alla delpopulationer. 
(a) När enbart den genetiska driften påverkar allelfrekvenserna i populationen försvinner den gene-
tiska variationen snabbt ur de varje enskild population. Vid generation 41 är alla populationer fixe-
rade för någon av de två allelerna.
(b) När delpopulationerna utbyter migranter med varandra så behålls den genetiska variationen i
varje enskild delpopulation, trots att populationsstorleken är liten (Ne=10 individer). Även om en
population blir fixerad för en allel någon generation (som den gula populationen), så kan den gene-
tiska variationen återskapas genom att den allel som saknas återförs till delpopulationen genom
genflöde från någon av de andra delpopulationerna.
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Olika typer av selektion kommer att påverka ett system av delpopulatio-
ner där migration sker. Genom datorsimuleringar går det att visa att selektion
där heterozygoten har högst fitness kommer att minska den genetiska skillna-
den mellan delpopulationer. Ju starkare den positiva selektionen för heterozy-
goten är desto lägre blir FST -värdet (Allendorf & Luikart 2007). Om selek-
tionen istället är riktad (någon av homozygoterna har högst fitness), men
homozygoternas fitness inte är konstant utan varierar mellan delpopulatio-
nerna, kommer den genetiska skillnaden mellan delpopulationerna (FST-vär-
dena) att vara hög även om genflödet är mycket högt. Detta kan inträffa om
t.ex. de båda homozygota genotyperna är anpassade till olika miljötyper.
Denna typ av riktad selektion som inte är lika i alla miljöer går att upptäcka
genom att undersöka många lokus i flera delpopulationer. Visar något av
lokusen betydligt högre FST-värden jämfört med resterande lokus kan det
tyda på att just det lokuset påverkas av selektion. Det ger ytterligare argu-
ment för att det är viktigt att undersöka den genetiska variationen i många
lokus, innan man kan dra några definitiva slutsatser om den genetiska varia-
tionen i organismen som helhet. 

Rumsligt eller geografiskt strukturerade populationer är ett centralt
begrepp inom bevarandebiologin. För många organismer minskar tillgången
på dugliga livsmiljöer kontinuerligt. Genom fragmentering av miljön blir allt
fler arter uppdelade i delpopulationer vilket medför att det är viktigt att för-
stå hur migrationen samverkar med andra evolutionära processer. Uppdel-
ningen av populationer i delpopulationer påverkar en arts evolutionära
potential. Om delpopulationerna är för små, så är genetisk drift en betydligt
starkare kraft än selektion, vilket gör att arten inte längre kan anpassa sig till
förändrade miljöbetingelser. Är migrationen mellan delpopulationerna för
hög kan även denna evolutionära kraft förhindra att de lokala populationer-
na anpassar sig till de lokala miljöbetingelserna. Populationernas anpass-
ningsförmåga kan försämras när människan flyttar individer (i välmenande
syfte) mellan delpopulationer (t.ex. stödutsättningar). Om migrationen är för
liten får å andra sidan nya mutationer med positiva effekter inte möjligheten
att sprida sig mellan delpopulationerna. Högst evolutionär potential har den
populationsstruktur där delpopulationerna inte är för små och genflödet inte
för starkt. Som med så många andra processer verkar en ”lagom” mellannivå
var det mest optimala, vilket i sin tur bestäms av en organisms livshistorie-
egenskaper (Allendorf & Luikart 2007).

3.4.6 Mutation
De evolutionära krafter som behandlats hittills kan bara påverka de gener som
redan existerar i populationen. Mutationen är tillsammans med rekombinatio-
nen (Avsnitt 3.2.3.1) de enda evolutionära krafter som kan skapa ny genetisk
variation. Mutationer kan inträffa på två nivåer, dels på kromosomnivån och
dels på den molekylära nivån. Kromosomala mutationer förändrar cellens kary-
otyp, t.ex. genom att kromosomer omlagras, delar upp sig, slås ihop eller dub-
bleras. Mutationer på den molekylära nivån är förändringar av själva DNA-
sekvensen som inträffar när DNA-molekylen ska kopieras inför en celldelning.
Det är 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 är
betydelsefulla ur ett evolutionärt perspektiv är de som inträffar i de cellinjer
som ger upphov till könscellerna och därmed kan föras vidare till efterkom-
mande generationer. Ur ett populationsgenetiskt perspektiv kan mutationer
därför betraktas som felaktigheter som inträffar när föräldragenerationens
genetiska material ska vidarebefordras till den nästkommande generationen. På
nukleotidnivån, och för enskilda gener, är mutationer mycket ovanliga. Därför
är det ofta rimligt att bortse från mutationer i många av de populationsgenetis-
ka modeller som vi beskrivit hittills, eftersom de oftast behandlar processer som
rör enskilda gener. Men eftersom många organismers genom består av tusentals
gener och flera miljarder baspar är faktiskt mutationer vanliga i genomperspek-
tivet. Vissa uppskattningar gör gällande att varje individ bär på hundratals nya
mutationer, men att dessa mycket sällan resulterar i vare sig något negativt eller
positivt för individen (Avsnitt 3.5.1) (Lynch m.fl. 1999). 

Det finns många typer av molekylära mutationer. Substitutioner är en
process där en enskild nukleotid byts ut mot en annan nukleotid (Figur 9).
Genom en deletion försvinner en eller flera nukleotider, och insertioner är den
motsatta processen, en eller flera nukleotider klipps in i en DNA-sekvens.
Inversioner är en process där en bit av DNA-molekylens dubbelspiral klipps
ut för att sedan klippas in på samma ställe efter att ha roterat 180° (Allendorf
& Luikart 2007).

Mutationer inträffar ständigt hos alla organismer även under naturliga
förhållanden. Under vissa situationer kan dock mutationsfrekvensen öka,
t.ex. om individer utsätts för kemiska ämnen som orsakar mutationer eller
radioaktiv strålning. Det finns även vissa indikationer på att mutationer ver-
kar öka i frekvens när organismer utsätts för stress, vilket skapar ny genetisk
variation i en situation då det är extra viktigt för en organism att anpassa sig
till den föränderliga miljön som orsakar stressen (Capy m.fl. 2000). 

Eftersom mutationer antas ske slumpmässigt över hela genomet dvs. alla
nukleotider har lika stor sannolikhet att mutera, förväntas mutationsfrekven-
sen variera mellan olika typer av DNA-regioner. Det beror på att man kan
förvänta sig att mutationer ansamlas i de regioner av genomet som inte kodar
för några egenskaper. Eftersom den största delen av en organisms genom inte
kodar för några egenskaper, kommer följaktligen de flesta molekylära muta-
tioner att inträffa i dessa icke-kodande regioner. Sådana mutationer har ingen
effekt på en organisms fenotyp (de observerbara egenskaperna). Även en del
av de mutationer som inträffar i DNA-regioner som kodar för olika egenska-
per kommer i praktiken inte att få någon effekt på fenotypen. Mutationer
som inte har någon effekt på fitness kallas selektivt neutrala mutationer, och
sådana mutationer skapar selektivt neutral genetisk variation. Den neutrala
genetiska variationen inom en population kommer utgöras av en balans mel-
lan den genetiska driften som gör att variationen minskar (Box 5), och de
selektivt neutrala mutationerna, som skapar ny genetisk variation. 

Fördelningen av den neutrala genetiska variationen mellan delpopulatio-
ner kommer främst att bestämmas av en balans mellan den genetiska driften
och genflödet mellan delpopulationerna. Om den neutrala mutationsfrekven-
sen är av ungefär samma storleksordning som migrationen kommer även
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mutations-processen att påverka den genetiska variationen inom en delpopu-
lation. I praktiken betyder det att migrationen måste vara mycket låg samti-
digt som mutationshastigheten måste vara betydligt högre än genomsnittet
för selektivt neutrala lokus. 

Slumpmässiga mutationer som inträffar i generna, de kodande DNA-
avsnitten, kan vara av tre typer. Som nämnts tidigare kan de vara selektivt
neutrala, men de kan också vara skadliga eller fördelaktiga för organismen.
Majoriteten av de mutationer som inträffar (i båda kodande och icke-kodan-
de DNA-regioner) kommer snabbt att försvinna ur populationen beroende på
den genetiska driften. Detta sker oberoende av om den nyskapade allelen
neutral, skadlig eller fördelaktig, och kan inträffa även i stora populationer
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där den genetiska driften är en svag evolutionär kraft. Det beror på att den
nyskapade allelen till en början bara existerar i en enda kopia och därför
löper stor risk att inte föras vidare till nästa generation beroende på slumpen. 

De flesta mutationer som inträffar i kodande gener är antingen skadliga
eller selektivt neutrala för organismen (eftersom det inte är alla mutationer i
ett gen som resulterar i att en aminosyra byts ut). Den naturliga selektionen
kommer att försöka avlägsna de skadliga mutationerna från populationen.
Om mutationerna är mycket skadliga för organismen (letala) kommer de
snabbt att bli bortselekterade. Mutationer som ger upphov till svagt skadliga
alleler (eng. mildly deleterious mutations) kan däremot finnas kvar. Under
sådana förhållanden kan det uppstå en jämvikt mellan mutation och selek-
tion som fungerar så att selektionen avlägsnar den svagt skadliga allelen
medan mutationen med en viss frekvens återintroducerar den skadliga allelen
i populationen. Vilken jämviktsfrekvens den skadliga allelen får beror på hur
stark den negativa selektionen är och på hur dominant allelen är. Är allelen
recessiv kommer jämviktsfrekvensen att vara högre, eftersom allelens negati-
va effekter maskeras av den dominanta allelen hos heterozygota individer,
som inte påverkas negativt av att bära allelen. Skadliga alleler kan bara finnas
kvar i en population om de ständigt återskapas av nya mutationer (Allendorf
& Luikart 2007). 

En fördelaktig mutation har en ökad möjlighet att finnas kvar i en popu-
lation. Men trots att en fördelaktig allel fungerar bättre än den som redan
finns i populationen, så är det stor risk att den försvinner under de första
generationerna på grund av den genetiska driften, trots att populationen är
stor. Detta gäller speciellt de fördelaktiga alleler som är recessiva eftersom de
inte kommer till uttryck i heterozygoten, och därför inte kan gynnas av selek-
tionen. Det är först när den första homozygota individen skapas med den för-
delaktiga mutantallelen som selektionen kan påverka dess frekvens. 

Enligt samma resonemang är det mycket troligare att en fördelaktig muta-
tion stannar i populationen om allelen är dominant. Men även under sådana
optimala förhållanden är risken stor att allelen försvinner under de första
generationerna på grund av den genetiska driften. 

3.5 Kvantitativ genetik
Genetisk variation kan uttryckas direkt i fenotypiska karaktärer och blir då
åtkomlig för det naturliga urvalet. Några fenotypiska egenskaper har en
enkel genetisk bakgrund och styrs av enstaka gener, men de flesta egenskaper-
na styrs av samverkan mellan många gener och miljön. Varje gen har då en
liten effekt på den aktuella egenskapen. Studiet av variation i kontinuerliga
egenskaper kallas för kvantitativ genetik. Oftast är man intresserad av varia-
tion i sådana morfologiska, fysiologiska och beteendemässiga egenskaper
som påverkar individers överlevnad och reproduktionsförmåga (fitness). Des-
sa egenskaper är ofta kontinuerliga och symmetriskt fördelade kring popula-
tionens medelvärde (normalfördelade).

Kvantitativ genetisk variation uttrycks inte bara mellan individer inom
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samma population utan också som skillnader mellan olika populationer.
Medelvärdet eller ”medelfenotypen” för en given population bestäms i första
hand av evolutionära processer som verkat på populationens egen genetiska
variation (mutationer, naturligt urval, genetisk drift), men kan också påver-
kas av genflödet från andra populationer. I detta sammanhang kan man skilja
på två typer av kvantitativ variation: adaptiv variation, som möjliggör en för-
ändring av medelvärdet 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 från alltför avlägsna
populationer kommer in i genpoolen (utavelsdepression, Avsnitt 3.5.3).

Den kvantitativa genetiken är till stor nytta inom växt- och djurförädling-
en, men har också blivit ett viktigt redskap för forskare som studerar naturli-
ga populationer och deras förmåga att evolvera och anpassa sig till miljöför-
ändringar (Lynch & Walsh 1998). Kvantitativ genetik har en naturlig plats
inom bevarande- och naturvårdsbiologin (Storfer 1996; Frankham 1999),
speciellt med avseende på de problem som kan uppstå i små, fragmenterade
populationer (inavelseffekter, förlust av adaptiv variation), populationer som
utsätts för ett alltför omfattande eller långväga genflöde (utavelsdepression),
samt populationer som påverkas av selektionstryck kopplade till mänskliga
aktiviteter (jakt, fiske, klimatförändringar).

3.5.1 Variation inom populationer
Genetisk variation i kvantitativa egenskaper uppkommer på samma sätt som
andra typer av ärftlig variation, dvs. genom mutationer och rekombination av
gener i samband med den sexuella fortplantningen. Det totala mutationstryck-
et för en kvantitativ egenskap är betydligt högre än de mutationstryck som
kännetecknar enskilda gener: den fenotypiska variation som uppkommer varje
generation som ett resultat av mutationer utgör 0,1-1 % av den fenotypiska
variation som orsakas av miljöskillnader (Lynch & Walsh 1998). 

Variationen mäts inte genom att studera i förväg utvalda gener eller DNA-
segment. I stället studerar man variation i mätbara fenotypiska egenskaper och
använder statistiska metoder för att uppskatta hur stor del av variationen mel-
lan olika individer som beror på genetiska skillnader. Dessa metoder utgår från
en genetisk modell där den synliga och mätbara fenotypen är en funktion av
många gener och där varje gen har en liten enskild effekt på karaktären. För att
kunna göra sådana analyser behöver man antingen göra kontrollerade kors-
ningar eller studera individer med känt ursprung eller känd familjetillhörighet. 

Genernas effekter på fenotypiska egenskaper kan antingen vara additiva
eller icke-additiva. En additiv effekt innebär att effekten adderas till alla de
effekter som andra gener bidrar med, medan icke-additiva effekter uppstår då
genernas effekt beror på vilka andra gener som ingår i genotypen. Ett exempel
på icke-additiva effekter är när dominanta alleler döljer effekten av recessiva.
Beroende på vilken typ av geneffekt som överväger, kan variationen mellan
individer antingen vara additiv, icke-additiv, eller en blandning av båda, vilket
är det vanligaste. Heritabiliteten – den additiva variationens andel av den tota-
la variationen – är ett ärftlighetsmått som anger hur effektivt det naturliga
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urvalet kan verka på den aktuella egenskapen: ju mer additiv variation desto
mer kan medelvärdet för egenskapen förändras (Lynch & Walsh 1998).

Skattningen av den additiva ”selekterbara” variationen bygger främst på
jämförelser mellan besläktade individer som ärvt sina gener från någon
gemensam anfader, och därmed blivit mer lika varandra. Likheten mellan
släktingar ökar nämligen ju mer ärftlig variation som finns i populationen:
om alla individer bär på likadana gener kommer likheten mellan två släkting-
ar inte att vara större än den mellan två obesläktade individer. Två vanliga
sätt att skatta den additiva variationen är att mäta sambandet mellan föräld-
rarnas egenskaper och deras avkommors, s.k. föräldra-avkomme-regression
(Figur 10), eller genom att jämföra olika halvsyskonfamiljer med varandra.
Den icke-additiva variationen kan uppskattas genom att kombinera olika
slags jämförelser, t.ex. mellan helsyskon och halvsyskon, i samma analys. Alla
dessa jämförelser görs med statistiska metoder (linjär regression, variansana-
lys, etc.) och förutsätter att man har mätdata från ett stort antal individer
med känt släktskap. Sådana data kan komma från besläktade individer som
härrör antingen från korsningsförsök (Figur 11) eller som man identifierat i
fält med hjälp av genetiska markörer eller genom fältobservationer. På senare
år har det utvecklats statistiska metoder som kan utnyttja alla individer i ett
släktträd för att mäta kvantitativ genetisk variation i frilevande populationer
(Lynch & Walsh 1998; Garant & Kruuk 2005).

Figur 10. Ett enkelt sätt att mäta en egenskaps heritabilitet i en population är s.k. föräldra-avkom-
me-regression. Diagrammet presenterar planthöjden för ett antal föräldraplantor och deras avkom-
mor i en växthusodlad population av den ettåriga växten Nigella degenii. I figuren illustreras den
variant av metoden som går ut på att jämföra mätvärdet för varje avkomma med medelvärdet för de
föräldrar som gav upphov till avkomman. I detta fall får man fram heritabiliteten genom att beräkna
lutningskoefficienten för den regressionslinje som beskriver det linjära sambandet mellan föräldra-
och avkommevärdena. I det aktuella exemplet blir heritabiliteten 0.67. Föräldra-avkomme-regres-
sion förutsätter att föräldrarna parats ihop slumpmässigt, och att föräldrarna och avkommorna vuxit
upp under samma miljöförhållanden.
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Det är vanligt att flera kvantitativa egenskaper samvarierar, t.ex. att långa
människor också har långa armar. En sådan samvariation, eller korrelation,
kan bero på arv eller miljö, eller på en kombination av båda faktorerna. En
genetisk korrelation mellan två egenskaper kan bero på att samma gen påver-
kar båda egenskaperna samtidigt, eller att egenskaperna påverkas av olika
gener som nedärvs tillsammans. Sådana samband kan vara tillräckligt starka
för att förhindra att en population svarar på ett naturligt urval om de korrele-
rade egenskaperna påverkas av selektion i olika riktning. Det är också möjligt
för en neutral (icke-selekterad) egenskap att förändras som en indirekt effekt
av att selektionen verkat på någon annan korrelerad egenskap. Genetiska
korrelationer kan delas upp i additiva och icke-additiva komponenter på
samma sätt 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 används för att förutsäga
hur populationen förändras när det naturliga urvalet verkar på flera egenska-
per samtidigt (Lynch & Walsh 1998; McGuigan 2006).

Skattningar av genetisk variation och samvariation kan påverkas av flera
faktorer, t.ex. maternella effekter och genotyp-miljö-interaktioner. Maternella
effekter innebär att den fenotypiska egenskapen inte bara speglar de gener
som ärvts från föräldrarna utan också präglas av moderns kondition, beteen-
de eller livsmiljö under individens tidiga utveckling. Maternella effekter gör
att besläktade individer, t.ex. syskonen inom en avkommefamilj, blir mer lika
varandra än vad som förväntas utifrån släktskapet och att populationens
genetiska variation därmed överskattas. Genotyp-miljö-interaktioner uppstår
då olika genotyper från samma art eller population reagerar olika på samma

Figur 11. En kvantitativ genetisk undersökning baseras på mätdata som samlas in från ett stort
antal individer med känt släktskap. Bilden visar ett odlingsexperiment med ca 7000 plantor av väx-
ten Nigella degenii. Plantorna representerade ett stort antal helsyskonfamiljer och odlades i slump-
mässigt utvalda positioner, så att miljövariationen i odlingskammaren inte ledde till systematiska
skillnader mellan familjerna. Syftet med studien var att jämföra den genetiska variationen före och
efter en extrem flaskhals. (Foto: Stefan Andersson)
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Figur 12. En genotyp-miljö-interaktion innebär att olika genotyper reagerar olika på samma skillnad
i miljön. Man säger att de har olika reaktionsnormer. I figuren till vänster illustreras ett fall med tre
genotyper som varierar i plasticitet, från en genotyp som inte reagerar alls (platt reaktionsnorm) till
en som reagerar väldigt mycket (lutande reaktionsnorm). Resultatet av denna variation är att de tre
genotypernas fenotyp är lika i miljö A och olika i miljö B. Följaktligen uttrycks mest genetisk varia-
tion i miljö B, trots att exakt samma genotyper är inblandade. I figuren till höger visas ett fall där
reaktionsnormerna korsas så att genotypernas inbördes rangordning förändras, den mest extrema
varianten av genotyp-miljö-interaktioner. Om den fenotypiska egenskapen är ett direkt mått på fit-
ness kommer det naturliga urvalet att gynna genotyp 1 i miljö B och genotyp 3 i miljö A. 

miljöförändring. Detta fenomen innebär att genetiskt olika individer kan ha
olika fenotyper i en miljö men identiska fenotyper i en annan, med följd att
skattningen av den genetiska variationen beror på i vilken miljö individerna
jämförs (Figur 12). Maternella effekter kan undvikas genom att man gör jäm-
förelser på fädernet, t.ex. att man jämför avkommor med sina fäder och inte
med sina mödrar. Problemet med genotyp-miljö-interaktioner kan endast
undvikas genom att skatta de genetiska variationskomponenterna i en så
naturlig miljö som möjligt. Ibland kan syftet vara att studera genotyp-miljö-
interaktioner över flera kontrollerade miljöer (Lynch & Walsh 1998).

3.5.2 Variation mellan populationer
Det är vanligt att lokala populationer utvecklar olika fenotypiska särdrag
eller anpassningar som en följd av att olika evolutionära processer verkar på
den genetiska variationen i populationerna. Med tiden uppstår skillnader
mellan populationer eller grupper av populationer som gör dem så avgränsa-
de att de kan betecknas som egna taxonomiska enheter, t.ex. arter eller
underarter. Denna differentiering beror ofta på ett naturligt urval som orsa-
kats av skillnader i miljön, men slumpmässiga och historiska faktorer kan
också vara inblandade. Vissa typer av differentiering kan ske snabbt, i extre-
ma fall på några få generationer, och över korta avstånd, några få meter eller
decimeter. I många fall är det svårt att avgöra om genetisk differentiering
beror på lokal anpassning, genetisk drift eller skillnader i invandringshistoria.

Jämförelser av populationer i en eller flera konstanta miljöer, s.k. jämfö-
rande odling eller transplantationsexperiment ger en god indikation på hur
mycket av differentieringen som är genetisk och inte miljöbetingad. Om indi-
vider kan klonas och odlas i flera miljöer, kan man se vilka fenotyper popula-
tioner kan utveckla i olika miljöer. Dessa reaktionsmönster skiljer sig ofta
mellan populationer på ett sätt som visar att den miljöbetingade variationen
kan evolvera och på så sätt bidra till populationers anpassningsförmåga.
Resultat från jämförande odling kombineras ofta med ekologiska data för att
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avgöra om differentieringen speglar miljöskillnader, t.ex. om strandsnäckors
skaltjocklek är större på exponerade stränder än på skyddade. I sådana fall
beror differentieringen sannolikt på ett naturligt urval som verkat i olika rikt-
ning på olika platser.

På senare år har det blivit vanligt att mäta genetisk differentiering i fenoty-
piska egenskaper som QST, andelen kvantitativ genetisk variation som finns
mellan populationerna. Detta mått är direkt jämförbart med motsvarande mått
för markörgener (FST; Avsnitt 3.4.5.1) och förväntas ha samma värde som detta
när både den fenotypiska egenskapen och markörgenerna påverkas av genetisk
drift. Skillnader mellan QST och FST ger en fingervisning om huruvida det
naturliga urvalet varit inblandat. En större differentiering i den fenotypiska
egenskapen än i selektivt neutrala markörgener (QST > FST) tyder på att den
”optimala” fenotypen skiljer sig mellan populationer och att det naturliga urva-
let därigenom verkat i olika riktning i olika populationer (Whitlock 1999).

Korsningar mellan populationer kan avslöja hur många gener som bidrar
till en genetisk differentiering, hur stora effekter varje gen har på fenotypen,
hur generna samverkar, etc. I detta sammanhang har kopplingskartor (eng.
linkage maps) blivit ett allt viktigare hjälpmedel. En kopplingskarta visar de
uppskattade positionerna för ett antal molekylära markörer på kromosomer-
na, och konstrueras genom att analysera hur markörerna nedärvs från indivi-
derna i de båda föräldrapopulationerna till de avkommor som uppkommit
genom korsningen mellan dem. Dessa kartor kan användas för att lokalisera
segment (Quantitative Trait Loci, QTL), som med stor sannolikhet innehåller
gener som kodar för de fenotypiska egenskaperna. I vissa fall har man lyckats
identifiera den eller de gener inom ett QTL-segment som kontrollerar skillna-
den mellan populationer. Förhoppningen är att utveckla liknande metoder för
att studera kvantitativ genetisk variation inom populationer. Mycket tyder på
att detta är möjligt, och att vi inom en relativt snar framtid får veta mer om
de genetiska mekanismer som leder till kvantitativ genetisk variation och
anpassningsförmåga (Lynch & Walsh 1998; Erickson m.fl. 2004; Vasemägi
& Primmer 2005).

3.5.3 Inavels- och utavelsdepression
Den kvantitativa genetiska variationen kan ha såväl additiva som icke-additi-
va komponenter. Medan den additiva variationen är viktigt för anpassnings-
förmågan, bidrar den icke-additiva genetiska variationen till inavels- och uta-
velsdepression. Inavelsdepression är den minskning i tillväxt, överlevnad eller
fertilitet som kan uppstå efter ökad inavel (Figur 13). Inavelsdepression beror
till övervägande del på att skadliga recessiva alleler uttrycks i samband med
den ökade homozygoti som följer av inavel (Charlesworth & Charlesworth
1987; 1999). I detta sammanhang används inavelskoefficienten (F) som ett
mått på inavel. Inavelskoefficienten uttrycker sannolikheten för att en individ
har två alleler i ett lokus som är lika genom arv (eng. identical by descent)
dvs. har sitt ursprung i samma historiska anfader. Inavelskoefficienten kan
beräknas för enskilda individer om man vet hur deras föräldrar är besläktade
(Lynch & Walsh 1998), eller uppskattas för 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 något mått på fertilitet eller överlevnad, minskar med ökad inavelskoeffi-
cient. Ju större minskning desto mer inavelsdepression. Många organismer
har tvåkönade individer och då är det möjligt att skatta inavelsdepressionen
genom att jämföra avkommor från själv- och korsbefruktningar. I arter med
skildkönade individer, där självbefruktning är omöjligt, måste istället de
utkorsade avkommorna jämföras med avkommor från mer avlägset besläkta-
de individer, t.ex. syskonparningar. Man kan också utnyttja genetiska markö-
rer eller information om släktskap från fältstudier för att skatta inavelsde-
pressionen i frilevande populationer (Lynch & Walsh 1998).

Figur 13. En jämförelse av den förväntade fertiliteten eller överlevnaden i avkommor som härrör
från självbefruktning (S), korsbefruktningar inom populationen (IP) eller korsningar mellan popula-
tioner (MP). Jämförelsen i figuren bygger på antagandet att avkomman från inompopulationskors-
ningar har samma fertilitet eller överlevnad i alla populationer.

Korsningar mellan olika populationer ger ofta avkommor med högre livs-
kraft och vitalitet än avkommor från ”normala” korsbefruktningar inom popu-
lationer (Figur 13). En sådan heterosiseffekt brukar bero på att genpoolerna fix-
erats för olika skadliga alleler, så att hybriderna kan maskera ett dåligt anlag
från den ena populationen med ett fungerande (ofta dominant) anlag från den
andra (Charlesworth & Charlesworth 1987; Lynch & Walsh 1998). Ibland upp-
står dock utavelsdepression, en nedsatt fertilitet eller livsduglighet jämfört med
avkommor från lokala korsbefruktningar. Detta fenomen kan bero på att hybri-
der mellan populationerna blandar egenskaper från två populationer och därför
klarar sig sämre i de miljöer som föräldrapopulationerna anpassat sig till. Uta-
velsdepression kan också vara ett resultat av genomisk koadaptation. Genomisk
koadaptation innebär att det naturliga urvalet gynnar kombinationer av gener i
olika lokus som fungerar bra tillsammans. Dessa adaptiva genkomplex skiljer sig
mellan populationer beroende på vilka mutationer som funnits till hands i de
lokala genpoolerna, och bryts upp i de hybrider som uppstår, med följd att dessa
kan få nedsatt fertilitet eller inte kan tillväxa på normalt sätt. Hybriden i första
generationen (F1) har alltid en fullständig haploid genuppsättning från vardera
föräldragruppen, men nästa generation kan p.g.a. rekombination komma att
sakna alleler från den ena föräldragruppen som behövs för att genkomplexet ska
fungera bra (Lynch & Walsh 1998). 

Heterosis och utavelsdepression används ofta som en affärsidé i odling
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och försäljning av en del hushållsväxter, och går till så att individer från två
inavlade grupper korsas med varandra. De F1-hybrider som säljs är mycket
livskraftiga och har utmärkta egenskaper, men när man försöker korsa dem
för att få nästa generation så blir resultatet misslyckat.

3.6 Molekylära markörer kontra kvantitativ
genetisk variation

Undersökningar av genetisk mångfald baseras ofta på molekylära markörgener
och inte på den variation som uttrycks i kvantitativa egenskaper. Detta fokus på
”markörvariation” är inte förvånande med tanke de stora experiment och mät-
serier som krävs för att mäta kvantitativ genetisk variation, men det är fortfa-
rande osäkert hur väl variationen i markörgener speglar långsiktig anpassnings-
förmåga. Om alla gener och alla fenotypiska egenskaper är selektivt neutrala
bör överensstämmelsen vara god, eftersom effekter av genflöde och genetisk
drift påverkar alla delar av genomet samtidigt, inte bara de DNA-segment som
används i markörstudier utan också de gener som uttrycks i den fenotypiska
variationen. Förlusten av additiv variation förutspås vara lika stor som förlus-
ten av heterozygotigrad (Box 5 och Avsnitt 13.2.1). I sådana fall kan en förlust
av markörvariation vara en indikation på att även kvantitativ genetisk varia-
tion gått förlorad. Antagandet om neutralitet kan dock ifrågasättas, speciellt för
fenotypiska egenskaper, och mycket tyder på att additiv ”selekterbar” variation
kan bibehållas som ett resultat av mutationer och olika slags balanserande
selektionstryck (Johnson & Barton 2005).

Arter med hög utkorsningsgrad visar ingen tydlig överensstämmelse mellan
markörvariation och anpassningsförmåga. Inompopulationsvariationen i mar-
körgener – mätt 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 högre för fenotypiska egenskaper än för markörgener (QST >
FST) (Merilä & Crnokrak 2001). Sammantaget pekar dessa resultat på svårig-
heten att dra generella slutsatser om anpassningsförmåga utifrån markörstudi-
er. Däremot tycks variationen i markörgener ge en rättvisande bild av popula-
tioners inavelsgrad och allmänna välbefinnande: förluster av markörvariation
brukar åtföljas av en minskad livsduglighet eller reproduktionsförmåga (Reed
& Frankham 2003; Leimu m.fl. 2006).

Arter som endast förökar sig vegetativt eller genom självbefruktning visar
ofta ett starkt samband mellan variationen i markörgener och fenotypiska egen-
skaper (Ramakrishnan m.fl. 2004). Frånvaron av rekombination gör att alla
egenskaper, både molekylära och fenotypiska, blir länkade till varandra i form
av ett antal multilokusgenotyper, som nedärvs mer eller mindre oförändrade
mellan generationerna. I dessa arter ger markörvariationen en god bild över vari-
ationen i hela genomet, även de delar som kodar för ekologiskt viktiga egenska-
per. Å andra sidan går det inte längre att tala om ”neutrala” markörer eftersom
selektionen på de fenotypiska egenskaperna påverkar alla delar av genomet.
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De flesta populationer innehåller genetisk variation och denna variation
är en förutsättning för arter och populationer att anpassa sig till nuvarande
och framtida miljöförändringar. Sedan 1980-talet har naturvårdsbiologin ofta
fokuserats på den förlust av genetisk variation, eller genetisk utarmning, som
förväntas ske i små isolerade populationer, eller populationer som genomgått
perioder då antalet individer varit mycket litet (flaskhalsar). Denna förlust
har sedan länge betraktats som ett problem för sällsynta djur och växter, men
kan också – och t.o.m. i ännu högre grad – påverka vanliga arter med stora
populationer, speciellt de som drabbas av den pågående fragmenteringen av
landskapet (Ellstrand & Elam 1993; Frankham 1995a; Young m.fl. 1996).
Populationer kan också vara genetiskt utarmade i områden som koloniserats
via flaskhalsar efter den senaste istiden (Hewitt 1996).

En population kan vara genetiskt utarmad på olika sätt: (i) många alleler
har blivit sällsynta eller försvunnit från genpoolen, (ii) proportionen homozy-
goter har ökat på bekostnad av heterozygoterna i takt med att populationen
blivit alltmer inavlad, och (iii) genpoolen har fixerats för alleler som minskar
individernas och populationens livskraft och fertilitet. 

4. Genetisk utarmning 
i små populationer

Sammanfattning:
Minskad populationsstorlek är ett problem för många djur- och växter i
människopåverkade områden. I detta avsnitt beskriver vi effekterna av
genetisk utarmning, den variationsförlust som förväntas ske i små, isole-
rade populationer som ett resultat av slumpmässiga lokala processer
(genetisk drift). Först behandlas den genetiska utarmning som yttrar sig
på gennivån och som därigenom kan upptäckas med molekylärgenetiska
metoder. Därefter beskriver vi vad som kan hända med genetiskt utarma-
de populationers livskraft, fertilitet och långsiktiga anpassningsförmåga.
Varje del inleds med en kortfattad teoretisk genomgång och avslutas med
en översikt av den kunskap som kommit fram i empiriska studier, med
fokus på djur och växter som finns i Sverige. Resultaten från empiriska
undersökningar visar att många populationer är tillräckligt små och iso-
lerade för att påverkas av genetisk utarmning och att utarmade popula-
tioner ofta har låg fertilitet och överlevnadsförmåga, som en följd av
ökad inavel eller att värdefulla alleler gått förlorade. Enligt flera studier,
däribland svenska, kan det dock räcka med ett fåtal immigranter för att
eliminera eller åtminstone lindra de negativa effekterna av inavel. Däre-
mot är det svårt att dra generella slutsatser om hur genetisk utarmning
påverkar populationers långsiktig anpassningsförmåga, utifrån de få stu-
dier som hittills utförts i området.
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4.1 Genetisk utarmning på gennivå 
4.1.1 Förutsägelser
Många populationer är så små att slumpen, eller den genetiska driften, får ett
stort genomslag på antalet genkopior som förs vidare till nästa generation.
Detta gör att frekvensen av olika alleler fluktuerar från generation till genera-
tion, och att variation inom populationer förloras – först förloras sällsynta
alleler och med tiden minskar den genomsnittliga heterozygotigraden (alleldi-
versiteten). Den genetiska variationen inom populationerna minskar medan
skillnaden mellan populationerna kan öka eller minska beroende på om
slumpen verkar i samma eller motsatt riktning i olika populationer. Båda des-
sa processer sker i en hastighet som är omvänt proportionell mot den effekti-
va populationsstorleken (Ne). Vad gäller heterozygotigraden inom populatio-
nerna förväntas en proportionell minskning med 1/2Ne per generation (Box
5; Avsnitt 13.2.1), tills genpoolen fixerats för samma allel i respektive gen
eller nått en jämvikt där mutationer skapar ny variation i samma takt som
gammal variation försvinner (Wright 1931; Kimura 1968).

Effekten av genetisk drift är enklast att illustrera för populationer som
genomgått en kort period av liten populationsstorlek. En stor population som
minskat till ett Ne-värde på 20 och behållit denna storlek under fem genera-
tioner förväntas innehålla 88 % av den alleldiversitet som fanns före minsk-
ningen. Om populationen minskat till en individ (Ne = 1) och denna etablerar
en ny population genom självbefruktning, förväntas denna behålla endast
hälften av diversiteten under den första generationen. En så extrem flaskhals
förväntas också minska antalet alleler betydligt, eftersom en (diploid) individ
endast kan föra med sig två olika alleler per lokus till nästa generation. Det är
speciellt de sällsynta allelerna som förloras (Nei m.fl. 1975).

Det behövs inte mycket genflöde i form av gameter, pollen eller migreran-
de individer för att motverka genetisk utarmning. För en grupp populationer
som då och då utbyter gener med varandra förväntas en jämvikt där effekter-
na av genetisk drift balanseras av såväl mutationer som genflöde. Ett sådant
jämviktsläge uppnås snabbt för genetiska mått som uttrycker graden av diffe-
rentiering mellan populationer (GST, FST), men relativt långsamt för mått
som anger diversiteten inom populationer. Detta innebär att populationer i
ett nyligen fragmenterat landskap kan ha en alleldiversitet som fortfarande
präglas av en större ”historisk” populationsstorlek och att deras diversitet
kommer att minska ytterligare, innan de når jämvikt med genflödet 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 (Ne) i
medeltal utgör ca 10 % av den populationsstorlek som bestäms av antalet
individer i populationen (betecknat N) och att många bestånd är tillräckligt
små för att påverkas av genetisk drift och flaskhalseffekter (Frankham
1995b). I en nyligen publicerad meta-analys av 46 enzym- och DNA-studier,
omfattande 41 växtarter i en lång rad länder däribland Sverige, kunde Leimu
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m.fl. (2006) visa att små populationer i jämförelse med stora generellt sett
har en mindre andel variabla gener, färre alleler per lokus och lägre alleldiver-
sitet (heterozygotigrad). Detta mönster förklarar varför sällsynta eller hotade
arter – som ofta förekommer i små, isolerade populationer – ofta har mindre
genetisk variation än vanliga, både vad gäller ”medelpopulationen” och arten
som helhet (Cole 2003; Spielman m.fl. 2004). Studier av markörgener har
också bekräftat att genetisk utarmning leder till en ökad slumpmässig diffe-
rentiering mellan populationer (Cole 2003).

Hassel (Corylus avellana) visar tydliga tecken på genetisk drift, trots att
denna buske kan sprida sitt pollen över långa avstånd med vindens hjälp
(Figur 14). Populationer i Sverige saknar många av de kloroplast-DNA-
haplotyper som finns i Syd- och Mellaneuropa, ett mönster som sannolikt
beror på flaskhalseffekter i samband med artens tidiga – och snabba –
invandring efter den senaste istiden (Palmé & Vendramin 2002). Det finns
också resultat som pekar på mer sentida och ”lokala” slumpeffekter: små,
isolerade hasselpopulationer på sydbranter i Norrland har färre variabla
gener, färre alleler per lokus, och lägre alleldiversitet än de stora och mer sam-
manhängande bestånd som finns i Sydsverige (Persson m.fl. 2004).

Figur 14. Hassel (Corylus avellana) har använts i flera genetiska undersökningar för att studera
effekter av isolationsgrad och invandringshistoria. Svenska hasselbestånd saknar mycket av den
genetiska variation i kloroplastgenomet som finns i Syd- och Mellaneuropa. Denna variations-
minskning beror sannolikt på flaskhalseffekter i samband med artens snabba invandring efter isti-
den. Svenska forskare har också påvisat sentida variationsförluster i de små, isolerade hassel-
bestånd som finns på norrländska sydbranter. (Foto: Myra bildbyrå)

Hassels variationsförluster är måttliga och kan inte mäta sig med de som
skett i sydsvenska populationer av hylsnejlika (Petrorhagia prolifera). Denna
ettåriga självbefruktare visar ett mosaikartat geografiskt mönster i enzymlokus,
där vissa populationer har fixerats för en allel, medan andra har fixerats för
någon annan allel. Nästan all genetisk variation (>90 %) återfinns mellan
populationer (Lönn & Prentice 1990), medan motsvarande siffra för hassel är
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8 % (Persson m.fl. 2004). Hylsnejlikan kan p.g.a. sitt reproduktionssystem, eta-
blera populationer från enstaka individer, och många fixeringar beror sannolikt
på flaskhalseffekter. Dessutom torde möjligheten för ett utjämnande genflöde
vara obetydligt – fröna har inga spridningsanpassningar och de flesta pollen-
kornen lämnar aldrig de små, reducerade blommorna.

Vissa arter är förvånansvärt motståndskraftiga mot genetisk utarmning.
Detta gäller bl.a. vårärt (Lathyrus vernus), en insektspollinerad skogväxt som
saknar speciella mekanismer för fröspridning. Variation i flera lokus visar att de
norrländska utpostpopulationerna av denna växt har samma alleldiversitet som
de i Centraleuropa, nära refugieområdet, och det finns ingen skillnad mellan
populationer klassade som ”små” (<150 ind.) eller ”stora” (>500 ind.). Den
höga variationen i små eller nordliga vårärtspopulationer avviker markant från
den variationsförlust som dokumenterats i norrländsk hassel, och kan bero på
en långsammare invandring efter istiden (utan flaskhalsar) (Schiemann m.fl.
2000).

Senare års studier av genetisk utarmning har till stor del fokuserat på djur
och växter som tidigare haft stora, sammanhängande utbredningar, men som
nu bildar små, isolerade bestånd 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, varför det ofta
finns kartor eller flygbilder som kan visa hur olika fragment hängt ihop och hur
stora dessa varit tidigare. Denna kunskap kan kombineras med data från mar-
körgener för att visa hur snabbt den genetiska utarmningen påverkat naturliga
populationer. Flera av de nyligen fragmenterade arterna visar tydliga tecken på
genetisk utarmning, medan variationen i andra arter fortfarande präglas av den
större populationsstorlek som fanns tidigare, i det mer sammanhängande histo-
riska landskapet (Keyghobadi m.fl. 2005). Andra resultat pekar på att en habi-
tatfragmentering i vissa fall kan förhindra genetisk utarmning genom att öka
genflödet mellan mer avlägsna bestånd och på så sätt introducera ny variation i
genpoolerna (Young m.fl. 1996; White m.fl. 2002).

Arter och populationer som nyligen genomgått flaskhalsar har ofta låg
genetisk variation i markörgener. Detta gäller bl.a. djur och växter som lyck-
ats återhämta sig efter att nästan ha varit utrotade, t.ex. den nordliga sjöele-
fanten (Mirounga angustirostris; Hoelzel m.fl. 1993), Mauritius-tornfalken
(Falco punctatus; Groombridge m.fl. 2000) samt den svenska bäver- och varg-
populationen (Castor fiber, Canis lupus; Ellegren m.fl. 1993; 1996). I flera
fall, t.ex. Mauritius-tornfalken råder god överensstämmelse mellan den nuva-
rande variationsnivån och vad man skulle förvänta utifrån antalet individer
under ”flaskhalsfasen”. I andra arter, speciellt sjöelefanten, är variationen för
låg för att enbart bero på flaskhalsen, så i denna art måste andra faktorer
vara inblandade. Kanske speglar den låga variationsnivån inte en varia-
tionsförlust utan det faktum att rovdjuren som grupp brukar ha låg variation
i markörgener (Amos & Balmford 2001). Denna möjlighet visar betydelsen
av att ha ett bra jämförelsematerial när man bedömer effekter av genetisk
utarmning och flaskhalsar, t.ex. stora populationer inom samma art (Ellegren
1993, Leimu m.fl. 2006) eller någon vanlig art inom samma släkte (Cole
2003; Spielman m.fl. 2004).
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Figur 15. Dagens skandinaviska vargpopulation (Canis lupus) etablerades från några få immigranter
som anlände till området under 1980- och 1990-talet. Populationen har expanderat men visar tyd-
liga tecken på inavel och genetisk utarmning. (Foto: Myra bildbyrå)

Vissa flaskhalsar har följts av en snabb återställning av variationen, sanno-
likt orsakad av några få immigranter som anlänt till populationen efter flask-
halsen (Keller m.fl. 2001). Ett illustrativt exempel på detta fenomen är den
skandinaviska vargstammen (Figur 15). Efter att arten varit försvunnen under
några årtionden upptäcktes 1983 en vargfamilj i södra Skandinavien, mer än
900 km från sina närmaste artfränder i Finland och Ryssland. Denna familj
innehöll endast ett tiotal djur under en följd av år, och visade tydliga tecken på
genetisk utarmning i markörgener (Ellegren m.fl. 1996) tills i början av 1990-
talet då populationen plötsligt började expandera och sprida sig till andra
områden. Idag vet man från mikrosatellitstudier (Bilaga 13.1.3) att expansio-
nen inleddes med en ökning av variationen (ökad heterozygoti, flera nya alle-
ler), och mycket tyder på att denna ökning orsakades av ett enda handjur som
anlänt till populationen (Vilá m.fl. 2002). Enligt nya mikrosatellitdata är det
individer med den största genetiska variationen som fortplantar sig, något som i
viss mån lindrar de negativa effekterna av inavel i den skandinaviska vargstam-
men (Bensch m.fl. 2006).

4.2 Effekter på fertilitet och överlevnad
4.2.1 Möjliga effekter
Slumpmässiga processer som genetisk drift påverkar alla delar av genomet, inte
bara de gener och DNA-segment som används i markörstudier utan också de
gener som på olika sätt påverkar individers fertilitet och överlevnad (fitness).
En förlust av markörvariation kan därmed vara en indikation på att även eko-
logiskt viktig variation gått förlorad. I detta sammanhang måste man komma
ihåg att ”viktiga” alleler kan förväntas ha en hög frekvens eftersom de gynnas
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av selektionen, och sådana alleler har en god chans att hålla sig kvar även i små
genpooler (Nei m.fl. 1975). De fördelaktiga alleler som lättast försvinner p.g.a.
slumpeffekter är de som endast behövs vid sällsynta händelser (sjukdomsan-
grepp etc.), eftersom det inte finns någon selektion som kan hålla uppe deras
frekvenser mellan dessa händelser (Amos & Balmford 2001).

Risken för ”allvarliga” allelförluster är också stor i S-lokus som styr växters
och svampars självinkompatibilitet (Avsnitt 3.4.4). I normala fall gynnar ett
sådant system den eller de S-alleler som är mest sällsynta; dessa träffar sällan på
en kopia av sig själv och har därför större chans att föras vidare till nästa gene-
ration. En population i jämvikt förväntas därför innehålla ett stort antal S-alle-
ler med relativt låga frekvenser. En sådan genpool löper stor risk att förlora
alleler om antalet individer plötsligt minskar och den genetiska driften ökar. En
förlust av S-alleler gör att fler individer kommer att ha identiska S-alleler och
därigenom inte kunna para sig med varandra, med följd att populationens
reproduktion fungerar sämre. Enligt datorsimuleringar har populationer med
färre än 25 individer svårt att behålla tillräckligt många S-alleler för att upprätt-
hålla en hög fortplantningsförmåga (Byers & Meagher 1992).

Samtidigt som variationen minskar förväntas små, isolerade populationer
också bli inavlade som ett resultat av att individerna blir alltmer besläktade
med varandra. Denna inavel är helt och hållet en effekt av minskad popula-
tionsstorleken, och ökar med 1/2Ne per generation, dvs. i samma takt som
heterozygotigraden och den additiva kvantitativa genetiska variationen mins-
kar (Box 5). Inaveln ökar homozygotigraden och andelen alleler som är lika
genom arv (eng. identical by descent). Så småningom blir homozygotin så hög
att det kan uppstå inavelsdepression, på samma sätt som efter självbefruktning
eller syskonparning (Charlesworth & Charlesworth 1987).

I takt med att inaveln fortskrider, förväntas också att de recessiva gener som
orsakar inavelsdepressionen successivt sorteras bort, speciellt de alleler med sto-
ra negativa effekter på fertiliteten och överlevnaden. En plötslig och påtaglig
inavel förväntas därför vara allvarligare i arter med stora, utkorsande popula-
tioner med mycket variation än i arter med en lång inavelshistoria, t.ex. självbe-
fruktare, som redan genomgått en sådan ”purging-process” (ungefär: utrens-
ningsprocess) (Lande & Schemske 1985).

Flera populationsgenetiker har uppmärksammat den nedsättning i livskraft
och fertilitet som kan ske när skadliga mutationer ackumuleras i genpoolen,
speciellt de som enskilt har små negativa effekter. Dessa mutationer når aldrig
höga frekvenser i stora, sexuella populationer, där de hålls i schack av det
naturliga urvalet, men kan fixeras i små, isolerade populationer, där de slump-
mässiga effekterna av genetisk drift överväger. Dessa fixeringar kan på sikt
äventyra populationers överlevnad, trots att varje fixering i sig bara har en liten
effekt på populationstillväxten. Populationen kan då hamna i en negativ spiral
där varje ny fixering minskar populationens storlek så att det blir ännu lättare
för nästa mutation att fixeras (Avsnitt 3.4.4). Teoretiska modeller visar att den-
na ”mutational meltdown” potentiellt kan utgå från relativt stora populationer
(Ne > 1000), men i så fall tar det tusentals generationer innan själva utdöendet
inträffar (Lande 1995).

Risken för olika populationer att fixeras för exakt samma skadliga mutatio-
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ner är mycket liten. Detta innebär att migranter från en annan population ofta
bär med sig alleler som leder till högre vitalitet och överlevnad än de muterade
anlag som råkar ha fixerats i den lokala genpoolen (Avsnitt 3.5.3). Sådana
främmande gener gynnas av den naturliga selektionen och sprids snabbt i den
lokala genpoolen, med följd att populationens fertilitet och överlevnad kan
återställas, på engelska kallad ”genetic rescue effect” (ungefär: genetisk und-
sättning) (Ingvarsson 2001; Keller & Waller 2002).

4.2.2 Studier av naturliga populationer
Det har gjorts många studier för att undersöka om genetiskt utarmade popula-
tioner lider av variationsförluster, inavelsproblem eller skadliga mutationer som
fixerats i genpoolen. Reed & Frankham (2003) sammanställde resultaten från
34 djur- och växtstudier i en stor meta-analys, i syfte att undersöka sambanden
mellan genetisk variation, populationsstorlek och medelvärdet för olika mått
på fitness (tillväxt, fertilitet, överlevnad). Alla samband var positiva: individer i
stora eller genetiskt variabla populationer tenderar att ha högre fitness än indi-
vider i små. Upp till 20 % av variationen i ”medelfitness” kunde förklaras av
populationernas storlek eller genetiska variation. En uppdaterad meta-analys
av växtstudier (Leimu m.fl. 2006) bekräftade dessa resultat och visade att sam-
bandet kvarstod när populationernas ”medelfitness” jämfördes i kontrollerade
odlingsförsök. Orsaken till att små eller genetiskt utarmade populationer har
nedsatt fertilitet eller överlevnad måste därför vara genetisk, och kan inte
enbart bero på en försämrad miljö. Mycket tyder på att nedgången i fitness är
som störst när individer och populationer utsätts för olika former av stress (Kel-
ler & Waller 2002; Armbruster & Reed 2005; Frankham 2005a).

I många fall har man kunnat visa att nedsatt fertilitet eller livsduglighet
beror på inavel eller en genpool som fixerats för skadliga mutationer (van Treu-
ren m.fl. 1993; Keller & Waller 2002; Paland & Schmid 2003), men det har
också gjorts försök att koppla låg fitness till en förlust av specifika alleler. Vissa
forskare har förklarat gepardens (Acinonyx jubatus) och andra däggdjurs till-
bakagång med att arterna förlorat variation i gener som kontrollerar immun-
försvaret, det s.k. MHC-systemet (O'Brien m.fl. 1985), men denna tolkning är
kontroversiell, och mycket tyder på att det i stället är miljöfaktorer, speciellt
habitatförluster, som orsakat dessa nedgångar (Amos & Balmford 2001). Däre-
mot tycks vissa växtpopulationer ha förlorat alleler i sina S-lokus (DeMauro
1993; Byers 1995). Brist på S-alleler kan förklara varför små, isolerade popula-
tioner av slåttergubbe (Arnica montana) i Holland och fältnocka (Tephroseris
integrifolia) i Sverige har lägre frösättning än stora (Widén 1993; Luijten m.fl.
2000). I fallet med strandranunkel (Ranunculus reptans) verkar små populatio-
ner lida av såväl inavelsdepression och fixerade mutationer som förlorade S-
alleler (Willi m.fl. 2005).

Resultat från experiment och markörstudier har bekräftat att genetisk
utarmning kan öka utdöenderisken för vilda populationer (Keller & Waller
2002; Frankham 2005b). Ett exempel är en finsk undersökning som kunde
koppla en heterozygotiminskning i olika markörgener till en ökad utdöenderisk
i åländska populationer av ängsnätfjäril (Melitaea cinxia) (Saccheri m.fl. 1998).
I ett stort svenskt utplanteringsförsök med ängsväxten fältgentiana (Gentianella
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campestris) kunde Lennartsson (2002) påvisa ett tydligt samband mellan habi-
tatfragmentering, minskad frösättning och ökad dödlighet hos fröplantor, när
de utsatta individerna var av en typ som måste pollineras av insekter för att
producera frön. Sambandet var tillräckligt starkt för att påverka populationer-
nas förväntade livslängd, men bara när mer än 40-50 % av det nödvändiga
habitatet försvunnit. Nedgången i fitness berodde dels på minskad pollinations-
effektivitet (färre insektsbesök) och dels på ökad inavelsdepression i de frön
som trots allt bildades.

Beträffande möjligheten för det naturliga urvalet att eliminera de alleler som
orsakar inavelsdepression i minskande populationer råder stor osäkerhet, trots
att många experiment och flera meta-analyser gjorts i området, t.ex. Byers &
Waller (1999) och Crnokrak & Barrett (2002). Däremot pekar flera resultat på
att genetiskt utarmade populationer kan få ökad vitalitet och fertilitet efter ett
genflöde från andra populationer (Keller & Waller 2002). Detta kan ske spon-
tant, som i fallet med den svenska vargpopulationen (Vilà m.fl; Avsnitt 4.1.2),
men också som ett resultat av en aktiv utsättning. En minskande och alltmer
inavlad huggormspopulation (Vipera berus) i Skåne började tillväxa efter det
att 20 hanar från en annan lokal släppts ut i populationen. Denna expansion
berodde sannolikt på att fler ormar överlevde till vuxen ålder i den restaurerade
populationen (Madsen m.fl. 1999).

Det finns flera arter eller populationer som lyckats återhämta sig efter extre-
ma flaskhalsar, utan att få ett tillskott av främmande alleler, t.ex. den nordliga
sjöelefanten och den svenska bäverstammen (Hoelzel m.fl. 1993; Ellegren m.fl.
1993). Sådana exempel anförs ofta som ett argument mot tanken att genetisk
utarmning utgör ett problem för naturliga populationer. Man måste dock tänka
på att ”lyckosamma” flaskhalsar utgör ett mycket litet urval av alla de flaskhal-
sar som inträffat, och att vi mycket sällan hinner observera de arter eller popu-
lationer som inte återhämtar sig utan dör ut av genetiska eller andra orsaker.
Det kan också ta lång tid eller krävas någon ovanlig händelse, t.ex. ett sjuk-
domsangrepp, som särskilt prövar populationens anpassningsförmåga, innan
de negativa effekterna av flaskhalsen yttrar sig (Frankham m.fl. 1999).
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4.3 Effekter på långsiktig anpassningsförmåga
4.3.1 Teoretisk bakgrund
Anpassning kan ske snabbt och ibland är bara en enda gen inblandad. Om
den positiva selektionen är stark kommer den ”bästa” allelen snabbt att bli
fixerad i det lokuset, och när detta väl inträffat avstannar anpassningsproces-
sen, såvida inte ännu ”bättre” alleler skapas genom mutationer eller introdu-
ceras i populationen via genflödet. Denna begränsning gäller inte för de egen-
skaper som påverkas av många gener. Kvantitativa egenskaper kan bibehålla
en hög variation även när de utsätts för selektion. För det första skapas myck-
et variation eftersom det är många gener som kan mutera och rekombinera,
samtidigt som selektionen är svag i varje enskilt lokus. För det andra kan
selektionen på sådana egenskaper vara av sådant slag att den genetiska varia-
tion upprätthålls snarare än elimineras (Johnson & Barton 2005). Dessa fak-
torer gör att anpassningsprocessen kan fortgå under mycket lång tid, förut-
satt att genpoolen är tillräckligt stor för att inte påverkas starkt av genetisk
drift och flaskhalseffekter.

Minskad populationsstorlek har negativa effekter på anpassningsförmå-
gan. Den selekterbara, additiva variationen (Avsnitt 3.5.1) förväntas minska
med 1/2Ne per generation, dvs. i samma takt som enskilda gener förlorar
heterozygoti (Box 5). Denna minskning sker tills genpoolen nått en jämvikt
där mutationer skapar ny variation i samma takt som gammal variation för-
svinner. Mängden additiv variation som kan upprätthållas vid denna jämvikt
ökar med den effektiva populationsstorleken, Ne, enligt ett mönster som
beror på om och hur selektionen verkar på egenskapen (Willi m.fl. 2006).
Beroende på vilka antagande man gör om de mutationer som tillför ny varia-
tion, bör Ne vara minst 500 (både positiva och negativa mutationer medräk-
nade) eller minst 5000 (negativa mutationer borträknade) för att en popula-
tion skall upprätthålla ”normala” variationsnivåer i egenskaper som påver-
kar den långsiktiga anpassningsförmågan (Franklin 1980; Lande 1995).

Förekomsten av icke-additiv genetisk variation komplicerar bilden, speci-
ellt då populationer tvingas genom extrema flaskhalsar. I sådana fall kan den
selekterbara variationen öka eller hållas konstant trots en minskad popula-
tionsstorlek. En möjlighet är att sällsynta recessiva alleler – som normalt inte
uttrycks i fenotypen – av slumpen får så höga frekvenser att det uppstår indi-
vider som är homozygota för allelen. Eftersom dessa individer har en avvi-
kande fenotyp som inte fanns tidigare, blir mer av den genetiska variationen
”synlig” och därigenom tillgänglig för det naturliga urvalet. 

4.3.2 Empiriska studier ej entydiga
Än så länge är det få studier som jämfört den additiva variationen i små och
stora populationer, och dessa visar inte några tydliga skillnader (Willi m.fl.
2006). Detta gäller bl.a. svenska studier av de två rödlistade ängsväxterna
fältnocka (Tephroseris integrifolia) (Figur 16) och luktvädd (Scabiosa cane-
scens), som båda varit föremål för kvantitativa genetiska analyser. Ingen av
dessa växtarter visade tecken på genetisk utarmning i ekologiskt viktiga egen-
skaper trots en 10-faldig (fältnocka) eller 200-faldig (luktvädd) skillnad mel-
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lan den minsta och största populationen i respektive undersökning. Heritabi-
liteten – den selekterbara, additiva variationens andel av den totala variatio-
nen – varierade från karaktär till karaktär men låg inom samma intervall som
för vanliga växter, både för de små och stora populationerna (Widén &
Andersson 1993; Waldmann & Andersson 1998; Waldmann 2001). Jämfö-
relser av olikstora populationer har inte heller visat något tydligt samband
mellan additiv variation i fenotypiska egenskaper och alleldiversitet i markör-
gener (Waldmann & Andersson 1998; Reed & Frankham 2001), trots att den
genetiska driften förväntas påverka dessa mått på samma sätt. Sammantaget
tycks de processer som upprätthåller en hög variation i naturliga populatio-
ner vara tillräckligt starka för att motverka genetisk utarmning i ekologiskt
viktiga egenskaper, åtminstone i de arter som hittills studerats.

Figur 16. Fältnockan (Tephroseris integrifolia) är en av relativt få svenska växter som varit föremål
för kvantitativa genetiska studier. Resultaten från denna och andra hotade svenska växtarter visar
inte på någon genetisk utarmning i ekologiskt viktiga egenskaper, varken för stora eller små
populationer. (Foto: Björn Widén)

På senare år har man utfört experiment för att studera hur additiv gene-
tisk variation och anpassningsförmåga förändras efter en kontrollerad minsk-
ning av populationsstorleken. I flera fall minskade variationen på ett sätt som
överensstämde med de teoretiska förutsägelserna, men ibland var minskning-
en för liten, och i flera fall ökade variationen, speciellt i fitnessegenskaper
(fertilitet, överlevnad, etc.) och då populationer tvingats genomgå extrema
flaskhalsar (Willi m.fl. 2006). Flera forskare har dock ifrågasatt om sådan
variationsökning spelar någon roll för evolutionspotentialen, eftersom den
ofta åtföljs av negativa inavelseffekter (Willis & Orr 1993; Barton & Turelli
2004). Under alla omständigheter är det svårt att dra generella slutsatser om
populationers anpassningsförmåga utifrån de experiment som hittills utförts.
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Populationers genetiska egenskaper bestäms först och främst av evolutio-
nära processer som verkat på den lokala genpoolen (mutationer, naturligt
urval, genetisk drift), men de påverkas också av genutbytet med andra popu-
lationer, i form av könsceller, sporer, pollen, frön eller migrerande och repro-
ducerande individer. Detta genflöde är ofta en positiv faktor, eftersom den
genom sammanlänkningen av populationerna ökar deras effektiva popula-
tionsstorlek och därigenom motverkar den genetiska utarmning som orsakas
av genetisk drift och flaskhalsar (Avsnitt 3.4.5). Men genflödet kan även bli
så stort eller komma från så avlägsna populationer att viktiga anpassningar
går förlorade, eller produktionen av livskraftiga och fertila avkommor mins-
kar (utavelsdepression). En extrem variant av genflöde är hybridisering, dvs.

5. Genetisk mångfald efter
genflöde och hybridisering

Sammanfattning:
Ett visst genflöde mellan lokalpopulationer är oftast positivt och mins-
kar risken för lokalt utdöende och förlust av genetisk variation. Men
mänskliga aktiviteter medför ibland ett ökat genutbyte mellan naturliga
djur- och växtpopulationer som är negativt. I detta avsnitt beskrivs hur
ett alltför stort eller långväga genflöde kan påverka de populationer
som tar emot genflödet. Efter en kortfattad teoretisk genomgång ger vi
en översikt av den empiriska kunskap som finns i området. Det finns
flera fall, inte minst i Sverige, där mänskliga aktiviteter ökat genflödet
genom att skapa gränszoner eller ”hybridmiljöer” där genetiskt olika
populationer eller närbesläktade arter kunnat mötas och utbyta gener
med varandra. Hos flera arter vet man att gener från införda eller
domesticerade arter spridits i den svenska naturen, som i fallet med
skogshare (gener från fälthare) och växten gulluzern (gener från blålu-
zern). Däremot har vi enbart fragmentarisk kunskap om det genflöde
som sker när utplanterade skogsträd, fåglar och fiskar med främmande
bakgrund kommer i kontakt med inhemska bestånd i Sverige. Studier
av bl.a. lax visar att genflöde kan vara skadligt genom att ge upphov till
hybrider med låg fertilitet och livsduglighet (utavelsdepression). I andra
fall har genflödet gått så långt att arters särprägel hotas, som i fallet
med de individfattiga öländska bestånden av silverviol som lätt bildar
hybrider med andra arter. Ibland har det uppstått populationer med
förmåga att invadera naturliga ekosystem efter det att människan
underlättat hybridisering mellan närbesläktade arter. Avsnittet avslutas
med en kort diskussion om hybriders bevarandevärde samt en genom-
gång av de genflödesproblem som kan uppstå när naturliga populatio-
ner förstärks eller restaureras med individer från avlägsna lokaler eller
odlade avelspopulationer.
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korsningar mellan individer som är så olika att de klassificeras som olika
arter eller underarter (Ellstrand & Elam 1993; Levin m.fl. 1996).

Genflöde och hybridisering är processer som på olika sätt kan påverkas
av mänskliga aktiviteter. Människans fragmentering av landskapet har å ena
sidan inneburit att populationer delats upp och att spridningsbarriärer upp-
stått, men i andra fall har det inneburit att det uppstått gränszoner och
”hybridmiljöer”, där arter med ofullständiga korsningsbarriärer antingen i
fråga om beteende eller fortplantningssätt kunnat mötas och utbyta gener
med varandra. Människan har också underlättat genflöde genom avsiktliga
eller oavsiktliga utsättningar av främmande arter eller genotyper som kunnat
bilda avkomma med vilda släktingar i området. Detta gäller mycket av det
djur- eller växtmaterial som används inom jord- och skogsbruket, i fiskod-
lingar och utplanterade fiskpopulationer, samt för insåning i samband med
vägbyggen och liknande.

En genflödesproblematik kan bli aktuell i naturvårdsbiologiska projekt
som går ut på att förstärka eller restaurera populationer genom att tillföra
individer från andra avlägsna lokaler eller underlätta spridningen mellan
lokaler.

5.1 Bakgrund
Ett inflöde av främmande gener kan ha flera negativa effekter på genpoolen.
Om genflödet kommer från alltför avlägsna populationer kan det uppstå ut-
avelsdepression, dvs. avkommor har nedsatt livskraft eller reproduktion jäm-
fört med avkommor från normala korsbefruktningar inom populationerna
(Avsnitt 3.5.3). En speciell svårighet med utavelsdepression är att den ofta
först syns i den andra generationen efter hybridiseringen (F2), eftersom det är
först då de adaptiva genkomplexen börjar brytas upp. Om genflödet kommer
från en art eller population med annorlunda karyotyp, t.ex. ett högre kromo-
somtal, kan hybriderna bli sterila som en följd av störningar i meiosen (Grant
1981). Utavelsdepression och hybridsterilitet utgör inte något problem när
genflödet är litet, för då hinner det naturliga urvalet sortera bort de missan-
passande eller sterila individerna. Är inflödet av gener däremot stort, som i en
liten population när denna kommer i kontakt med en stor, kan stora delar av
populationens reproduktion och livskraft gå förlorad (Levin m.fl. 1996). 

Det kan också uppstå problem då de främmande generna har positiva
effekter på fertilitet eller livsduglighet. Generna kan ge individerna stora och
omedelbara konkurrensfördelar och därigenom ersätta ursprungsgener som
behövs för den långsiktiga anpassningsförmågan, med följd att det aktuella
lokuset (och kopplade lokus) förlorar värdefull variation. Om ökningen i fit-
ness är tillräckligt stor kan populationen gynnas och därigenom bli ett hot
mot andra arter och populationer. Detta scenario kan i vissa fall vara relevant
för de transgener och på annat sätt modifierade gener som kan sprida sig från
genetiskt modifierade organismer (GMO) till sina vilda släktingar (Ellstrand
m.fl. 1999), men gäller också de gener som ökar livskraften genom heterosis-
effekter (Avsnitt 3.5.3). Heterosiseffekterna är tydligast i F1-generationen,
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innan utavelsdepressionen gör sig gällande. Inflödet av främmande gener kan
också bli så stort att populationen förlorar sin genetiska särprägel och ”assi-
mileras” i en större genpool, ett potentiellt hot mot populationer av sällsynta
arter som plötsligt kommer i kontakt med vanliga släktingar (Ellstrand &
Elam 1993; Levin m.fl. 1996).

5.2. Empiriska studier
5.2.1 Studier av hybridfitness
Möjligheten för främmande gener att etablera sig i naturliga populationer
bestäms till stor del av hur hybriderna och deras avkommor klarar sig. Det
har gjorts många studier för att jämföra hybrider med sina föräldrapopulatio-
ner, både i kontrollerade miljöer och i fältförsök (Hufford & Mazer 2003).
Det är relativt vanligt att F1-hybrider från inomartskorsningar uppvisar hete-
rosis, medan utavelsdepressionen brukar synas i andra eller tredje generatio-
nen efter hybridiseringen, då föräldrarnas gener börjar rekombineras i större
skala. I flera fall har man också påvisat ett ”optimalt korsningsavstånd”, där
alltför korta avstånd (mellan nära släktingar) ger upphov till inavelsdepres-
sion medan alltför långa leder till utavelsdepression. Det finns också fall där
antingen heterosiseffekten eller utkorsningsdepressionen överväger, eller där
den dominerande faktorn beror på vilket fitnessmått man undersöker (Huf-
ford & Mazer 2003). 

Studier av hybrider mellan arter visar samma variation: arthybrider kan
ha högre, lägre eller oförändrad livsduglighet och fertilitet än sina föräldrar.
Resultaten kan bero på vilka arter som korsats, vilken art som varit ”moder”
respektive ”fader” i korsningarna, vilka populationer som representerat för-
äldraarterna, och vilken miljö hybriderna vuxit upp i (Arnold 1997). Många
hybrider tycks klara sig bra i nya eller störda miljöer (Levin m.fl. 1996) och
mycket tyder på att det naturliga urvalet kan återställa medelfertiliteten i en
hybridpopulation genom att sortera bort de genotyper som lider av utavelsde-
pression (Campbell m.fl. 2006). Sammantaget tycks det vara svårt att dra
generella slutsatser om ”genspridningspotential” utifrån experiment som
endast omfattar en eller några få korsningar, hybridgenerationer eller odlings-
miljöer/säsonger.

5.2.2 Genflöde och hybridisering efter störningar
Det finns många exempel på situationer där mänskliga aktiviteter brutit ner
korsningsbarriärer mellan arter eller populationer. Ibland kan det räcka med
en störning eller en miljöförändring för att arter skall få kontakt och utbyta
gener med varandra. Enligt en australiensisk studie har två Banksia-arter med
överlappande blomningstider – och därmed en större möjlighet att bilda
hybrider – när de växer tillsammans på störd mark längs vägkanter än när de
växer för sig själva, i sina naturliga miljöer (Lamont m.fl. 2003). Förekoms-
ten av ”hybridmiljöer” bidrar också till att många hybrider i den europeiska
floran, t.ex. hybriden mellan humleblomster (Geum rivale) och den mer skug-
gälskande släktingen nejlikrot (G. urbanum), är relativt vanliga i vissa områ-
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den (Briggs & Walters 1997). Ett svenskt exempel på ”störningsgynnad”
hybridisering är den smala hybridzon som uppstått mellan ogräsväxten smäll-
glim (Silene vulgaris) och den närstående alvarglimmen (S. uniflora ssp.
petraea) längs en gammal järnvägsbank som löper i öst-västlig riktning över
Ölands alvar. Enzymdata tyder på ett omfattande genflöde mellan arterna,
och 14 % av individerna i hybridzonen har en morfologi som tyder på att de
kan vara hybrider (Runyeon-Lager & Prentice 2000). 

Hybrider mellan olika fiskarter förekommer ibland i svenska vatten, spe-
ciellt efter störningar. Naturlig hybridisering mellan lax (Salmo salar) och
öring (S. trutta) är <1 %, men i vissa påverkade vatten kan >25 % vara hybri-
der (Jansson m.fl. 1991). Man har också kunnat påvisa en ökad hybridisering
– och en minskad diversitet av såväl arter och underarter – i vissa fisksläkten
som en följd av den eutrofiering som drabbat Viktoriasjön: det allt grumliga-
re vattnet gör att hanar och honor av samma fiskart inte känner igen varand-
ra med följd att fler parningar sker över artgränserna (Seehausen m.fl. 1997).

5.2.3 Genetisk kontamination på grund av införda arter eller genotyper
Människans effekter på genflöde och hybridisering är speciellt tydlig när
införda arter eller genotyper kommer i kontakt med vilda släktingar i ett
område. På senare år har man bl.a. uppmärksammat den genspridning som
kan inträffa när sydliga provenienser av skogsträd (mest tall, gran och bok)
planteras ut för att öka virkesproduktionen, när uppfödda fåglar (mest gräs-
and, rapphöna och fasan) sätts ut för jaktändamål, eller när förrymd eller
avsiktligt utsatt fisk (mest öring, lax, röding, sik och harr) med främmande
genetisk bakgrund kommer ut i ursprungliga fiskbestånd. Alla dessa situa-
tioner innebär möjligheter för genutbyte, eftersom de utsatta individerna har
en ringa grad av domesticering, en god förmåga att sprida sig själva eller sina
gener, och stora möjligheter att komma i kontakt med vilda bestånd. Omfatt-
ningen av dessa genflöden är oklar, eftersom det saknas effektiva system för
registeringar av de utsättningar som äger rum i Sverige, men det torde röra sig
om miljontals skogsträd, fåglar och fiskar som sätts ut varje år (Laikre & Pal-
mé 2005; Laikre m.fl. 2006). I fallet med gran (Picea abies) (Figur 17) kom-
mer mycket av odlingsmaterialet från Östeuropa, framförallt Vitryssland, där
arten har en lägre genetisk variation än i Skandinavien (Lagerkrantz &
Ryman 1990), något som på sikt kan påverka den genetiska mångfalden
kring de planterade bestånd som har sitt ursprung i detta område (Laikre &
Ryman 1996). Vad gäller lax (Salmo salar) (Figur 18), en art med utpräglad
heminstinkt, finns det en uppenbar risk för genspridning när odlade fiskar
sätts ut för att förstärka lokala laxbestånd, en åtgärd som kan förvirra djuren
och få dessa att vandra upp i fel vattendrag inför leken. Genetiska studier har
visat att lekande laxar i Vindelälven i upp till 25 % av fallen kan vara fiskar
som släppts ut i andra älvsystem (Ångermanälven, Luleälven, Ljusnan) (Vase-
mägi m.fl. 2005). Enligt norska och irländska studier kan hybridisering med
förrymd lax snabbt förändra 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 över långa avstånd med vindens hjälp. Förutom
detta naturliga genflöde påverkas många svenska granpopulationer av den genspridning som sker
när främmande provenienser planteras ut för att öka virkesproduktionen. Än så länge vet vi mycket
litet om omfattningen och effekterna av detta genflöde. (Foto: Myra bildbyrå)

Figur 18. Lax (Salmo salar) är en art som ofta figurerar i bevarandegenetiska sammanhang, inte
minst i Sverige. Mycket av den svenska forskningen har fokuserats på de genetiska förändringar
som kan sker när odlade laxar sätts ut för att förstärka lokala fiskbestånd, en vanlig åtgärd i de
laxälvar som mynnar i Östersjön. (Foto: Myra bildbyrå)

Möjligheterna för genspridning torde också vara stor från nyanlagda
vägslänter där man sått in gräsfrö med främmande genetisk bakgrund. Flera
nya arter, s.k. gräsfröinkomlingar, har kommit in i den skandinaviska floran
som ett resultat av insåningar (Aronsson 1997; Mossberg & Stenberg 2003)
och sannolikt har det också förts in främmande genotyper av inhemska arter;
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fröblandningarna består till övervägande del av vanliga ängsgräs som röd-
svingel (Festuca rubra), ängsgröe (Poa pratensis), rödven (Agrostis capillaris)
och vildtimotej (Phleum pratense ssp. serotinum). Mycket av frömaterialet
kommer från odlare eller fröfirmor i Europa, men en del har nordameri-
kanskt ursprung (Aronsson 1997). Omfattningen av denna genspridning är
okänd, och har oss veterligen inte varit föremål för några utredningar eller
genetiska studier.

Bland de domesticerade växterna vet man att bortåt 50 arter, inklusive 12
av de 13 viktigaste grödorna, har förmågan att spontant bilda hybrider med
en eller flera vilda släktingar (Ellstrand m.fl. 1999; Ellstrand 2003). Av de
odlade växter som skulle kunna bilda hybrider med inhemska arter eller
populationer i Sverige kan nämnas raps (Brassica napus; kan korsa sig med
åkerkål, B. rapa och åkerrättika, 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), blåluzern (Medicago sativa ssp. sativa; kan korsa sig med gullu-
zern, M. sativa ssp. falcata) samt gräset krypven (Agrostis stolonifera) som
ofta används på golfbanor. Två av de vilda arterna i denna uppräkning, åker-
rättika och strandbeta, är eller har varit rödlistade i Sverige (Gärdenfors
2005).

Genetiska undersökningar har visat att gener från domesticerade växter
redan spridits ut i naturen (Ellstrand 2003), och det finns åtminstone två fall
där transgener från genetiskt modifierade växter lyckats etablera sig i vilda
populationer (raps, Warwick m.fl. 2003; krypven, Reichman m.fl. 2006). I
båda fallen rör det sig om gener för herbicidresistens som kunnat återfinnas
flera kilometer från odlingarna, om än i begränsad omfattning. Inga av dessa
undersökningar avser svenska populationer, men studier i närbelägna områ-
den, bl.a. Danmark, har påvisat en omfattande genspridning från (icketrans-
gen) raps till åkerkål, åtminstone när den senare växer som ogräs i ekologiska
odlingar (Hansen m.fl. 2003; Jørgensen m.fl. 2004). Ibland kan genflödet gå i
båda riktningarna, som i fallet med sockerbeta. I sydvästra Europa, där man
odlar betor för att producera det utsäde som säljs till betodlare, sker ett gen-
flöde från vilda, ettåriga bestånd till de odlade betfälten, med följd att det
uppstår ”ogräsbetor” som till odlarnas förtret går upp i blom i stället för att
lagra socker i bladrosetten (Viard m.fl. 2002). I områden där betor odlas för
sockerproduktionens skull har man dokumenterat ett genflöde i motsatt rikt-
ning, från sockerbeta till vilda bestånd av strandbeta (Bartsch m.fl. 1999).
Huruvida genflöde från sockerbeta påverkar svenska populationer av strand-
beta är dock en öppen fråga. Det tydligaste resultatet av genflöde mellan
domesticerade och vilda populationer i Sverige är mellanluzern (Medicago
sativa ssp. varia), hybriden mellan den inhemska gulluzern och den införda
blåluzern. Denna hybrid eller rättare sagt hybridsvärm är vanlig längs väg-
kanter och på annan störd mark, och utmärker sig genom sin stora variation i
blomfärg (ljusblå till gröna eller nästan svarta blommor) (Mossberg & Sten-
berg 2003).
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Figur 19. Fjällräv (Alopex lagopus) är en starkt hotad art i den skandinaviska fjällvärlden. På senare
år har man påvisat ett ytterligare hot mot denna art: hybridisering med förrymda blårävar. (Foto:
Myra bildbyrå)

Det finns flera exempel på hybridisering – och potentiellt genflöde – mel-
lan människans husdjur och deras närmaste vilda släktingar, bl.a. inom släk-
tet Canis (hundar och vargar; Vilà & Wayne 1999). Svenska zoologer har
nyligen påvisat hybridisering mellan vilda skandinaviska fjällrävar (Alopex
lagopus) (Figur 19) och blårävar (en variant av fjällräv) som rymt från päls-
djursfarmar, och mycket tyder på att detta kan utgöra ett hot mot den hårt
trängda fjällräven (Norén m.fl. 2005). Senare tids forskning har också påvisat
hybridisering mellan inhemska arter och ickedomesticerade arter som plante-
rats ut avsiktligt. Detta gäller bl.a. skogshare (Lepus timidus) (Figur 20), som
under lång tid bildat fertila hybrider med fälthare (L. europeus), en art som
introducerades i Sverige under 1800-talet i syfte att skapa nya jaktmöjlighe-
ter. I detta fall sker hybridiseringen till största delen genom att skogshareho-
norna väljer att para sig med fältharehanar, något som man kunnat visa
genom att studera mitokondriernas DNA (Thulin m.fl. 1997). På senare tid
har även hybridisering i den motsatta riktningen (fältharehona och skogsha-
rehane) kunnat påvisas (Thulin m.fl. 2006). En ökad produktion av hybrid-
falkar för falkenerarändamål har ökat risken för hybridisering med t.ex. vilda
pilgrimsfalkar (Falco peregrinus). Minst ett sådant fall har noterats i södra
Sverige, där en falkenerarfalk med jaktfalkgener häckat med en vild hona av
pilgrimsfalk (Lindberg & Nejse 2002).
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Figur 20. Den inhemska skogsharen (Lepus timidus) har under lång tid bildat fertila hybrider med
den införda fältharen (L. europeus). Oftast sker hybridiseringen genom att skogsharehonor parar sig
med fältharehanar. Detta har man kommit fram till genom att studera variationen i mitokondriernas
DNA, som endast nedärvs på mödernet. (Foto: Myra bildbyrå)

5.2.4 Utavelsdepression och genetisk assimilering
I några fall har genspridningen gått så långt att den utgör ett problem för
populationen som tagit emot genflödet. Vilda laxar bildar lätt avkomma med
snabbväxande odlade laxar som rymt från fiskodlingar eller släppts ut avsikt-
ligt. Hybriderna har lägre vitalitet än vilda laxar, och mycket tyder på att den-
na utavelsdepression bidragit till att många lokala laxbestånd gått förlorade
(McGinnity m.fl. 2003). I andra fall tycks problemet vara att arters särprägel
går förlorad. Hybridisering med kringströvande hundar (Canis familiaris)
utgör ett stort hot mot den etiopiska vargen (C. simensis), världens sällsyntas-
te och mest hotade hunddjur. I en population hade 8-17 % av vargarna en
genotyp eller morfologi som tydde på att de var hybrider (Gottelli m.fl.
1994). Ett annat klassiskt exempel på genetisk assimilering är Cercocarpus
traskiae, ett extremt sällsynt träd som finns i ett 10-tal exemplar på en liten ö
utanför Kalifornien. Denna art kan korsa sig med en vanlig släkting, C. betu-
loides, och genetiska undersökningar visar att flera ”traskiea-individer”
egentligen är hybrider mellan de två arterna. Det finns en uppenbar risk att
den ursprungliga C. traskiae kommer att dö ut p.g.a. hybridisering (Rieseberg
& Gerber 1995). En svensk motsvarighet är den rödlistade silverviolen (Viola
alba) (Figur 21), som korsar sig med såväl buskviol (V. hirta) som luktviol (V.
odorata) (Gärdenfors 2005). Genetisk assimilering tycks också vara ett pro-
blem för det nordnorska beståndet av polarblågull (Polemonium boreale)
som hybridiserar med den i området införda arten blågull (P. caeruleum)
(Alm m.fl. 1995).
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Figur 21. Ett av hoten mot de öländska bestånden av silverviol (Viola alba) är att ”hybridiseras bort”
i mötet med vanligare arter som t.ex. luktviol (V. odorata). Denna hybridisering beror till stor del på
människan, som underlättat luktviolens spridning, och därigenom ökat kontakten mellan arterna.
(Foto: Myra bildbyrå)

5.2.5 Transgener och heterosiseffekter
Det är fortfarande osäkert om ”transgener” eller på annat sätt modifierade
gener kan förväntas sprida sig i svenska populationer och påverka dessas fer-
tilitet och livsduglighet. I en nyligen publicerad rapport sammanställdes kun-
skapsläget om genspridning för tre artgrupper som kan bli aktuella för större
introduktioner i svensk miljö: raps, skogsträd och fisk. Få studier har utförts
och dessa visar inga tydliga resultat vad gäller genspridningsmöjligheter
(Palm & Ryman 2006). Transgen raps med ökad insektresistens eller herbi-
cidtolerans verkar inte ha någon fördel i det vilda, och transgen hybridasp
(Populus tremula x P. tremuloides) med förändrad hormon- eller ligninhalt
tycks inte ha några fördelar i växthusexperiment. Vad gäller skogsträd och
fisk saknas empiriska studier i naturliga miljöer och sammantaget måste kun-
skapsläget om transgeners spridningsförmåga och ekologiska effekter beteck-
nas som otillfredsställande (Palm & Ryman 2006).

Flera ogräsarter tycks ha uppkommit, eller blivit mer invasiva, efter det
att inhemska arter korsat sig med domesticerade släktingar (Barrett 1983;
Ellstrand m.fl. 1999; Ellstrand 2003). I flera fall har det uppstått hybrider
med förmåga att invadera och påverka naturliga ekosystem (Ellstrand &
Schierenbeck 2000). Detta gäller bl.a. engelskt marskgräs (Spartina anglica),
en tetraploid hybrid mellan de diploida föräldraarterna S. maritima
(inhemsk) och S. alternifolia (införd från Nordamerika), som spridit sig längs
den europeiska atlantkusten och på ett mycket drastiskt sätt förändrat vege-
tationen i vissa kustområden (Thomson 1991). Ett annat exempel är arter i
släktet slingerväxter (Myriophyllum-arter) som utvecklats till aggressiva ”vat-
tenogräs” i delar av Nordamerika efter att ha spridits till och hybridiserat i
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detta område. I detta fall tycks den ökade invasionsförmågan bero på hetero-
siseffekter som upprätthålls genom en effektiv vegetativ förökning (Moody &
Les 2002).

5.3 Betydelse för artbildning 
och bevarandestatus 

Många botanister, och på senare tid också zoologer, har fått ett förnyat
intresse för hybridisering och genflöde som naturliga evolutionära drivkraf-
ter. Hybridisering mellan arter är relativt vanligt, speciellt bland kärlväxter
(angiospermer, ormbunkar etc.), men också i vissa djurgrupper (fjärilar,
skogshöns, andfåglar, karpfiskar), och det finns flera mekanismer, t.ex. kro-
mosomtalfördubbling, som kan ”stabilisera” hybrider så att dessa inte åter-
korsar sig med sina föräldraarter. En hybridisering som följs av återkorsning-
ar kan också leda till ett begränsat genflöde mellan olika arter, utan att gen-
poolerna smälter samman. Denna typ av genflöde, eller introgression, gör att
fördelaktiga egenskaper kan spridas mellan arter (Rieseberg 1995; Arnold
1997; Mallet 2005).

Förekomsten av naturliga hybrider kan påverka hur man betraktar hybri-
disering och andra ”genflödesproblem” inom bevarandebiologin. Hybridiser-
ing följt av kromosomtalfördubbling har gett upphov till många distinkta och
endemiska arter i den skandinaviska floran, bl.a. i släktet Sorbus (oxlar, rön-
nar) och orkidésläktet Dactylorhiza (handnycklar). Några av dessa allopoly-
ploider (Avsnitt 3.2.1) har högt bevarandevärde, som hällebräcka (Saxifraga
osloensis), en tetraploid art som uppstått ur den diploida hybriden mellan
grusbräcka (S. tridactylites) och klippbräcka (S. adscendens) (Gärdenfors
2005). I artkomplex med många ”unga” allopolyploider kan det också vara
lämpligt att ge ett högt bevarandevärde för de diploida föräldraarter som gett
upphov till allopolyploiderna, för att på så sätt garantera en framtida artbild-
ning och evolutionspotential (Hedrén 2001).

5.4 Genetiska aspekter i restaureringsprojekt
och stödutsättningar

Det är viktigt att ta hänsyn till genflödeseffekter när man använder sig av
främmande populationer för att antingen förstärka befintliga populationer
eller etablera nya populationer i områden där den aktuella arten funnits tidi-
gare. Enligt Hufford & Mazer (2003), som utgick från publicerade resultat
från hybridstudier och transplantationsförsök, bör de förflyttade individerna
komma från närbelägna populationer och/eller en miljö som liknar den
restaurerade så mycket som möjligt. På så sätt undviks negativa effekter av
utavelsdepression och av lokal anpassning till avvikande miljöer. En annan
rekommendation var att maximera den genetiska variationen bland de för-
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flyttade individerna, för att minimera risken för genetiska flaskhalseffekter.
Demografiska studier av experimentella växtpopulationer har till stor del

bekräftat de slutsatser som Hufford & Mazer (2003) kom fram till. Bland
annat tycks det vara en fördel att använda avkommor från 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 fältnocka (Tep-
hroseris integrifolia) tyder resultaten från pågående utsättningsförsök på en
sämre överlevnad och blomning efter syskonparningar än efter korspollina-
tion inom eller mellan populationer (B. Widén, muntl.). I andra växtarter,
som slåttergubbe (Arnica montana) och ängsvädd (Succisa pratensis), tycks
pollen från andra populationer ge bättre avkomma – och en effektivare
restaurering – än lokala korsbefruktningar, åtminstone i de områden som stu-
dierna omfattar (Luijten m.fl. 2002; Vergeer m.fl. 2004). I andra fall tycks det
vara negativt att använda ett främmande genmaterial. Detta gäller bl.a. klätt
(Agrostemma githago) och kornvallmo (Papaver rhoeas), två växter som in-
går i många ängsfröblandningar. En schweizisk studie påvisade tydliga effek-
ter av utavelsdepression när lokala genotyper av dessa arter korsades med
plantor av tysk härkomst, även om det dröjde till F2-generationen innan de
negativa effekterna visade sig (Keller m.fl. 2000). 

McKay m.fl. (2005) följde upp rekommendationerna i Hufford & Mazer
(2003) med att föreslå att de introducerade individerna måste ha samma
karyotyp som den mottagande populationen, så att eventuella hybrider inte
blir sterila. De föreslog också åtgärder för att förhindra de urvalseffekter som
kan uppstå när man tvingas föda upp djur eller föröka växter i fångenskap
inför en utsättning. Uppfödning sker ofta i konstgjorda och skyddade miljöer,
t.ex. avelsstationer, djurparker eller botaniska trädgårdar, och det finns en
uppenbar risk att populationer anpassar sig till dessa miljöer (Sundström
m.fl. 2004), med följd att utsättningarna i den naturliga miljön inte går så bra
som man hoppats (Lynch & O'Hely 2001; Woodworth m.fl. 2002). Detta
problem kan förhindras genom att minimera antalet generationer i fången-
skap eller genom att kontinuerligt använda nya (vildfångade) individer som
avelsföräldrar. Genetiska data från odlade stammar av östersjölax (Ståhl
1983; Kallio-Nyberg & Koljonen 1997) och från rovdjursbestånden i de nor-
diska djurparkerna (Laikre 1999) visar att man också måste minimera förlus-
ten av genetisk variation och de inavelsproblem som kan uppstå i avelspopu-
lationer. Utsättningar av fisk från genetiskt utarmade avelspopulationer har
sannolikt bidragit till den variationsminskning som noterats i vissa populatio-
ner av öring (Salmo trutta) och harr (Thymallus thymallus) (Hansen m.fl.
2000; Koskinen m.fl. 2002; se även Ryman 1981). Under vissa förhållanden
kan en framgångsrik uppfödning dock leda till en minskad variationsförlust
(Ryman m.fl. 1995; Wang & Ryman 2001).

Flera forskare har använt molekylära markörer för att följa upp utförda
restaureringar, med avseende på den effektiva populationsstorlekens (Ne) och
den genetiska variationens utveckling. En restaurerad population av Grevillea
scapigera, en av Australiens – och världens – mest hotade växter, bestod
1996-1998 av tio mikroförökade genotyper som identifierats med AFLP-mar-



91

NATURVÅRDSVERKET
Rapport 5712 • Genetisk variation hos vilda djur och växter i Sverige

körer (Bilaga 13.1.7.2). År 1999 återstod åtta genotyper, varav en enda stod
för drygt hälften av alla individer. Det extremt låga Ne-värdet (K 2) gjorde att
man rekommenderade speciella åtgärder för att förhindra kommande varia-
tionsförluster (Krauss m.fl. 2002). Ett annat exempel är den repatrierade
population av jättesköldpaddor (Geochelone hoodensis) som finns på en av
Galapagosöarna (Espanóla). Denna population hade fram till 2002 tillförts
1200 nya individer som producerats av tolv honor och tre hanar i ett
avelsprogram. Med hjälp av mikrosatellitdata kunde Milinkovitch m.fl.
(2004) skatta populationens Ne-värde efter att ha identifierat modern och
fadern för 132 av de utplanterade djuren. Det låga värdet (K 6) indikerar en
risk för framtida variationsförluster såvida inte avelsprogrammet modifieras.
Det finns också exempel på restaurerade populationer som behållit sin varia-
tion (Ramp m.fl. 2006) eller där de utsatta individerna bidragit med nytt
genetiskt material utan att för den skull öka den totala genetiska variationen.
Detta gäller ett av två svenska utterbestånd (Lutra lutra) som förstärkts med
djur från Norge (Arrendal m.fl. 2004).

Genetiska aspekter har spelat en avgörande roll i två svenska utsätt-
ningsprojekt, Operation Fjällgås och Storkprojektet. I fallet med fjällgås
(Anser erythropus), den mest hotade gåsarten i Skandinavien, upphörde all
utplantering år 2000, efter upptäckten att avelspopulationen varit kontami-
nerad med gener från bläsgås (A. albifrons) och grågås (A. anser). Enligt ana-
lyser av mitokondrie-DNA kan så många som 36 % av avelsdjuren ha ett
hybridursprung (Ruokonen m.fl. 2007). För närvarande pågår utredningar
om hur projektet kan återupptas och vilka fjällgäss som kan användas vid
framtida utsättningar. Det skånska Storkprojektet syftar till att återetablera
en livskraftig population av stork (Ciconia ciconia), och har kommit så långt
att frisläppta storkar regelbundet häckar i Skåne. Tyvärr stannar många av
storkarna kvar under vintern, vilket innebär att de måste utfodras under lång-
variga köldperioder. Anledningen till den uteblivna flyttningsdriften är för-
modligen att de utplanterade djuren härstammar från nordafrikanska fåglar
som saknar denna anpassning. För att råda bot på detta problem har man
börjat ersätta den ursprungliga avelspopulationen med polska storkar som
förhoppningsvis representerar den nordliga ”flyttande” typen.
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Mänskliga verksamheter som fiske, jakt och skogsbruk bygger till övervä-
gande del på fångst eller avverkning av naturligt reproducerade populationer,
men omfattar också åtgärder för att öka produktionen (stödutfodring, göds-
ling) och för att ersätta de uttag som görs från bestånden, t.ex. utsättningar
med uppfödda eller förflyttade individer. Alla dessa åtgärder kan ha såväl
direkta som indirekta effekter på den genetiska mångfalden i vilda populatio-
ner. Beskattade populationer kan bli så små och fragmenterade att de förlorar
variation p.g.a. genetisk drift och flaskhalsar, och liknande förluster kan ske i
de djur- och växtmaterial som används i stödutsättningar, samtidigt som det
finns risk för skadligt genflöde när utsatta individer kommer från andra
populationer (Avsnitt 4 och 5).

Beskattade och därmed ekonomiskt viktiga arter har bidragit med mycket
av den kunskap om genetisk variation som redovisas i denna kunskapsöver-
sikt. Trots detta finns det relativt få studier som berör de genetiska konse-
kvenserna av själva 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 (Ne) – och risken för
variationsförluster – hos den svenska älgstammen kan påverkas av olika
typer av jakttryck. Studier av mikrosatellitdata i ett torskbestånd (Gadus
morhua) har visat att beskattning kan öka inflödet av individer – och gener –
från andra populationer, och därigenom påverka det storskaliga varia-
tionsmönstret (Hutchinson m.fl. 2003). I fallet med sill (Clupea harengus),
som enligt mikrosatellitdata kan delas upp i tre genetiskt skilda populationer,
en i Nordsjön, en i Skagerack och en i Kattegatt/Östersjön (Ruzzante m.fl.

Sammanfattning:
Många svenska djur- och växtarter utsätts för en regelbunden beskatt-
ning i form av fiske, jakt eller skogsbruk. I detta avsnitt ger vi en över-
sikt av de relativt få studier som undersökt beskattningens genetiska
effekter. Beskattning förväntas bl.a. öka risken för slumpmässiga varia-
tionsförluster genom att minska den effektiva populationstorleken. I en
studie av torsk ledde en lokal beskattning till ett ökat inflöde av indivi-
der (och gener) från andra populationer, med följd att det storskaliga
variationsmönstret påverkades. Det finns flera exempel på beskattade
djurpopulationer som genomgått en riktad evolutionär förändring i
fenotypiska karaktärer (tidpunkt för könsmognad, hornstorlek etc.),
som ett resultat av att beskattningen varit selektiv. I flera fall har denna
förändring minskat populationens förmåga att återhämta sig efter en
period med alltför hård beskattning.

6. Genetiska effekter
av beskattning
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2006), förväntas de genetiska effekterna påverka flera bestånd samtidigt.
Mycket av det moderna sillfisket sker nämligen i de blandade populationer
som uppstår när individer från flera olika bestånd vandrar till samma område
för att söka föda.

Beskattning kan vara selektiv på ett sätt som påverkar naturliga popula-
tioners variation och produktionsförmåga (Law 2000; Ashley m.fl. 2003;
Gårdmark m.fl. 2003). Beskattning av vuxna individer gynnar tidig köns-
mognad (Roff 1992). Detta selektionstryck kan kombineras med ett urval för
småvuxenhet ifall beskattningen fokuseras på stora individer, något som är
vanligt vid fiske (Conover & Munch 2002; Olsson m.fl. under tryckning).
Evolutionär förändring mot tidig könsmognad och/eller småvuxenhet mins-
kar reproduktionsförmågan och populationens förmåga att återhämta sig
efter en alltför hård beskattning (Law 2000; Conover & Munch 2002).

De senaste decenniernas nedgång av de nordatlantiska torskbestånden
(Figur 22) beror till övervägande del på ett alltför hårt fisketryck (Myers m.fl.
1997). Mycket tyder på att detta överfiske haft genetiska konsekvenser,
åtminstone i det bestånd som finns utanför Kanadas östkust. Denna popula-
tion kollapsade under slutet av 1980-talet och början av 1990-talet, och har
inte återhämtat sig, trots det förbud mot torskfiske som infördes där 1992.
Enligt en studie av Olsen m.fl. (2004) föregicks denna populationskollaps av
en period då torskarna började fortplanta sig vid allt yngre åldrar och mindre
storlekar. Detta berodde sannolikt på att genotyper med sen könsmognad
fångades innan de hunnit producera avkomma och att andelen tidigt köns-
mogna genotyper därmed ökade. Författarna av artikeln menar att tidig
könsmognad kan utgöra en varningssignal för en annalkande kollaps av
beskattade fiskpopulationer.

Figur 22. Torsk (Gadus morhua) utsätts för ett omfattande överfiske i många områden. Enligt sena-
re års studier har beskattningen av vissa torskbestånd varit selektiv på ett sätt som minskat
beståndens tillväxt och förmåga att återhämta sig efter en nedgång. Under perioder med alltför hårt
fiske löper sent könsmogna individer stor risk att fångas innan de hunnit producera avkomma.
Effekten av detta urval är att ”medeltorsken” börjar fortplanta sig vid yngre åldrar och mindre stor-
lekar, med följd att populationens möjlighet att tillväxa påverkas. (Foto: Myra bildbyrå)
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Det finns flera indikationer på att selektivt fiske också gynnat en utveck-
ling mot tidig reproduktion/småvuxenhet i europeiska fiskpopulationer. Detta
gäller bl.a. torsken i Östersjön (Cardinale & Modin 1999), harr (Thymallus
thymallus) i norska fjällsjöar (Haugen & Vollestad 2001), rödspätta (Pleuro-
nectes platessus) i Nordsjön (Grift m.fl. 2003) samt vårlekande sill utanför
Norge (Engelhard & Heino 2004).

Jakt kan förändra naturliga djurpopulationer om uttaget av individer
baseras på fenotypiska egenskaper med hög heritabilitet. En sådan selektiv
jakt har sannolikt bidragit till att hanarna i ett kanadensiskt bestånd av tjock-
hornsfår (Ovis canadensis) nu producerar mindre horn än de gjorde tidigare.
Denna jakt har till övervägande del fokuserats på de djur som gett troféer i
form av stora, välutvecklade horn. År 1996 infördes restriktioner som
begränsade jakten till att endast omfatta djur med fullt utvecklade horn, i syf-
te att bevara ungdjuren, dvs. individer som hade all sin reproduktion framför
sig. Coltman m.fl. (2003) visade i en kvantitativ genetisk studie att hornstor-
leken, eller rättare sagt förmågan att producera stora horn tidigt, har hög
heritabilitet (K 70 %) och att beståndets genomsnittliga hornstorlek minskade
med en fjärdedel under de trettio år som undersökningen omfattade. Som en
bieffekt minskade också kroppsvikten. Det går inte att utesluta att den mins-
kade hornstorleken påverkar fortplantningsförmågan, med tanke på
hornstorlekens stora betydelse när hanarna konkurrerar om honornas gunst
under parningen (Coltman m.fl. 2003).

Mooney & McGraw (2007) har studerat hur selektiv beskattning påver-
kar vilda bestånd av amerikansk ginseng (Panax quinquefolius). Denna flerå-
riga växt har rötter som grävs upp för att exporteras till Asien, där de
används inom den lokala folkmedicinen. Beskattningen är destruktiv (plan-
torna dör) och fokuseras på de individer som har de största rötterna, efter-
som dessa är lättast att hitta och ger det största ekonomiska utbytet. Man har
idag förbjudit skörd av individer som understiger en viss minimistorlek. För
att studera effekterna av beskattningen lät man några vana ”ginsengskörda-
re” leta upp och markera de mest beskattningsbara plantorna i ett för dem
okänt område. Alla plantor storleksbestämdes, och varje individ tilldelades
ett fitnessvärde beroende på överlevnaden och fortplantningen året därpå. I
ett scenario utan beskattning (alla plantor medräknande) ökade fitness med
ökad plantstorlek, dvs. det naturliga urvalet gynnade storvuxenhet. I ett sce-
nario med beskattning (endast ickeskördade plantor medräknade) blev sam-
bandet svagt eller obefintligt, som en följd av att de flesta stora individerna
beskattats, dvs. tilldelats fitnessvärdet 0. Uppenbarligen minskar det naturli-
ga urvalet för storvuxenhet i beskattade populationer. Frågan om detta för-
ändrade urval har genetiska effekter är fortfarande obesvarad, även om
beskattade och obeskattade (skyddade) bestånd tycks ha olika varia-
tionsmönster i markörgener (Cruse-Sanders & Hamrick 2004). 

Ett vanligt sätt att beskatta vilda växtbestånd är att skörda en del av bio-
massan i form av hö eller grönfoder, eller genom att låta de mjölk- eller kött-
producerande djuren konsumera denna biomassa direkt (bete). Slåtter och
bete kan vara selektivt på ett sätt som leder till ökad anpassning (Snaydon
1987), vilket framgår av alla de slåtter- eller betesekotyper som utvecklats i
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den svenska floran (Avsnitt 8). Ibland kan dock skörden av biomassa minska
den genetiska variationen. I en schweizisk studie av ängssvingel (Festuca pra-
tensis) jämfördes populationer i ängsmarker som slagits två eller tre gånger
per år under en elvaårsperiod. Enligt RAPD-analyser (Bilaga 13.1.7.1) hade
bestånd som slagits med tätare intervall mer lika genotyper, dvs. mindre gene-
tisk variation, än de som slagits mer sällan (Kölliker m.fl. 1998). 
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Sammanfattning:
Lokal anpassning uppstår när olika populationer av en art blir gene-
tiskt anpassade till sina specifika miljöförhållanden. Lokal anpassning
är mycket vanlig och en förutsättning för att den ska kunna ske är att
det finns genetisk variation tillgänglig i populationerna, eller att gene-
tisk variation kan tillföras genom genflöde eller invandring. 

Lokal anpassning kan studeras genom att flytta individer mellan
populationer, och se hur dessa klarar sig i sin nya miljö jämfört med de
individer som finns där naturligt. Lokal anpassning kan också påvisas
genom att studera kopplingen mellan förekomsten av en viss allel eller
fenotypisk egenskap och den miljö som populationen lever i. Det finns
många exempel på studier som visar att svenska arter utvecklat lokalt
anpassade populationer i vissa miljöer. Genetisk mångfald inom popu-
lationer har bl.a. visats påverka individers livskraft och fortplantning
(luddlosta, fårsvingel) och populationers demografiska utveckling
(såpört). Genetisk mångfald har också möjliggjort den lokala anpass-
ning som påvisats hos många svenska arter (t.ex. strandsnäcka, blå-
mussla, sill, storspigg, spåtistel, tall och vitklöver). 

Förekomsten av lokala anpassningar betyder att individer från olika
populationer inte är direkt utbytbara – lokalt anpassade populationer
har ett bevarandevärde i sig, en viktig aspekt vid restaurering, stödut-
sättning och utnyttjande av populationer.

Även i framtiden kommer populationer att behöva anpassa sig till
lokala förhållanden, till exempel vid klimatförändringar eller nya typer
av föroreningar. Förmågan att anpassa sig utgör en populationes evolu-
tionära potential och är generellt sett större ju mer genetisk variation
som finns i en population. Svenska populationer är i många fall minst
lika variabla som populationer från icke nedisade områden. För varje
typ av anpassning behövs dock specifik genetisk variation. Hur denna
variation är fördelad inom och mellan populationen, samt i hur hög
grad variationen kan spridas genom genflödet, är i huvudsak okänt och
ett område där viktig kunskap saknas.

7. Genetisk mångfald 
och pågående habitat- 
och klimatförändringar
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7.1 Lokal anpassning
En art kan ha generella anpassningar till exempelvis liv i vatten, torka eller
förmåga att hantera vissa typer av föda, såsom frön med tjockt skal eller
snabba bytesdjur. Lokal anpassning är däremot när olika populationer av en
art är genetiskt anpassade till skilda miljöförhållanden, och det uttrycks i oli-
ka egenskaper såsom morfologi, fysiologi och beteende. Lokala anpassningar
är mycket vanliga och en förutsättning för att de ska kunna ske är att det
finns genetisk variation i populationerna.

Lokal anpassning kan studeras genom experiment där individer från en
population flyttas till andra platser för att se hur de klarar sig där. Individerna
kan också flyttas åt båda hållen mellan två eller flera populationer (reciprok
transplantation) eller så kan de flyttas till en gemensam plats (ett s.k. com-
mon gardenexperiment) för att man ska kunna jämföra hur individer från oli-
ka miljöer klarar sig. Då kan man också undersöka hur stor del av variatio-
nen som är genetisk betingad. Det är denna variation, som skiljer framgång i
den egna miljön jämfört med i andra miljöer, som utgör den lokala genetiska
anpassningen. Individer har utöver sådan lokal anpassning möjlighet till fysi-
ologiska anpassningar inom vissa gränser, den lokala anpassningen flyttar
dessa gränser så att nya miljöer kan utnyttjas. Också fenotypisk plasticitet
orsakar variation mellan individer och populationer; med det menas att orga-
nismer kan förändra sin fenotyp beroende på hurdan miljö de växer upp.
Exempelvis har fisk som lever strandnära områden ofta en annan kroppsform
och diet jämfört med artfränderna i det öppna vattnet.

Lokal anpassning är intressant och viktig ur bevarandesynpunkt eftersom
den avgör om och hur långt en population evolutionärt kan följa en miljöför-
ändring.

7.1.1 Transplantationsförsök
En pionjär inom studier av lokal anpassning är svensken Göte Turesson
(1922) som transplanterade växter av samma art från olika habitattyper till
en gemensam växtplats (eng. common garden) för att studera vilka anpass-
ningar de fått till sina respektive miljöer. Turesson myntade begreppet ekotyp
för att beskriva populationer inom en art som är anpassade till en viss habi-
tattyp. En sentida studie av denna typ utfördes av Olsson & Ågren (2002) där
frön från svenska populationer av fackelblomster (Lythrum salicaria) såddes
på en gemensam växtplats i Umeå. Studien visade att populationerna skilde
sig åt i flera karaktärer: tid på året för tillväxt och blomning, resursfördelning
till vinterknoppar och tid tills växterna blev reproduktiva, beroende på vilken
breddgrad de härstammade från. Även blomformen varierade mellan popula-
tionerna men på ett mer mosaikartat sätt.

Ett transplantationsförsök med spåtistel (Carlina vulgaris) där individer
förflyttades reciprokt mellan 12 naturliga gräsmarker på olika marktyper i
Södermanland och Västergötland utfördes av Jakobsson & Dinnetz (2005).
Lokal anpassning kunde påvisas eftersom den juvenila överlevnaden var hög-
re i ursprungspopulationen. Individer från de olika gräsmarkerna skilde sig åt
i många karaktärer när de odlades tillsammans i trädgårdsland. Jakobsson &
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Dinnetz (2005) visade också att den lokala anpassningen var störst i stora
populationer som låg isolerade från andra populationer och förklarade detta
med att lägre genflöde från omkringliggande populationer (vilka har andra
anpassningar) gör att den lokala anpassningen kan gå snabbare och längre.

Transplantationsförsök är vanliga inom förädlingsarbetet med skogsträd.
Ett odlingsförsök med svenska och tyska granar (Picea abies) visar att grovle-
ken på resinkanaler varierar med ursprungspopulationens miljö: ju torrare
miljö desto trängre resinkanaler (Rosner & Hannrup 2004). Ett annat exem-
pel är årstidsmässiga skillnader i stärkelseomsättning mellan nord- och sydeu-
ropeiska tallpopulationer (Pinus sylvestris) uppodlade på en gemensam plats.
Träd från nordliga populationer var effektivare i att återta näring (kväve och
fosfor) från barr som ska fällas (Oleksyn 2003).

I en annan typ av transplantationsförsök utsätts populationer med samma
genotypuppsättning för olika miljöer, varefter man mäter eventuella genetiska
förändringar efter några generationer. En odlad variant av vitklöver (Trifoli-
um repens) planterades i Sverige, Tyskland och Schweiz (Collins m.fl. 2002).
Efter två till tre år undersöktes hur de utplanterade populationerna skilde sig
från ursprungspopulationen. Svenska och tyska populationer hade utvecklat
en större möjlighet att variera bladtillväxt efter temperaturen (ökad fenoty-
pisk plasticitet), samt större möjlighet till återväxt från terminala knoppar
efter frystemperaturer. Alleler eller allelkombinationer som medförde högre
överlevnad hade genom naturlig selektion blivit vanligare än i ursprungspo-
pulationen.

7.1.2 Genetiska skillnader mellan miljötyper – molekylära genetiska markörer
Lokal anpassning kan också studeras med hjälp av genetiska markörer. Om
vissa markörgener är vanligare i en viss miljö visar det att allelerna antingen
selekterats direkt eller indirekt (de är belägna nära den gen som selektionen
verkat på). Detta angreppssätt kräver många oberoende observationer, t.ex.
en situation där miljöfaktorn varierar mosaikartat i ett landskap.

Med denna metod har man kunnat påvisa lokal anpassning till miljöer
som förändras över korta avstånd hos flera växter i Sverige. Hos luddlosta
(Bromus hordeaceus) (Figur 23) är enzymvarianter som är kopplade till
ämnesomsättningen olika vanliga i delpopulationer som växer i miljöer där
vattenregim och jorddjup varierar. Delpopulationerna ligger 10 – 100 m från
varandra (Lönn 1993). Ett liknade samband mellan enzymvariation och mil-
jötyper har iakttagits hos fårsvingel (Festuca ovina) på en skala av ca 100 m
(Prentice m.fl. 1995). Samma samband kunde återskapas i ett fältexperiment
där näringsämnen och vattentillgång varierades (Prentice m.fl. 2000). Lokal
anpassning har även påvisats hos såpört (Gypsophila fastigiata) där enzymva-
rianter är associerade till lavförekomst på en skala av ca 50 meter – hög täck-
ningsgrad av lavar indikerar torrt och varmt lokalklimat. Såpörtsindivider
med ”rätt” enzymvariant har också bättre reproduktion i ”rätt” miljö (Lönn
m.fl. 1996). En liknande studie med AFLP-markörer (Bilaga 13.1.7.2) och
studier av bladform visar att tistlar som växer som ogräs på ekologiska går-
dar, konventionella gårdar, längs vägkanter samt från vilda populationer skil-
jer sig från varandra på ett konsekvent sätt, vilket indikerar lokal anpassning
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i odlingslandskapet (Mikael Lönn m.fl. under utarbetande). Hos den sällsynta
ärtvickern (Vicia pisiformis) är AFLP-markörer associerade med hur mycket
solinstrålning populationen tar emot (Magnus Jonsson m.fl. under utarbetan-
de).

Figur 23. Luddlosta (Bromus hordeaceus) på tunn jord på Ölands alvar, bland vit fetknopp (Sedum
album). (Foto: Mikael Lönn)

I Östersjön finns en salthaltsgradient som i hög grad påverkar utbredning-
en av organismer. Gradienten är främst nord-sydlig, vilket innebär ett
metodproblem vid studier av lokal anpassning till just salthalten eftersom det
kan vara svårt att skilja geografiskt läge från salthalt. Det finns ett flertal
undersökningar som visar att olika typer av organismer är genetiskt differen-
tierade utmed salthaltsgradienten vilket gör det troligt att många arter är
lokalt anpassade till Östersjöns salthalt (sammanställt i Lönn m.fl. 1998). Ett
antal nya undersökningar stödjer också att Östersjöpopulationer är lokalt
anpassade (Bekkevold m.fl. 2005; Riginos & Cunningham 2005).

Bekkevold m.fl. (2005) visade att populationer av sill (Clupea harengus)
som leker på platser med olika salthalt är genetiskt differentierade. Forskarna
undersökte flera populationer från Atlanten och in i Östersjön med hjälp av
mikrosatellitmarkörer (Bilaga 13.1.3).

Blåmusslan i Östersjön anses ibland vara en egen art (Mytilus trossulus),
skild från den atlantiska blåmusslan (M. edulis). De två musselarterna hybri-
diserar med varandra så att blåmusslorna har fler och fler östersjöalleler ju
längre upp i Östersjön de återfinns (Riginos & Cunningham 2005). Östersjö-
blåmusslan visar tydliga tecken på anpassningar till salthaltsgradienten. I syn-
nerhet associeras vissa alleler från två enzymlokus till salthalten, antingen för
att deras funktion är direkt kopplade till salthalten, eller för att de gener som
kodar för dessa enzymalleler råkar vara belägna bredvid gener som har en
funktion i salthaltsanpassning. 
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Österjöpopulationer av sill/strömming (Clupea harengus) har visat sig
vara lokalt anpassade. Det finns en genetiska skillnad mellan Atlantpopula-
tioner och Östersjöpopulationer i ett specifikt mikrosatellitlokus, och efter-
som andra lokus inte visade någon skillnad tyder det på att selektionen verkat
så att populationerna blivit lokalt anpassade (Larsson m.fl. 2007).

7.1.3 Genetisk differentiering mellan miljötyper – kvantitativa karaktärer
I en undersökning av ängsnätfjäril (Melitaea cinxia) på Åland, där miljön är
mycket lik den svenska skärgården, visade Kuussaari m.fl. (2000) att grupper
av ängsnätfjärilen är genetiskt anpassade till att utnyttja endera av sina två
värdväxter svartkämpar (Plantago lanceolata) och axveronika (Veronica spi-
cata) i förhållande till växternas utbredningsmönster.

Strandsnäckan (Littorina saxatilis) bildar på korta avstånd (tiotals meter)
två varianter (ekotyper) som är anpassade till steniga stränder (tjockskaliga
med stor öppning) respektive exponerade klippor (tunnskaliga med liten öpp-
ning). Varianterna är bildade på plats (Panova m.fl. 2006). I detta system skil-
jer sig också frekvenser av enzymalleler mellan snäckekotyperna på ett sätt
som förväntas utifrån de enskilda enzymens funktion i ämnesomsättningen
(Panova & Johannesson 2004). Johannesson (2003) sammanfattar Littorina-
snäckornas evolutionära ekologi och beskriver att snäckornas ekotyper kan
utvecklas parallellt i områden där dessa miljökontraster regelbundet uppre-
pas.

Storspigg (Gasterosteus aculeatus) (Figur 24) förekommer både i Öster-
sjön och i sötvatten. Leinonen m.fl. (2006) undersökte skillnader i kropps-
form hos Fennoskandiska populationer. Det fanns tydliga skillnader i stors-
piggarnas kroppsform mellan östersjöpopulationer och sjöpopulationer, lik-
som mellan olika sjöpopulationer, vilket förklarades med att populationerna
var lokalt anpassade. Däremot var den genetiska markörvariationen inte
kopplad till skillnaden mellan Östersjön och sjöar, men det fanns små men
tydliga skillnader mellan geografiska regioner (Mäkinen m.fl. 2006).

Figur 24. Storspigg (Gasterosteus aculeatus). (Foto: Myra bildbyrå)



101

NATURVÅRDSVERKET
Rapport 5712 • Genetisk variation hos vilda djur och växter i Sverige

Allmän frostfjäril (Operophtera brumata) kan utnyttja flera trädarter som
värdväxt. Två av dem, hägg (Prunus padus) och ek (Quercus robur), skiljer
sig mycket åt i tid för lövsprickning. I ett experiment där man ville se hur
kläckningstiden hos fjärilarna var anpassad till den värd de var hämtade från,
visade Tikkanen m.fl. (2002) att det fanns en stark genetisk komponent i
kläckningsdatum. Fjärilarna var alltså lokalt anpassade till sina värdarters
lövsprickningstid.

Vid Bottenvikens strand växer strandtrav (Arabidopsis lyrata). Fördel-
ningen av bladhårighet mellan populationerna skiljer sig från det genetiska
mönstret i de markörgener som sannolikt är selektivt neutrala. Olika grad av
hårighet ger olika framgång på olika lokaler, vilket visar att strandtrav har
anpassat sig till de lokala förhållandena (Kärkkäinen m.fl. 2004).

Studien av strandtrav bygger bl.a. på en jämförelse mellan graden av dif-
ferentiering (mätt som FST) i markörgenerna och i den gen som kodar för
bladhårighet. Eftersom hårighetsgenen visade större differentiering (högre
FST-värde) än markörgenerna drog man slutsatsen att det naturliga urvalet på
bladhårighet verkat i olika riktning i olika populationer. På senare år har det
blivit vanligt att göra motsvarande jämförelser mellan differentieringen i mar-
körgener och kvantitativa egenskaper (QST; Avsnitt 3.5.2). Sådana jämförel-
ser har utförts i svenska studier av vanlig groda och åkergroda (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 fält- och luktvädd (Scabiosa
columbaria, S. canescens) (Waldmann & Andersson 1998). Sammantaget
visar resultaten från dessa och andra arter (Merilä & Crnokrak 2001) en
högre differentiering i fenotypiska karaktärer än i markörgener (QST > FST).
Detta mönster är helt i linje med de lokala anpassningar som sedan länge
dokumenterats i transplantationsförsök och ekotypstudier.

7.1.4. Möjligheter för framtida anpassningar   
Den rika förekomsten av lokala anpassningar visar att många populationer
har tillräckligt med genetisk variation för att svara på det naturliga urvalet. I
detta sammanhang kan det också vara intressant att fråga sig om det finns
tillräckligt med genetisk variation för att möta framtida miljöförändringar.
Långsiktig anpassningsförmåga mäts oftast genom att uppskatta den genetis-
ka variation som uttrycks i yttre, fenotypiska egenskaper och som därigenom
kan utnyttjas av det naturliga urvalet. Som redan påpekats krävs det stora
dataserier från individer med känt släktskap för att bestämma de parametrar
som påverkar anpassningsförmåga (genetiska varianser, genetiska kovarian-
ser, heritabiliteter etc; Avsnitt 3.5.1). Det har blivit allt vanligare att använda
kvantitativa genetiska metoder för att studera naturliga djur- och växtpopula-
tioner, inte minst bland svenska forskare.

Fåglar har spelat en avgörande roll i sådana studier beroende på att det
ofta är relativt lätt att följa många individer och hålla reda på deras släktskap
i frilevande populationer. Under den senaste 20-årsperioden har svenska fors-
kare påvisat signifikant heritabilitet för en lång rad fitnessrelaterade egenska-
per i halsbandsflugsnappare (Ficedula albicollis) (Gustafsson 1986; Merilä &
Sheldon 2000), stare (Sturnus vulgaris) (Smith & Wettermark 1995), talltita
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(Parus montanus) (Thessing & Ekman 1994) och trastsångare (Acrocephalus
arundinaceus) (Åkesson m.fl. 2007) samt undersökt hur den genetiska varia-
tionen uttrycks i olika miljöer (Larsson 1993; Merilä 1997; Merilä & Fry
1998; Kunz & Ekman 2000; Brommer m.fl. 2005). 

I andra grupper av organismer har det varit möjligt att uppskatta den
genetiska variation med hjälp av korsnings- och odlingsexperiment. Studier
av vanlig groda och åkergroda har påvisat signifikant heritabilitet för stor-
leks- och tillväxtparametrar (Laurila m.fl. 2002; Pakkasmaa m.fl. 2003;
Cano m.fl. 2004; Merilä 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
fjärilen vinbärsfux (Polygonia c-album) påvisades genetisk variation i honor-
nas val av värdväxt för larverna (sälg kontra brännässla) (Nylin m.fl. 2005).

Växter har också varit föremål för kvantitativa genetiska studier, inte
minst de trädarter som sedan länge använts inom det svenska skogsbruket
(tall, gran, björk etc.). Av naturliga skäl har man varit mest intresserad av den
genetiska variationen i egenskaper som påverkar tillväxt och produktionsför-
måga, men mycket av denna variation torde också vara viktig för den anpass-
ning och differentiering som sker i naturliga populationer. Resultaten från
svenska studier har påvisat genetisk variation i ekologiskt viktiga egenskaper
som tillväxthastighet, överlevnad, torktålighet och resistens mot svampsjuk-
domar, i såväl 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 vårtbjörk (Elamo m.fl. 2000; Stener &
Hedenberg 2003). 

Det finns också ett ökande antal studier av vilda växtarter. En population
av klofibbla (Crepis tectorum) innehöll signifikant genetisk variation i alla de
karaktärer som särskiljer olika ekotyper inom denna art, t.ex. bladform,
planthöjd, blomningstid och fröstorlek (Andersson 1991). Under senare år
har svenska växtforskare studerat kvantitativ genetisk variation i populatio-
ner av hotade och rödlistade växtarter som fältnocka (Tephroseris
integrifolia) och luktvädd (S. canescens) (Widén & Andersson 1993; Wald-
mann & Andersson 1998; Waldmann 2001). Andra jämför svenska randpo-
pulationer med mer centrala populationer i Öst- eller Mellaneuropa, som
t.ex. de studier som är gjorda av den rödlistade vresalmen (Ulmus laevis)
(Whiteley 2004; Black-Samuelsson & Whitley 2006). Inga av dessa växtstudi-
er visar på någon genetisk utarmning i ekologiskt viktiga egenskaper. 

Sammantaget tycks det finnas gott om kvantitativ genetisk variation och
stora möjligheter för svenska djur- och växtpopulationer att anpassa sig till
pågående eller framtida miljöförändringar. Om man vill veta vad som gäller
för enskilda arter eller populationer i förhållande till en viss miljöförändring
gäller inte nödvändigtvis denna generalisering, utan fallspecifika studier
krävs.
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7.2 Lokal anpassning, kontra utbrednings- och
klimatförändringar

Klimatet har ständigt förändrats och arters utbredning har följt dessa föränd-
ringar. Det som skiljer dagens situation från historiska händelser är att land-
skapet är starkt fragmenterat genom mänsklig inverkan och att det samtidigt
finns farhågor om snabba klimatförändringar (Jump & Penuelas 2005). 

Vi kan tänka oss att det finns en population på en viss plats där en snabb
klimatförändring inträffar. Populationen måste snabbt anpassa sig till klima-
tet – tillräcklig genetisk variation kan finnas i populationen, men om klimat-
förändringen är snabb eller drastisk kan ny variation behöva tillföras, anting-
en genom mutationer eller genom genflöde från andra populationer. Habitat-
fragmentering leder dock till att populationen har kraftigt begränsade möjlig-
heter till spridning eller genflöde, och den är då fångad på en plats utan
möjlighet till vidare anpassning. Alternativt skulle populationen kunna flytta
med klimatförändringen, men här är återigen fragmenteringen ett problem,
lämpliga lokaler kan ligga utanför artens spridningsräckvidd. Jump & Penue-
las (2005) förutspår att den kombinerade effekten av snabba klimatföränd-
ringar och fragmentering kan omöjliggöra lokal anpassning i en arts hela
utbredningsområde med utdöende som följd. Riskerna är förstås störst för
arter med begränsad spridningsförmåga – växter och små djur, vars utbred-
ning är fragmenterad (Figur 25) (se Edenhamn m.fl. 1999).

Figur 25. Uppmätta spridningsavstånd för olika organismgrupper redovisade i Edenhamn m.fl.
(1999). Sammanställd av Per Sjögren-Gulve.

Joshi m.fl. (2001) utförde ett experiment där de undersökte några växtar-
ters lokala anpassning till olika klimat. Tre vanliga växtarter, hundäxing
(Dactylis glomerata), svartkämpar (Plantago lanceolata) och rödklöver (Tri-
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folium pratense) flyttades mellan åtta lokaler i Europa, varav en i Sverige.
Hos alla tre arterna fanns ett tydligt mönster, inplanterade individer från
populationer som låg geografiskt nära klarade sig bättre än individer från
populationer långt borta. Joshi m.fl. (2001) försökte också kvantifiera ”kli-
matiska avstånd” mellan populationerna genom att beräkna skillnader i
medeltemperaturer i januari och juli samt medelårsnederbörd. De klimatiska
avstånden hade ingen signifikant effekt på populationernas framgång, medan
geografiskt avstånd hade en tydlig effekt. Vår tolkning är att geografiskt
avstånd ändå skulle kunna avspegla klimatiska skillnader eftersom det är den
huvudsakliga faktorn som varierar på ett systematiskt sätt med geografiska
avstånd. Ett mycket intressant resultat var att flera hundäxing- och rödklö-
verpopulationer över huvud taget inte överlevde i de yttre delarna av försök-
sområdet (Sverige och Portugal), vilket visar att alla populationer i en art inte
innehåller de genetiska varianter som behövs för lokal anpassning. De popu-
lationer som kunde gå vidare i sin lokala anpassning var redan en bit på väg
genom att ha anpassats till liknande förhållanden.

En undersökning gjord i sydvästra Europa (Jump m.fl. 2006) men av prin-
cipiellt intresse för Sverige visar att en molekylärgenetisk markör (AFLP; Bila-
ga 13.1.7.2) är kopplad till historisk och nutida temperaturanpassning hos
bok (Fagus sylvatica). Genen för låg respektive hög temperatur finns blanda-
de i de flesta populationer, de kan alltså anpassas lokalt till ett förändrat kli-
mat. Det finns dock en gräns: låglandspopulationer anpassade till ett varmt
lokalklimat har försvunnit, och boken har spridit sig mot högre och svalare
lägen. Författarna förutsäger att boken kommer att försvinna från varmare
delar av utbredningsområdet eftersom ny variation för att klara varmt klimat
saknas.

En artikel om anpassning till klimatförändringar hos tall i Finland visar
att tallpopulationerna innehåller mycket genetisk variation som är kopplad
till klimatanpassning (Savolainen m.fl. 2004). En modell baserad på kunskap
om denna variation och dess relation till dagens klimatskillnader mellan
populationerna visade att den genetiska anpassningen skulle släpa efter för-
ändringen i klimat i första hand därför att tallen är så långlivad att genetiska
förändringar i en population på en viss lokal går sakta. Författarna föreslog
att man för odlade arter kan plantera ut genotyper som är anpassade till en
förväntad klimatförändring, men påpekade också att den långsamma anpass-
ningen kan bli ett verkligt problem för vilda växter, särskilt i fragmenterade
populationer hos arter med liten spridningsförmåga. I vilken utsträckning
människan ska manipulera populationer, i synnerhet av vilda arter, är en kon-
troversiell fråga.

7.3 Perifera och centrala populationer
Enligt traditionell uppfattning har utbredningsförändringar på grund av kli-
matförändringar skett genom att populationer flyttat eller dött ut. I en aktuell
artikel argumenterar Davis m.fl. (2005) för att evolutionära processer är en
viktig del i utbredningsförändringar, genom att populationer genom anpass-
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ning får bättre tillväxt och ökad spridningsmöjlighet. I vissa fall kan perifera
populationer vara ledande i en kolonisation, men om miljögradienten är kraf-
tig kommer perifera populationer att vara alltför påverkade av genflöde från
närliggande mer centrala populationer. Eftersom ett måttligt fragmenterat
landskap motverkar alltför stort genflöde och många populationer i Sverige
ligger på sina respektive arters utbredningsgräns skulle vissa perifera popula-
tioner kunna spela en stor roll i framtida anpassning och utbredningsföränd-
ringar.

Östersjöns salthaltsgradient gör att många arter har en miljömässig
utbredningsgräns i Östersjön (Johannesson & André 2006). De perifera
populationerna är under ett starkt selektionstryck från de begränsande miljö-
faktorerna. Östersjöpopulationer av flera arter har generellt lägre genetisk
variabilitet inom populationerna och är tydligt genetiskt skilda från atlantpo-
pulationer av samma art. Författarna varnar för t.ex. stödinplantering av
torsk från Atlanten för att dessa inte är lokalt anpassade till Östersjön och att
blandning av populationer kan förstöra de anpassningar som den lokala
populationen har.

Ett komplext resultat redovisas i en studie av Santamaria m.fl. (2003), där
populationer visar prov på lokal anpassning samtidigt som de även kan upp-
visa tecken på låga nivåer av genetisk variation. Vattenväxten borstnate
(Potamogeton pectinatus) insamlades från flera europeiska populationer,
däribland svenska. De utplanterades på tre platser inom insamlingsområdet.
Centraleuropeiska populationer växte bäst på alla odlingsplatser vilket för-
fattarna förklarar med förlust av genetisk mångfald och inavel i sydliga och
nordliga marginella populationer. Emellertid har nordliga populationer för-
kortad livscykel medan sydliga populationer är fleråriga, dvs. de är lokalt
anpassade. Författarna tolkar detta som ett kombinerat mönster av slump-
mässiga och adaptiva mönster. Förlust av variation genom genetisk drift och
inavel har gjort de perifera populationerna mindre framgångsrika med avse-
ende på det generella fitnessmåttet tillväxt. Detta mönster kombineras med
ett mönster av lokal anpassning till säsongsvariation i de perifera populatio-
nerna. En slutsats kan vara att generella fitnessmått inte nödvändigtvis
avspeglar organismers funktionalitet i deras lokala habitat. 

I en studie av såpört (Gypsophila fastigiata) på Öland undersöktes popu-
lationer som hade olika läge (centrala/perifera) och olika nivå av genetisk
variabilitet (mätt med enzymelektrofores). Perifera populationer var mindre
genetiskt variabla och mer genetiskt olika varandra jämfört med centrala
populationer. Perifera populationer hade en snabbare demografisk omsätt-
ning. En förklaring till dessa mönster kan vara att perifera populationer finns
på habitat som är marginella, både ur aspekten att vara på gränsen till vad
arten klarar och att vara tillfälliga i tiden (Lönn & Prentice 2002). Ett intryck
från denna studie är att marginella populationer är dynamiska, de har snabb
omsättning och ar genetiskt skilda från varandra.
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8.1 Genetisk eller taxonomisk variation? 
Hur man ska definiera vad som är en art är mycket debatterat bland forskare,
eftersom det inte finns någon av naturen given uppdelning av arter. Det biolo-
giska art-begreppet – en art består av de individer som under naturliga betingel-
ser får eller skulle kunna få fertil avkomma med varandra – fungerar i prakti-

8. Genetisk särprägel hos
svenska populationer

Sammanfattning
Taxonomiska enheter som arter, varieteter och former, liksom indel-
ningar i evolutionärt signifikanta enheter och skötselenheter avspeglar
en genetisk differentiering som skett inom eller utanför landet. Gene-
tiskt skilda grupper kan vara svåra att urskilja morfologiskt (de är
kryptiska) och det finns flera studier där man med hjälp av molekylära
markörer kunnat upptäcka tidigare okända genetiska strukturer hos
svenska arter.

Lönn m.fl. (1998), som sammanställde information om genetisk
särprägel i svenska populationer, framhöll att populationer med en
huvudsaklig utbredning i Sverige inte är marginella ur ett genetiskt per-
spektiv, medan arter som har huvudsaklig sydlig utbredning och rand-
populationer i Sverige är mindre genetiskt variabla i detta område.
Nordliga arter har också mer nordliga istidsrefugier. Detta mönster har
bekräftats av senare undersökningar. Likaså styrker senare studier att
populationer från Öland och Gotland, Östersjön med dess stränder,
fjällvärlden och det gamla odlingslandskapet är genetiskt särpräglade.

Vi föreslår forskningsfrågor inför framtiden: På vilken rumslig nivå
finns genetiskt funktionella enheter hos olika arter? Vilken genetisk
variation i Sverige är speciell ur ett svenskt/europeiskt/världsperspek-
tiv? En del undersökningar finns men många organismgrupper (insek-
ter, mossor, lavar) är underrepresenterade, liksom vanliga arter som
inom sig kan hysa speciella populationer. Hur förhåller sig lokal
anpassning, evolutionär potential, habitatfragmentering och genflöde
till varandra? Hur påverkar detta samspel utbredningsförändringar till
följd av den pågående klimatförändringen? Hur ska man mäta genetisk
variation på ett snabbt och effektivt sätt så att måtten avspeglar funk-
tionella aspekter, som lokal anpassning, evolutionär potential, inavels-
depression och hybridisering? Hur påverkar den genetiska sammansätt-
ningen av de arter som är huvudkomponenter i viktiga svenska eko-
system, deras funktion, artsammansättning och stabilitet?
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ken ofta mycket väl, det är ingen tvekan om att en räv eller en blåsippa är arter.
Det finns tillfällen när det biologiska artbegreppet inte fungerar utan problem,
som till exempel hos en art med mycket stor utbredning, där de mest fjärran
populationerna är tydliga arter jämfört med varandra, men inte är det jämfört
med mellanliggande populationer. Hos bakterier och virus som har andra sätt
att föröka sig och utbyta genmaterial med varandra än det ”normala” tvåköna-
de systemet är det också svårt att tala om arter. Skillnader mellan arter är för-
stås också 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 gör att
populationerna inom arterna kan delas in i tydliga grupper beroende på att det
finns karaktärer som skiljer en grupp från andra grupper. Inom en art kan det
då finnas, underarter, småarter (könlöst bildade arter, där en mängd morfolo-
giskt distinkta klonlinjer kan urskiljas i vissa artkomplex, t.ex. fibblor och
maskrosor), raser (geografiska grupper), varieteter och former. 

När evolutionära ekologer beskriver genetisk variation inom arter görs det-
ta i första hand i förhållande till en miljövariation. Grupper inom en art som är
anpassade till en viss miljö t.ex. torra miljöer, havsstränder eller kalkrik jord
kallas då ekotyper. Är anpassningen mer tillfällig till en viss lokal kallas grup-
pen epityp. 

När molekylärgenetiska metoder kom i allmänt bruk kunde man i större
utsträckning spåra vilka populationer som har en gemensam evolutionär histo-
ria. Systematiskt kallas dessa grupper klader, en del anser att dessa klader ska
utgöra basen för artuppdelning – ett kladistiskt artbegrepp . Från ett natur-
vårdsbiologiskt perspektiv kallas historiskt skilda grupper inom en art kallas
evolutionärt signifikanta enheter (eng. evolutionary significant unit, ESU;
Moritz 1994). En ESU kan bestå av många individer och populationer. Ur beva-
randeekologisk synvinkel är det intressant att se vilka delar inom en ESU som
fungerar som självständiga biologiska enheter och därför måste observeras och
skötas var för sig i ett bevarandeprogram. Detta kan man utvärdera genom att
se hur demografiskt självständiga grupperna är, dvs. om det är händelser inom
gruppen (som födelse och död) som bestämmer om gruppen ökar eller minskar
i storlek eller om immigration från andra grupper är en viktigare faktor. Separe-
rade grupper med självständig demografi kan urskiljas som skötselenheter (eng.
management units, MU). Eftersom det är mycket svårt att observera vilka indi-
vider som fötts i en population respektive spridits dit, använder man ofta gene-
tiska metoder för att identifiera en MU. Vilka gränser som ska sättas för att
urskilja en skötselenhet diskuteras i Palsbøll m.fl. (2007). Författarna framhål-
ler att det inte räcker med att två grupper är statistiskt genetiskt skilda åt, utan
att gränsen måste sättas utifrån demografiska data. De föreslår att grupper med
mindre är 10 % immigration per generation kan anses vara skilda skötselenhe-
ter, men att gränserna bör vara olika för olika arter, områden och skötselåtgär-
der. Moritz (1994) definierade ESU utifrån deras evolutionära historia, en ESU
är då i stort sett likvärdig med en art i det kladistiska artbegreppet. Ett annat
sätt att betrakta ESU (Crandall m.fl. 2000) är att de inte skall vara ekologiskt
utbytbara (de ska ha olika anpassningar) eller genetiskt utbytbara (genflödet
mellan dem är begränsat). Det senare sättet att avgränsa ESU närmar sig
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begreppet skötselenheter och ligger begreppsmässigt närmare det biologiska
artbegreppet där enheter urskiljs efter funktion och inte efter evolutionär histo-
ria. Vad som är evolutionärt signifikanta enheter och skötselenheter kommer
att fortsätta att debatteras. Det går inte alltid att urskilja tydliga enheter, Laikre
m.fl. (2005b) diskuterar genetik hos bestånd av fisk i Östersjön, där de urskiljer
tre typer av genetisk populationsstruktur: distinkta, kontinuerlig och ostruktu-
rerade.

Ett exempel på en undersökning där skötselenheter definierats – i detta fall
ur fiskesynpunkt – är Laikre m.fl. (2005a), som studerat gädda (Esox lucius) i
Östersjön. Med hjälp av mikrosatellitvariation och sambandet mellan genetiskt
och geografiskt avstånd mellan gäddorna observerade författarna att popula-
tionerna var genetiskt differentierade på ett avstånd av 10-15 mil, vilket
föreslogs som storleken på skötselenheterna.

Oavsett hur genetiska grupper urskiljs inom en art så är de intressanta ur
aspekten bevarande av genetisk variation: grupper som är genetiskt skilda från
varandra har ett eget bevarandevärde eftersom de innehåller en egen delmängd
av den genetiska variation som finns inom en art. Man kan också se det som att
i bevarandet av en art ingår att bevara dess genetiska variation. En art är sum-
man av den genetiska variation som finns i dess populationer, och utan varia-
tion kan arten inte fortsätta att utvecklas och anpassas. Ett exempel på ett
sådant tänkande ges i Hailer m.fl. (2006) där man visar att lokala bevarandein-
satser i norra Europa för havsörn (Haliaetus albicilla) har bevarat mer av den
totala variationen inom arten än ett tänkt bevarande av endast den stora och
livskraftiga population i Norge.

Undersökningar av genetisk variation inom arter gör det möjligt dels att
upptäcka skillnader som inte är uppenbara morfologiskt. Inom vad som morfo-
logiskt kan urskiljas som den vanliga varieteten av brudsporre (Gymnadenia
conopsea var. conopsea) kan två genetiskt starkt skilda grupper avgränsas, en
tidigblommande och en senblommande variant. Molekylärgenetiska undersök-
ningar visade att den senblommande varianten conopsea tillsammans med den
likaså senblommande varieteten densiflora bildade var sin tydligt utskild grupp,
väl motsvarande artnivå. De tidigblommande conopsea-plantorna visade sig
vara betydligt mer besläktade med luktsporre (G. odoratissima) än med sina
senblommande artfränder (var. densiflora). Att behandla brudsporre som en art
i bevarandesammanhang blir i detta fall fel – skillnaden finns mellan de tidig-
och senblommande grupperna Gustavsson & Lönn (2003).

Även inom rostvitmossa (Sphagnum fuscum) finns det två genetiskt tydligt
separerade grupper som är kopplade till miljövariation inom en och samma
mosse. Gruppernas miljö skiljer sig i grundvattennivå och pH (Gunnarsson
m.fl. 2007). Det är sannolikt att inomartsstudier av även andra arter skulle ge
motsvarande resultat.
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8.2 Skandinaviska populationers 
bevarandevärde

Alla landlevande arter som finns i Skandinavien har kommit hit efter den senas-
te istiden (Lönn m.fl. 1998). De taxonomiska grupper som bara finns här ligger
antingen på en lägre taxonomisk nivå än art eller utgörs av nybildade arter s.k.
mikroendemer, vilket betyder att det i huvudsak är evolutionära händelser på
plats som skapat genetisk särprägel i Skandinavien. Ingen art vi känner till exi-
sterar här utan att finnas kvar någon annan stans, vilket inte är särskilt förvå-
nande eftersom liknande miljöer finns i våra grannområden.

De som anser att svenska populationer inte har något bevarandevärde tän-
ker sig ofta detta ur ett artperspektiv – nästa istid kommer att utplåna allt i Sve-
rige och de populationer som finns här kommer inte att hinna sprida sig till
istidsrefugier. För denna tanke finns inga vetenskapliga belägg eftersom varken
arternas utbredning eller i synnerhet arternas genetiska variation före den
senaste istiden kan bli känd för de områden som var täckta av is. Alla lokalt
anpassade populationer, varieteter, ekotyper och mikroendemer som uppkom-
mit i Skandinavien kan mycket väl vara viktiga delar av den regionala biodiver-
siteten under och efter nästa istid. 

Värmegynnade arter har oftast istidsrefugier i södra Europa, dit kan det
möjligen vara svårare för svenska populationer att förflytta sig. Ny information
om arter med huvudsaklig utbredning i kallare klimat (Palmé 2003a, 2003b)
visar att vissa arter har överlevt istiderna på högre breddgrader, vilket gör det
lättare att tänka sig att svenska populationer ingår i en regional dynamik även
ur istidsperspektiv. Detsamma gäller många rörliga organismer såsom större
djur.

Nu är inte istidperspektivet omedelbart relevant för oss som lever i Sverige
idag. Den natur vi har, dess alleler, populationer, arter och ekosystem är den
biodiversitet vi kan påverka när vi nyttjar eller vill bevara våra livsmiljöer. 

Ett motiv till att bevara en art kan vara att arten har ett egenvärde, men det
kan också motiveras med att arten har, eller under andra betingelser kan ha, en
viktig funktion i en process, t.ex. att den är viktig för ett ekosystems funktion
eller för att reglera beståndet av någon oönskad organism. På samma sätt kan
man motivera bevarandet av alleler. Ur egenvärdesperspektiv är särpräglade
populationer viktiga att bevara, exempelvis populationer från Öland och Got-
land, Östersjön med dess stränder, fjällvärlden och det gamla odlingslandskapet
(Lönn m.fl. 1998). En del av särprägeln har uppstått genom att populationerna
varit isolerade, eller på grund av att de anpassat sig till nya miljöer. Ur ett funk-
tionsperspektiv är alleler viktiga både för nuvarande funktion och evolution,
för att möjliggöra anpassning till förändrad miljö och som utgångspunkt för
artbildning. Alleler kan också påverka populationers demografi och samspelet i
ekosystem (Avsnitt 2). Populationer kan vara värdefulla ur olika synvinklar: de
som håller på att anpassa sig till miljöförändringar kan vara värdefulla om mil-
jön fortsätter förändra sig i samma riktning, medan populationer som för till-
fället är missanpassade kan vara tänkbara utgångspunkter för ekologisk art-
bildning, genom att de har möjligheten att invadera nya miljöer (Levin 2003).
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Vi borde betrakta den genetiska variationen inom arter som är vanliga i Sverige
som en viktig resurs – det är kanske här vi återfinner de populationer som är
anpassade till speciella miljöer, eller de populationer som har den genetiska vari-
ation som kan möta miljö- eller klimatförändringar (se t.ex. Gustavsson 2001;
Palmé m.fl. 2003 a, 2003b; Garkava-Gustavsson 2005; refererade nedan). Ur ett
istidperspektiv kanske dessa blir de populationer som lever vidare.

För arktiska arter som lämlar (Lemmus) (Figur 26) ligger istidsrefugier i
närheten av inlandsisarna (Federov m.fl. 2003) och svenska populationer av
dessa arter utgör en viktig resurs för att arterna ska kunna bevaras även på
mycket lång sikt.

Figur 26. Lämlar (Lemmus) har en nordlig utbredning i vilken svenska populationer utgör en viktig
del. (Foto: Myra bildbyrå)

8.2.1 Endemism hos skandinaviska växter
I Lönn m.fl. (1998) görs en sammanställning av endemiska kärlväxttaxa i
Norden. En mer fullständig genomgång finns i Flora Nordicas allmänna del
(Jonsell 2004), där rapporteras 127 endemiska taxa (varav 46 arter, 45 unde-
rarter och 32 varieteter) i Norden, dvs. taxa (arter eller underarter) som
endast förekommer inom ett visst geografiskt område. Av dessa endemiska
taxa finns 77 i Sverige, varav de flesta förekommer i fjällvärden, på Öland
och Gotland eller Östersjöns stränder. Svenska endemiska taxa anses ha bil-
dats efter istiden, varför många inte hunnit bli tillräckligt olika varandra för
att bli betraktade som arter. Nya växttaxa bildas vanligen genom kromosom-
talsfördubbling efter hybridisering (allopolyploider) mellan befintliga arter,
könlös förökning (småarter) och ekotypbildning. I Skandinavien är ekotyp-
bildning en mer betydelsefull faktor vid bildning av nya växttaxa, än vad geo-
grafisk isolering med påföljande differentiering är. Det tydligaste exemplet på
artnivå är strandögontröst (Euphrasia bottnica).

Två av de varieteter som nämns som svenska endemer i Jonsell (2004)
ingick i en genetisk undersökning av fem ögontröstvarieteter på Gotland
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(Kolseth & Lönn 2005). Svensk ögontröst (Euphrasia stricta var. suecica)
visade sig vara en tydligt urskiljbar varietet, medan vätögontröst E. stricta
var. gotlandica föreföll vara en lokal anpassning som bildas på plats av lokala
populationer av E. stricta var. stricta. Sambandet mellan de två senare varie-
teterna undersöks vidare.

En varietet av hänggräs (Arctophila fulva var. pendulina) är endemisk i
Bottenviken. Genetiska studier med hjälp av AFLP-markörer (Bilaga
13.1.7.2) visade en liten genetisk differentiering och en stark demografisk
dynamik – populationer flyttar omkring i landskapet. Kreivi m.fl. (2005)
föreslår därför att i detta fall är det viktigare att bevara miljöer än de enskilda
populationerna.

8.2.2 Genetiska studier av landlevande växter och djur
I detta avsnitt redovisar vi en del publikationer som tillkommit efter kunskap-
ssammanställningen ”Genetisk särprägel hos svenska populationer av växter
och djur” (Lönn m.fl. 1998) och som inte tas upp på andra ställen i denna
rapport.

I en studie av vårärt (Lathyrus vernus) undersöktes den genetiska varia-
tionen, mätt som enzymvariation, hos populationer från Tjeckien, södra och
mellersta Sverige. Mängden genetisk variation skilde sig inte åt mellan popu-
lationerna och variabiliteten skilde sig inte heller mellan stora och små popu-
lationer (Schiemann m.fl. 2000).

I Sverige finns orkidén luktsporre (Gymnadenia odoratissima) i Östergöt-
land, Västergötland och på Gotland. De gotländska populationerna är mer
variabla och utbyter alleler med varandra i större utsträckning än fastland-
spopulationerna (Gustafsson & Sjögren-Gulve 2002).

Om skandinaviska populationer är mer eller mindre variabla än centra-
leuropeiska populationer är ett återkommande tema i många genetiska
undersökningar. Det finns inte något entydigt svar på denna fråga, men det
finns tendenser till att populationer som är på randen av sitt utbredningsom-
råde har lägre nivåer av genetisk variation (Lönn m.fl. 1998). Ett exempel på
motsatsen är gräset lundelm (Elymus caninus), där enzymvariationen under-
söktes i 54 populationer från Eurasien (Diaz m.fl. 1999). De nordiska popu-
lationerna visade sig vara de mest variabla. Den närbesläktade arten fjällelm
(Elymus alaskanus) var generellt sett lågvariabel, men variabla populationer
återfanns i Norge. Däremot observerades ingen genetisk variation inom fjäl-
lelmpopulationerna i Sverige, Ryssland och på Island. 

För att kunna bevara genetiska resurser hos lingon (Vaccinium vitis-
idaea), utfördes en genetisk undersökning, som visade att norska populatio-
ner är genetiskt skilda från svenska och finska populationer (Garkava-Gusta-
vsson m.fl. 2005). För att skapa en grupp individer som tillsammans skulle
representera så mycket genetisk variation som möjligt var forskarna tvungna
att inkludera individer från alla ingående länder (Sverige, Finland, Norge,
Estland och Ryssland). Lingon har huvudsakligen en nordlig utbredning och
det finns värdefull genetisk variation i karaktärer som storlek, höjd och bär-
produktion fördelad över hela utbredningsområdet, ofta är denna genetiska
variation bestämd av ursprungspopulationens breddgrad (Gustavsson 2001).



112

NATURVÅRDSVERKET
Rapport 5712 • Genetisk variation hos vilda djur och växter i Sverige

Däremot finns det andra svenska skogsväxter som inte har tydlig genetisk
struktur eller som visar tecken på minskande genetisk mångfald mot utbred-
ningsgränsen t.ex. hässlebrodd (Milium effusum), vispstarr (Carex digitata)
och bergslok (Melica nutans) (Tyler 2002; Tyler m.fl. 2002).

En undersökning av kloroplast-DNA variation hos vårtbjörk (Betula pen-
dula) visade att björkarna är mest genetiskt variabla i den nordliga delen av
sin utbredning (Palmé m.fl. 2003a). Björkar är anpassade till kallt klimat till
skillnad från värmeberoende träd som ek och bok, och enligt undersökningen
kommer de skandinaviska björkpopulationerna inte från sydeuropeiska
istidsrefugier (som de värmeberoende träden) utan har invandrat från nord-
ligt belägna refugier i öster och väster. Palmé m.fl. (2003b) föreslår också att
sälg (Salix caprea) haft istidsrefugier i Mellaneuropa.

En värmeberoende art, hassel (Corylus avellana) visar ett mönster där
randpopulationer (i Mellansverige) är mindre variabla och mer skilda från
varandra än centrala populationer från kontinentala Europa (Persson m.fl.
2004). Hasseln föreslås ha invandrat från ett istidsrefugium i södra Europa.

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

En tidigare sammanställning av ett flertal olika arters invandringsvägar
(Lönn m.fl. 1998) visade att många arter ( t.ex. vanlig näbbmus och skogs-
sork) invandrat till Skandinavien både från sydväst och österifrån, med en
hybridzon i norra Sverige. Sådan genetisk struktur kan iakttas hos bl.a. fjäll-
arv (Cerastium alpinum; Berglund & Westerbergh 2001), hos backglim (Sile-
ne nutans; van Rossum & Prentice 2004), och hos åkersork (Microtus
agrestis; Jaarola & Searle 2002).

Den genetiska variationen hos svenska lodjur (Lynx lynx) jämfördes med
variationen hos lodjur från Norge, Finland, Estland och Lettland (Hellborg
m.fl. 2002). Svenska och norska populationer var mindre variabla än finska
och baltiska populationer, både i mitokondrie-DNA och nukleära mikrosatel-
liter. Författarna fann troligast att de skandinaviska lodjuren kommit från
öster, och ansåg att två separata invandringsvägar är ett mindre troligt scena-
rio för denna art. Återkoloniseringen av Skandinavien innebar att de skandi-
naviska lodjurspopulationerna förlorade genetisk variation. Skandinaviska
och övriga populationer är så genetiskt olika att de bör betraktas som skilda
skötselenheter.

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

Fjällräv (Alopex lagopus) har drastiskt minskat i Sverige och Dalén m.fl.
(2006) visar med hjälp av mikrosatellitvariation att skandinaviska fjällrävar
består av fyra genetiskt urskiljbara populationer, som dessutom är genetiskt
skilda från de närmaste ryska förekomsterna. Genflödet mellan populationer-
na är för närvarande mycket litet. Populationerna är alltså demografiskt skil-
da från varandra och fungerar som fristående skötselenheter ur bevarande-
synpunkt.

Den i Sverige i det närmaste försvunna vitryggiga hackspetten (Dendroco-
pos leucotos) jämfördes med norska, polska och lettiska populationer av Elle-
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gren m.fl. (1999). De svenska populationerna uppvisade marginellt lägre
nivåer av genetisk variation än de andra populationerna; de enda populatio-
nerna som var tydligt genetiskt skilda från varandra var de svenska och de
polska. En avsikt med studien var att utvärdera om det vore rimligt att sätta
ut nordeuropeiska vitryggiga hackspettar i Sverige, och det fanns inget i detta
resultat som talar emot detta, även om det skulle kunna finnas ekologiska
anpassningar som inte syns i markörgenerna.

Tjäder (Tetrao urogallus) är en art vars centrala populationer är belägna i
Sverige. Segelbacher m.fl. (2003) visar med mikrosatellitvariation att de nord-
liga populationerna har en hög nivå av genetisk mångfald till skillnad från
fragmenterade och små populationer i Pyrenéerna och Centraleuropa. 

Den genetiska variationen i ett MHC-lokus (eng. Major Histocompatibili-
ty Complex; en del av immunförsvaret) hos dubbelbeckasiner (Gallinago
media) visar att individer från Skandinavien och Baltikum skiljer sig tydligt åt.
Ekblom m.fl. (2007) visar att skillnaden mellan regionerna överstiger den som
visas av mikrosatellitvariation och tolkar detta som att naturlig selektion ska-
pat skillnaderna mellan regionerna. Sæther m.fl. (2007) visar för samma popu-
lationer att skillnaderna i kvantitativa karaktärer som tarslängd och ornamen-
tering är större än skillnaderna i neutrala markörlokus, vilket indikerar att
norsk-svenska dubbelbeckasiner är lokalt anpassade på en regional nivå.

Genetiska skillnader mellan svenska populationer av vanlig groda (Rana
temporaria) i Sverige undersöktes av Johansson m.fl. (2006) med hjälp av
mikrosatelliter. Det fanns genetiska skillnader på alla geografiska avstånd
som undersöktes (den minsta mätta skalan var 5-20 km). Variationen mins-
kade mot utbredningsområdets nordgräns. Författarna förklarar detta med
att populationsstorlekarna minskar mot norr och den genetiska variationen
har gått förlorad genom genetisk drift. 

Genetisk differentiering hos gölgroda (Rana lessonae) från Sverige, Ryss-
land, Lettland och Polen undersöktes med enzymelektrofores, mini- och
mikrosatelliter av Tegelström & Sjögren-Gulve (2004). De fann att de polska
gölgrodorna hade högst och de geografiskt marginella populationerna i Ryss-
land och Sverige lägst heterozygotigrad, och men att graden av genetiska
skillnader mellan populationerna samtidigt var störst mellan de senare två
länderna. I enzymerna var 50% av de totala variationen fördelad mellan de
geografiska populationerna. De svenska och ryska grodorna uppvisade alleler
som inte hittades hos de polska artfränderna.

Blåbandad jungfruslända (Calopteryx splendens) (Figur 27) från 12 popu-
lationer i södra Sverige studerades av Svensson m.fl. (2004). Det fanns tydliga
skillnader mellan populationerna både mätt med genetiska markörer (AFLP,
Bilaga 13.1.7.2) och morfologiska egenskaper. Ju längre ifrån varandra popu-
lationerna låg desto mer olika var de, vilket visar att spridningsförmågan kan
vara begränsad även hos bevingade insekter.
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Figur 27. Blåbandad jungfruslända (Calopteryx splendens). (Foto: Myra bildbyrå)

8.2.3 Genetiska studier av vattenlevande växter och djur
Blåstång (Fucus vesiculosus) är en viktig komponent i Östersjöns ekosystem. I
norra Östersjön finns en dvärgform med särskilda anpassningar för könlös
förökning, vilket möjliggör överlevnad i på lägsta salthaltsgränsen för
blåstångens utbredning (Tatarenkov m.fl. 2005). Dvärgformen har nyligen
urskiljts som en egen art, F. radicans (Bergström m.fl. 2005)

Mikrosatellitvariation (Bilaga 13.1.3) hos sill/strömming i Östersjön visar
att tre genetiska grupper kan urskiljas. Det finns bara lite genflöde mellan
dessa populationer. Gränsen mellan populationerna sammanfaller dels med
den branta salthaltsgradienten i sydväst och dels av gränsen mellan Östersjön
och Bottenhavet (Jørgensen m.fl. 2005). 

Östersjömussla (Macoma balthica) förekommer över stora delar av
världshaven. Samma genotyp som finns i Östersjön finns också i Alaska, men
kan inte återfinnas däremellan (Luttikhuizen m.fl. 2003). Östersjömusslor
från Östersjön tillhör evolutionära linjer som koloniserade detta område
långt före den senaste istiden – de är alltså inte avknoppningar av evolu-
tionslinjer från östra Atlanten.

8.3 Vilka framsteg har gjorts inom forskningen?
Rapporten ”Genetisk särprägel hos svenska populationer av växter och djur”
(Lönn m.fl. 1998) var inriktad på genetisk variation som är speciell för Sveri-
ge och på genetiska skillnader mellan populationer inom Sverige. Den här
kunskapsöversikten har fokuserat på bevarande av genetisk variation. Fråge-
ställningarna överlappar till viss mån, det är givetvis angeläget att känna till
om den genetiska variationen i en population visar tecken på särprägel eller
om två populationer är genetiskt olika, även ur bevarandesynpunkt. Det finns
dock aspekter som kan skilja de båda angreppssätten åt. Om målet är att
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bevara genetisk variation inom en art är det inte enbart av vikt att bevara
genetiskt särpräglade populationer utan även populationer som har mycket
genetisk variation. Det kan existera ett motsatsförhållande mellan populatio-
ner med genetisk särprägel och populationer med mycket genetisk variation.

I Lönn m.fl. (1998) framhölls behovet av att identifiera de evolutionärt
signifikanta enheter (ESU) och de skötselenheter (MU) som finns i Sverige.
Nya genetiska undersökningar har bekräftat att många svenska arter har två
skilda evolutionära linjer som återkoloniserat Skandinavien både norrifrån
och söderifrån. Linjerna möts ofta i centrala/norra Sverige. Vissa musselarter
i Östersjön har bekräftats tillhöra gamla evolutionslinjer som självständigt
invandrat till Östersjön långt före den senaste istiden, de är alltså en del av en
dynamik som är betydligt äldre än den senaste istiden. Öarna Öland och Got-
land har genetiskt särpräglade populationer.

Skötselenheter har blivit identifierade hos några fiskarter, med utgångs-
punkt från att dessa populationer påverkas starkt av mänsklig beskattning.
Hur skötselenheter ska avgränsas är fortfarande under debatt – var går grän-
sen för att en population ska anses vara demografiskt oberoende? Det finns
förmodligen inga allmängiltiga svar, utan olika arter och miljöer kräver speci-
fika angreppssätt.

Lönn m.fl. (1998) efterfrågade också studier av skogsträd. Inom detta
område har ett antal studier tillkommit som visar att det finns en skillnad
mellan träd knutna till varmare klimat med en nordgräns i Sverige och de trä-
darter som är anpassade till kallare klimat. De värmeälskande träden är i Sve-
rige representerade av marginella populationer som invandrat från sydliga
istidsrefugier, och de har ofta lägre nivåer av genetisk variation. Träd anpas-
sade till kallare klimat är genetiskt lika variabla i Sverige som i närområdet
och har överlevt istiden på närmare håll, i öst eller väst.

Hos flera skogsväxter har forskarna visat att den genetiska variationen
hos arter som är vanliga i Sverige inte minskar trots att de återfinns på grän-
sen av sitt utredningsområde. Tjäder, som också är skogslevande, visar stor
genetisk mångfald i Sverige jämfört med sydligare populationer.

Informationen om genetisk variation i mossor, lavar och svampar är med
få undantag fortfarande mycket begränsad.

Östersjön framhölls av Lönn m.fl. (1998) som ett unikt brackvatten. Ett
flertal nytillkomna studier av Östersjöns organismer bekräftar att populatio-
ner i Östersjön är genetiskt särpräglade jämfört med populationer av samma
arter i Atlanten.

Lönn m.fl. (1998) eftersökte också undersökningar av om habitatvaria-
tion är viktig för att beskriva populationers genetiska särprägel, eftersöktes
också. Det finns populationer som visar lokal anpassning både mellan olika
delar av Sverige och mellan populationer i Sverige jämfört med övriga Euro-
pa. Fortfarande saknas dock information om anpassningar till miljötyper som
är särskilt vanliga i Sverige, Östersjöarter är relativt väl studerade, men
Östersjön är också ett speciellt och viktigt habitat där mer information
behövs. Däremot är Östersjöns stränder inte väl studerade. Information sak-
nas även om de mekanismer som gör att lokala anpassningar uppstått eller i
vissa fall saknas.
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Samspelet mellan anpassning och spridning i randpopulationer är inte stu-
derat, liksom studier av marginella populationers värde för framtiden.

Genetisk variation som är särskilt intressant är sådan som ligger bakom
egenskaper av ekologisk eller evolutionär betydelse (Vasemägi & Primmer
2005). Värt att notera är dock att de metoder författarna redovisar i första
hand visar på nuvarande eller historiska effekter av selektion och inte ome-
delbart pekar ut variation som är intressant för framtiden. Författarna identi-
fierar nio forskningsstrategier för att identifiera funktionellt DNA. En typ av
strategier går ut på att man studerar en mängd lokus eller baspar direkt i
DNA och ser ifall variationen i någon av dem avviker från förväntad genetisk
struktur hos neutrala markörer. Andra metoder studerar de produkter som
produceras från DNA – RNA och vidare till proteiner för att identifiera vilka
gener som är aktiva i olika miljöer. En tredje grupp av metoder använder
molekylära markörer för att se vilka av dem som är associerade med en viss
fenotypisk egenskap eller att individer lever i en viss miljö. Den första typen
av metoder visar vilka delar av DNA som är utsatts för selektion, men säger
inte så mycket om vilka miljöegenskaper som ger selektionstrycket. Den sista
strategin talar om vilka miljöfaktorer som ger selektion på DNA-variation,
men här är kopplingen till vilka egenskaper hos DNA som ger effekten vag.
Ingen av de nio forskningsstrategierna är i sig optimal, vilken eller vilken
kombination av dem man väljer beror på frågeställningen.   

Vi ser följande framtida forskningsbehov:
1. På vilken rumslig nivå finns genetiskt funktionella enheter? De kan vara

evolutionärt signifikanta enheter, skötselenheter, bestånd, lokala och regi-
onala populationer, ekotyper m.m. Hur skiljer sig arter eller artgrupper? 

2. Vilken genetisk variation i Sverige är speciell ur ett
svenskt/europeiskt/världsperspektiv? Det kan vara anpassningar till speci-
ella habitattyper, som landhöjningsstränder vid Östersjön eller brackvat-
tenanpassningar i Östersjön. Finns det evolutionära linjer som är unika,
på Östersjööarna, i odlingslandskapet eller i fjällen? Endemiska arter eller
varieteter? En del undersökningar finns men många organismgrupper
(insekter, mossor, lavar) är underrepresenterade, liksom vanliga arter som
inom sig kan hysa speciella populationer.

3. Hur förhåller sig lokal anpassning, evolutionär potential, habitatfragmen-
tering och genflöde till varandra?. Detta är särskilt intressant för arter där
populationerna fragmenteras och randpopulationer under utbrednings-
förändring i förhållande till miljöförändringar såsom den pågående kli-
matförändringen.

4. Hur ska man mäta genetisk variation på ett snabbt och effektivt sätt så att
måtten avspeglar funktionella aspekter, som lokal anpassning, evolutionär
potential, inavelsdepression och hybridisering? Hur förhåller sig mole-
kylära markörer, genfunktioner, kvantitativ variation och morfologisk
variation till varandra och till evolutionära processer? Vilka metoder ska
användas för genetisk övervakning?

5. Hur påverkar den genetiska sammansättningen av arter som är huvud-
komponenter i viktiga svenska ekosystem deras funktion, artsammansätt-
ning och stabilitet?
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De länder i världen som förbundit sig att bevara och hållbart nyttja den biolo-
giska mångfalden enligt Konventionen om biologisk mångfald har ansvar för
att diversiteten bevaras på alla nivåer som urskiljs i denna konvention: eko-
system-, art- och gennivån. För att kunna bevara den genetiska variationen hos
vilda växter och djur behöver man veta var den skyddsvärda genetiska variatio-
nen finns. För närvarande arbetar Naturvårdsverket med att i samråd med Sta-
tens jordbruksverk, Skogsstyrelsen, Fiskeriverket och Sveriges lantbruksuniver-
sitet, ta fram ett nationellt handlingsprogram för bevarande av genetisk varia-
tion hos vilda växter och djur. Detta handlingsprogram bör bl.a. utarbeta ruti-
ner för ett genetiskt övervakningsprogram så att ”onaturliga” genetiska

9. Genetisk övervakning

Sammanfattning:
Behovet av ett genetiskt övervakningsprogam framhölls redan 1997 i
en rapport publicerad av Naturvårdsverket (Laikre & Ryman 1997). Vi
anser att detta behov fortfarande är aktuellt eftersom det än så länge
inte existerar något centralt organiserat genetiskt övervakningsprogram
för svenska taxa. Vårt förslag till genetiskt övervakningsprogram, som
till stor del baseras på det förslag som presenterades 1997, är tänkt att
fungera som en utgångspunkt för diskussioner om hur ett sådant över-
vakningsprogram bör utformas

Vi föreslår att det genetiska övervakningsprogrammet fokuseras på
sex olika typer av taxa, bl.a. taxa med negativ populationsutveckling
och taxa som beskattas av människan. En av de mest väsentliga uppgif-
terna för det centrala övervakningsprogrammet är enligt vår mening att
upprätta former för insamling och lagring av olika typer av biologiskt
material t.ex. vävnadsprover, som kan användas vid genetiska under-
sökningar av de taxa som ska övervakas. Det är av största vikt att lag-
ringsmetoderna möjliggör lagring under mycket lång tid, utan att DNA
bryts ned, och att de inte begränsar vilka genetiska undersökningsmeto-
der som kan användas på något annat sätt. Vilka undersökningsmeto-
der som ska användas vid den genetiska övervakningen bör anpassas
till art och syfte. I vissa fall kan det bli aktuellt att använda kvantitativa
genetiska metoder.

Vi föreslår att det upprättas en gemensam databas över de musei-
material som kan komma till användning som referensmaterial i gene-
tisk övervakning. Mycket av det biologiska material som lagras på
många forskningsinstitutioner skulle också kunna användas på detta
sätt. Det vore bra om det fanns ett formaliserat system för forskare att
anmäla att de inte längre har möjlighet att behålla insamlade material,
så att dessa kan komma till användning i eventuella övervakningspro-
gram.
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förändringar kan upptäckas och att effekterna av eventuella åtgärder kan följas
upp.

Redan för tio år sedan färdigställdes en rapport i Naturvårdsverkets regi
(Laikre & Ryman 1997) där författarna påpekade att den övergripande kun-
skapen om den genetiska mångfalden hos vilda svenska arter var begränsad,
och att det förelåg ett behov av att övervaka den genetiska mångfalden inom
vissa arter. Författarna framhöll att det finns en mängd studier av genetisk vari-
ation hos vilda växter och djur, men att många vetenskapliga studier inte nöd-
vändigtvis går att använda i syftet att genetiskt övervaka organismen i fråga.
Det beror på att en stor del av studierna inte klarlägger organismens popula-
tionsstruktur över så stora geografiska områden som krävs vid genetisk över-
vakning. Laikre & Ryman (1997) betonade att det inte fanns några generella
övervakningsprogram på gennivå när rapporten skrevs.

Det existerar fortfarande inte, oss veterligen, några centralt organiserade
övergripande genetiska övervakningsprogram i något land idag, även om gene-
tiska undersökningar genomförs i central regi i många länder, emellanåt på
regelbunden basis. I Sverige utförs regelbundna undersökningar av den genetis-
ka variationen i några populationer av vissa fiskarter (t.ex. lax, havsöring och
mal) regelbundet (Torbjörn Järvi, muntl.). Dessutom har prover från vissa
torskbestånd samlats in för genetiska studier i kartläggningssyfte (Mattias
Sköld, muntl.). Förutom dessa mindre projekt pågår i Sverige för närvarande
den mest omfattande långtidsstudien av genetisk variation som gjorts i världen.
Projektet går under namnet ”Bävervattsprojektet” och är en vetenskaplig lång-
tidsstudie av hur den genetiska variationen förändras över tiden i både naturli-
ga och utplanterade bestånd av öring (se t.ex. Jorde & Ryman 1996; Laikre
m.fl. 1998; Palm m.fl. 2003). Studien har pågått sedan 1979 och vävnadspro-
ver har fortlöpande tagits och lagras i fruset tillstånd (-70°C). Projektet drivs av
en forskargrupp på Stockholms universitet och även om projektet delvis varit
finansierat av Naturvårdsverket i flera omgångar så finns ingen kontinuerlig
central finansiering. Därmed finns inte heller någon garanti för att vare sig pro-
jektet eller vävnadsbanken kommer att finnas kvar i framtiden.

Vi anser att behovet av ett generellt genetiskt övervakningsprogram för
svenska taxa i högsta grad är aktuellt. I detta avsnitt presenterar vi några tan-
kar och idéer om hur ett övervakningsprogram skulle kunna utformas. Vårt
förslag är varken heltäckande eller utarbetat i detalj, utan är tänkt att fungera
som ett diskussionsunderlag. 

9.1 Vilka taxa behöver övervakas?
Vi tror att det i vissa fall är befogat att genetiskt övervaka vissa taxa inom
ramen för det nationella handlingsprogrammet. I detta sammanhang är det vik-
tigt att försöka definiera vilka taxa av vilda växter och djur som det finns ett
behov av att systematiskt övervaka. Vi använder det generella begreppet tax-
on/taxa här för att markera att övervakningsprogrammet i många fall måste
begränsas till grupper av populationer som inte givits någon taxonomisk status
(underart eller varietet). Hur ska de taxa som är i särskilt behov av en genetisk
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övervakning identifieras? I en del fall kan det finnas vetenskapliga studier som
påvisar att den genetiska variationen för vissa populationer av en art är särskilt
skyddsvärd. Vissa populationer kan ha specifika egenskaper som beror på den
genetiska variationen, t.ex. kan vissa populationer ha förmågan att överleva i
miljöer där andra populationer av samma art inte kan överleva. I andra fall kan
populationer vara betydelsefulla därför att de hyser en stor andel av den gene-
tiska variation som finns inom arten. För de flesta taxa är den genetiska varia-
tionen dock okänd över huvudparten av organismens utbredningsområde. Des-
sutom är det inte rimligt att inom överskådlig tid göra genetiska undersökning-
ar av alla arter i ett land (Laikre & Ryman 1997). 

Laikre & Ryman (1997) lägger i sin rapport fram ett detaljerat förslag på
ett genetiskt övervakningsprogram. De föreslår regelrätta genetiska inventering-
ar av vissa arter och dessutom betonar de särskilt behovet av långtidsstudier av
naturlig genetisk variation i vilda populationer. Deras förslag är fortfarande
mycket aktuella och ligger till grund för den lista över taxa vi tycker ska överva-
kas genetiskt som presenteras nedan. Vissa av punkterna (1-4, 6) utgår helt eller
delvis från förslagen till genetisk övervakning av Laikre & Ryman (1997). 

För de taxa som vi anser bör övervakas genetiskt, föreslår vi att det i första
hand ska samlas in prover som sedan lagras centralt. Det gör det möjligt att
utföra genetiska undersökningar, antingen omgående eller när särskilda behov
föreligger. För följande typer av taxa anser vi att det finns ett särskilt behov att
övervaka den genetiska mångfalden.

1) Taxa med negativ populationsutveckling i Sverige. Det innefattar arter där
man kan iaktta att populationerna långsiktigt minskar i storlek eller i antal
inom artens naturliga utbredningsområde. Även om en population skulle för-
svinna och ersättas av en annan population av samma art, så kan det i många
fall innebära att genetisk variation går förlorad.

Nyckeln till att kunna övervaka populationer inom ramen för detta kriteri-
um är givetvis att kunna identifiera en långsiktigt negativ populationstrend. Vi
kommer att återkomma till några förslag om hur man skulle kunna göra det i
Avsnitt 9.2 nedan.

2) Taxa som har små populationer i Sverige. Till denna kategori hör två typer
av arter: arter som har en liten total populationsstorlek (ca 1000 individer eller
färre; Laikre & Ryman 1997), och arter med stor numerär, men vars utbred-
ning blivit så starkt fragmenterad att genflödet mellan delpopulationerna redu-
cerats. Som framhålls av Laikre & Ryman (1997) är det inte nödvändigt att
arterna i denna kategori ska vara föremål för genetiska inventeringar, eftersom
små populationsstorlekar oundvikligen innebär att genetisk variation går förlo-
rad. Den genetiska övervakningen ska i detta fall istället fungera som en bas för
framtida naturvårdsåtgärder, t.ex. ifall populationerna blir så små och inavlade
att det kan vara motiverat att förstärka någon population med individer från
andra närbelägna populationer.

3) Svenska taxa där det finns risk för oönskat genflöde eller hybridisering med
andra arter eller populationer som ett resultat av mänsklig påverkan. Till denna



kategori hör arter där människor aktivt sätter ut, planterar ut eller förflyttar
individer mellan olika geografiska områden (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) hör också hit. Likaså arter där hybridiseringsrisker före-
ligger på grund av att människan på andra sätt påverkat deras utbredning.

4) Taxa som direkt beskattas eller nyttjas av människan i Sverige. Det innefattar
taxa där nyttjandet i sig kan ha en effekt på arten eller populationens genetiska
mångfald. Till denna kategori hör vilda arter som jagas, fiskas eller avverkas
(Laikre & Ryman 1997).

5) Taxa vars genetiska mångfald riskerar att påverkas av andra mänskliga verk-
samheter. Idag skall det enligt lag utföras en miljökonsekvensbeskrivning
(MKB) när verksamheter som kan tänkas ha en inverkan på miljön ska genom-
föras, t.ex. när en väg ska byggas. I denna redovisas bl.a. hur verksamheten för-
väntas påverka den biologiska mångfalden (Miljöbalken, 6 kap. 12§). Det är
sannolikt att det oftast förbigår utredare att även den genetiska mångfalden
behöver beaktas. Det gäller speciellt arter vars populationer i det aktuella områ-
det är av särskild vikt för artens genetiska mångfald. Det kan t.ex. gälla gene-
tiskt särpräglade populationer eller populationer som hyser en stor del av artens
genetiska variation i Sverige.

6) Taxa som är föremål för olika typer av naturvårdsåtgärder i Sverige. Till den-
na kategori hör populationer som behöver förstärkas med individer från andra
populationer, eller arter eller populationer som ska återintroduceras i områden
där de tidigare funnits eller sannolikt funnits (Laikre & Ryman 1997). Samt
arter som vid en kommande klimatförändring kan komma att behöva ett till-
skott av genetiskt material som är bättre anpassat till de nya förutsättningarna.

Förutom att identifiera arter där det föreligger ett behov av att övervaka
den genetiska mångfalden, tror vi att det kan vara bra att identifiera arter där
ett övervakningsprogram inte är av omedelbar vikt. Ett centralt begrepp inom
naturvårdsarbetet, både nationellt och internationellt, är gynnsam bevaran-
destatus (Box 10). Begreppet kan tillämpas både på habitat och arter, och härs-
tammar ursprungligen från habitatdirektivet (EU direktiv 92/43/EEG; dess arti-
kel 1). Gynnsam bevarandestatus innebär kortfattat att arten (eller habitatet)
ska finnas kvar långsiktigt. I en del fall innebär gynnsam bevarandestatus att
även den genetiska variationen bevaras, men det finns situationer där genetisk
variation kan gå förlorad även om artens bevarandestatus är gynnsam enligt
den definition som ges i Miljöbalken (Box 10). Definitionen av termen popula-
tionsutveckling är väsentlig i detta avseende. Även om en positiv populationsut-
veckling som begrepp innefattar att antalet och storleken av populationerna
inom utbredningsområdet är stabila eller ökande, finns det ändå situationer där
betydelsefull genetisk variation kan gå förlorad. Det gäller t.ex. situationer där
de enskilda populationerna är så små och/eller utbredningsområdet så fragmen-
terat att genetisk variation går förlorad genom genetisk drift. Ett annat exempel
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är om populationer med mycket eller särpräglad genetisk variation försvinner,
och ersätts av populationer med lägre eller mer trivial genetisk variation. Vi tror
att det genetiska övervakningsprogrammet skulle vara hjälpt av att det formule-
ras ett bevarandebegrepp som inbegriper bevarande av ”tillräcklig” genetisk
variation (Regeringens prop. 2005/05:150, sid. 203).

9.2 Hur ska övervakningen gå till?
9.2.1 Allmänna principer för ett genetiskt övervakningsprogram
Vi förordar att det utvecklas ett genetiskt övervakningsprogram som bör ha en
gemensam organisation för hela Sverige. 

En av de mest centrala uppgifterna för programmet enligt vår mening, är att
se till att det upprättas former för insamling och lagring av olika typer av väv-
nader som kan användas vid genetiska undersökningar av de taxa som ska
övervakas. För många taxa kan det krävas att den genetiska undersökningen
måste utföras omgående medan det i andra fall kan vara möjligt att avvakta.
Det är av största vikt att lagringsmetoderna möjliggör lagring under mycket
lång tid, utan att DNA bryts ned, eller att metoderna på något annat sätt
begränsar vilka genetiska undersökningsmetoder som kan användas. Eftersom
det kan bli fråga om stora mängder prover, behöver metoden dessutom vara
utarbetad så att det räcker att mycket små provmängder lagras. I detta sam-
manhang är det önskvärt att göra en utvärdering av vilka lagringsmetoder som
finns tillgängliga idag, både för DNA-prover och olika typer av vävnadsprover.
Det är viktigt att utvärderingen kan ge svar på hur proverna garanterat kan lag-
ras under långa tidsperioder och vilka ekonomiska resurser som behövs för att
kunna arkivera proverna.

I Sverige finns idag ett flertal museer som har stora samlingar av biologiskt

Box 10: Gynnsam bevarandestatus.
Utdrag ur Miljöbalken, ”Förordning (1998:1252) om områdesskydd
enligt miljöbalken m.m.”.

Utdrag ur 16§:
Med bevarandestatus för en art avses summan av de faktorer som
påverkar den berörda arten och som på lång sikt kan påverka den
naturliga utbredningen och mängden hos dess populationer. En arts
bevarandestatus anses gynnsam när

1. uppgifter om den berörda artens populationsutveckling visar att arten
på lång sikt kommer att förbli en livskraftig del av sin livsmiljö,
2. artens naturliga eller hävdbetingade utbredningsområde varken mins-
kar eller sannolikt kommer att minska inom en överskådlig framtid, och
3. det finns och sannolikt kommer att fortsätta att finnas en tillräckligt
stor livsmiljö för att artens populationer skall bibehållas på lång sikt.
(2001:449).
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material av varierande ålder. I många fall kan sådana samlingar användas till
genetiska studier utan att åverkan på samlingarna blir för stor. Samlingarna
utgör ett ypperligt referensmaterial som kan användas för att jämföra den nuti-
da och historiska genetiska variationen hos en art, något som ökar möjligheten
att dra slutsatser om arters genetiska status i ett övervakningsprojekt. I detta
perspektiv tycker vi att är det viktigt att katalogerna över de olika museernas
samlingar digitaliseras (i den mån det ännu inte är gjort). Extra prioritet bör ges
till att datalägga de material som omfattar flera individer per population, men
även enstaka individer kan vara av intresse bl.a. eftersom de i kombination med
andra museers samlingar kan utgöra ett populationssampel. Vi anser att det
därför vore önskvärt att en gemensam databas över museimaterial upprättas
för att underlätta att materialet kommer till användning. 

Även forskningsinstitutioner har mycket biologiskt material som skulle kunna
vara intressant att använda som referensmaterial vid genetiska övervakningspro-
jekt. Forskningssamlingar kan inte hållas på obestämd tid eftersom få institutio-
ner har lokaler och/eller ekonomiska möjligheter till det. Vi menar att det behöver
finnas ett formaliserat sätt för forskare att anmäla att de inte längre har möjlighet
att behålla insamlat material, så att det ges en möjlighet att rädda samlingar som
skulle kunna vara av intresse ur ett genetiskt övervakningsperspektiv.

Det finns en stor mängd vetenskapliga studier som undersöker den genetiska
variationen hos svenska populationer av vilda växter och djur. I Laikres &
Rymans (1997) rapport sammanställdes en lista på 316 studier som behandlar
genetiska frågeställningar. Listan byggde dels på en litteratursökning i ett antal
databaser och dels på en förfrågan som gick ut till en mängd forskningsinstitu-
tioner runt om i Sverige, och innefattar publicerade studier fram till och med
november år 1996. Inför den nuvarande kunskapsöversikten gjorde vi en littera-
tursökning, med exakt samma sökord, i tre olika databaser (Biological Abstacts,
ISI Web of Knowledge, CSA Illumina), från 1996 till och med oktober 2006 vil-
ket resulterade i att 844 ytterligare studier hittades. Även om många av dessa
inte direkt går att använda ur ett genetiskt övervakningsperspektiv, skulle det
vara värdefullt att sammanställa en databas över vilka arter som studerats gene-
tiskt i Sverige. I detta sammanhang kan det vara av särskilt intresse att upprätta
en lista över de djur- och växtarter som har genetiskt eller taxonomiskt särpräg-
lade populationer i Sverige. Databasen och listan skulle underlätta dels för de
som arbetar med praktisk naturvård eller forskning och dels för de som ska ta
beslut om vilka arter som ska vara föremål för en genetisk övervakning.

9.2.2 Identifiera populationer med negativ populationsutveckling
Vi har i ett tidigare avsnitt fastslagit att arter och populationer som har en lång-
siktigt negativ populationsutveckling riskerar att förlora genetisk variation och
därför bör övervakas ur ett genetiskt perspektiv. En väsentliga fråga i detta
sammanhang är hur en negativ populationstrend ska kunna identifieras. Vi tror
att det återigen krävs att en central instans dels samlar in information om arters
populationsutveckling och dels tar beslut om att ett övervakningsprogram ska
påbörjas. Vad som är en långsiktig negativ populationstrend är rimligen olika
för olika organismer beroende på livslängd, spridningsförmåga, utbrednings-
mönster och parningssystem.
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Informationen kan samlas in på flera sätt: genom riktade inventeringar, från
vetenskapliga studier, från länsstyrelserna (som i sin tur hämtar information
från kommunerna), eller från ideella organisationer. Eventuellt skulle även
information från Artportalen kunna användas som en första indikation på att
en art har en negativ populationsutveckling. Artportalens information kommer
från observationer från ideella organisationer och länsstyrelser men även från
privatpersoner med olika kunskapsnivåer och bakgrund, vilket innebär att det
kan behövas en vetenskaplig utvärdering av Artportalens uppgifter innan de
kan tas som en indikation på populationstrender.

9.2.3 Genetisk övervakning i praktiken
Efter att det blivit bestämt att en art behöver genetisk övervakning ska en gene-
tisk undersökning av arten eller populationen påbörjas. Det är en process i flera
steg, och nedan följer vårt översiktliga förslag till de punkter som vi tror kan
vara viktiga att ta hänsyn till.

Det första steget är att undersöka om det förekommer några tidigare gene-
tiska undersökningar av den art som är i behov av genetisk övervakning. Det
gäller studier av variation i molekylära markörer (Avsnitt 3.3.1), men också
kvantitativa genetiska analyser av variation i fenotypiska karaktärer (Avsnitt
3.5). Finns inga studier över artens genetiska variation vare sig i Sverige eller i
andra länder, bör studier för närbesläktade arter undersökas. Befintliga genetis-
ka studier (även av närbesläktade arter i andra länder) kan ge värdefull infor-
mation som väsentligt förenklar ett genetiskt övervakningsprogram. De kan
t.ex. ge information om hur mycket genetisk variation arten kan förväntas ha,
hur variationen är fördelad mellan populationer eller vilka molekylära markö-
rer som finns tillgängliga och fungerar bra. 

Sedan ska material för en genetisk undersökning samlas in. Vilken typ av
material (t.ex. spillning, hår, blod, blad), hur mycket material (från hur många
individer; Sjögren & Wyöni 1994) och från vilka geografiska områden beror
både på vilken art och på vilken typ av genetisk undersökning som ska göras.
Beträffande kvantitativa egenskaper kan det bli aktuellt att samla in mätdata
från frilevande individer eller ta ett representativt stickprov av individer som
kan användas i odlings- och korsningexperiment för att skatta heritabiliteter
etc. De undersökningsmetoder som ska användas vid den genetiska övervak-
ningen bör anpassas till art och syfte. Är inga genetiska studier utförda på den
art som ska övervakas så kan en initial undersökning av den genetiska struktu-
ren över utbredningsområdet genomföras med en genetisk markör 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 multilokusmarkörer har vissa negativa
egenskaper (bl.a. dominans, känslighet för dålig DNA-kvalitet) så kan det efter
en inledande studie vara lämpligt att övergå till andra markörer, speciellt om
den inledande studien visar att arten bör stå under genetisk övervakning under
lång tid. Då behövs markörer (t.ex. mikrosatelliter) som genererar kodominan-
ta data, som inte är känsliga för dålig DNA-kvalitet, och som genererar data
som inte kräver att nya resultat fortlöpande kontrolleras med de som framkom-
mit tidigare. Det kan bli nödvändigt även i de fall där markörerna i fråga inte
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finns att tillgå för den aktuella arten och därför måste utvecklas från grunden.
Finns det däremot redan genetiska studier gjorda på den art som ska över-

vakas så kan det i ett initialt skede vara lämpligt att använda sig av samma
molekylära markörsystem som i dessa studier, då resultaten blir direkt jämför-
bara. Men beroende på vilka markörer som använts kan man i vissa fall behöva
byta markör.

Om det finns tillgång till museimaterial som kan användas som referens för
den genetiska studien är det angeläget att välja en markör som kan användas
även om DNA-kvaliteten inte är den bästa, t.ex. mikrosatelliter. 

Vissa former av genetisk övervakning rör specifika problem med precisa
frågeställningar. Det kan t.ex. röra sig om att undersöka graden av inavel, effek-
ten av naturlig selektion eller förekomsten av hybrider mellan arter. De genetis-
ka markörerna bör då anpassas till den aktuella frågeställningen. Om graden av
inavel ska undersökas i en population är det nödvändigt att markören är kodo-
minant (t.ex. mikrosatelliter eller enzymer; Avsnitt 3.2.2), så att avvikelser från
Hardy-Weinbergproportioner kan beräknas. Ska den genetiska övervakningen
följa variationen i fenotypiska karaktärer som spelar roll för naturlig selektion
(Avsnitt 3.5) måste markörerna visa en stark koppling till dessa egenskaper.
Hos några organismer t.ex. växter och vissa kallblodiga djur, har vissa enzymal-
leler, visat sig vara associerade till olika miljöparametrar (Avsnitt 7.1.2). Om
karaktären har hög heritabilitet kan den fenotypiska variationen i sig ge en god
indikation på hur den genetiska variationen förändras över tiden (Avsnitt 3.5). I
gynnsamma fall, t.ex. arter som är lätta att odla och korsa, kan det bli aktuellt
att utföra en serie kvantitativa genetiska studier för att följa förändringarna i
den variation som är direkt åtkomlig för det naturliga urvalet. För att kunna
upptäcka och följa hybridisering mellan två arter är det angeläget att använda
genmarkörer som speglar den genetiska variationen i en så stor del av genomet
som möjligt. I sökandet efter diagnostiska markörer för att kunna särskilja
arter, kan en multilokusmarkör som AFLP vara ett utmärkt alternativ. 

Molekylärgenetiska metoder utvecklas ständigt. Vi vill därför understryka
betydelsen av att ett genetiskt övervakningsprojekt inte binder sig till en metod,
utan i första hand inriktas på att prover samlas in och arkiveras på ett sätt som
möjliggör en genetisk undersökning även med framtida metodik. Som vi tidiga-
re påpekat har svenska museer stora samlingar av djur och växter av gammalt
dato. Idag får dessa samlingar sällan några nya tillskott, ofta beroende på att
museer saknar ekonomiska resurser att ta emot och förvara stora material även
om de blir erbjudna sådana. Samlingar finns istället utspridda på olika insti-
tutioner på lärosäten runt om i landet. Mycket material som skulle kunna
vara av intresse för framtida undersökningar kan därför gå förlorade. 
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10. Slutsatser

Genom att underteckna Konventionen om biologisk mångfald har Sverige
och ett 180-tal andra länder förbundit sig att bevara sin biologiska mångfald
på de tre nivåer som pekas ut av konventionen, dvs. ekosystem-, art- och gen-
nivån. Ett vanligt synsätt är att bevarandet av ekosystem och naturtyper ock-
så bevarar arter och att artbevarande också bevarar genetisk variation inom
arterna. Det finns en ökande insikt att bevarandet av arter inte nödvändigtvis
bevarar den genetiska mångfalden inom arterna.

Genetisk mångfald hos odlade och domesticerade arter är ofta bättre stu-
derad och det finns flera program med syfte att bevara denna variation (gen-
banker, avelsprogram). I dessa fall har den genetiska mångfalden en direkt
nyttoaspekt – den kan användas för att ta fram organismer med önskade
egenskaper i förhållande till nya användningsområden eller miljöförändring-
ar. Vilda populationer behöver på samma sätt genetisk mångfald för att
anpassa sig till nya situationer, t.ex. global uppvärmning, men hur denna
naturliga variation är strukturerad är till stor del okänt. Syftet med denna
kunskapsöversikt är att kartlägga vad vi vet om genetisk mångfald och vad vi
behöver veta mer om för att utveckla ett nationellt handlingsprogram för
bevarande av genetisk variation hos svenska populationer av växter och djur.

Många undersökningar visar att det finns genetiska skillnader mellan popu-
lationer av svenska arter, liksom att det finns skillnader mellan svenska och
utländska populationer. Populationer är olika för att de har olika historiska
ursprung och invandringsvägar eller för att de är anpassade till sin lokala miljö.
Eftersom den genetiska mångfalden återfinns i enskilda populationer eller som
skillnader mellan populationer blir populationer eller grupper av populationer
den mest naturliga enheten när den genetiska mångfalden skall bevaras.

Aktuell forskning i svenska populationer visar att genetisk mångfald har
direkta effekter på såväl populationer och arter som ekosystem och att gene-
tisk mångfald sammanlänkar processer på populations-, art- och ekosystem-
nivån. Genetisk mångfald inom populationer har bl.a. visats påverka indivi-
ders livskraft och fortplantning (luddlosta, fårsvingel), populationers demo-
grafiska utveckling (såpört) och det lokala ekosystemets eller samhällets
funktion och artsammansättning (ålgräs, darrgräs). Genetisk mångfald har
också möjliggjort den lokala anpassning som påvisats i många svenska arter
(t.ex. strandsnäcka, blåmussla, sill, storspigg, spåtistel, tall, vitklöver).

En art kan sägas utgöra summan av all genetisk variation inom arten. För
att en art skall ha möjlighet att utvecklas för att möta framtida miljöföränd-
ringar behövs genetisk mångfald. Oavsett om variationen är till nytta för
dagens populationer vet vi inte vilka egenskaper som blir nödvändiga i en ny
miljösituation. Alla populationer som försvinner innebär en förlust av gene-
tisk variation inför framtiden, i synnerhet om populationerna är genetiskt
särpräglade eller lokalt anpassade.

Sverige har få endemiska taxa på artnivå 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 många
genetiskt särpräglade populationer i området, dels sådana som kan urskiljas
taxonomiskt eller ekologiskt (t.ex. underarter och ekotyper), dels sådana som
endast kan urskiljas med molekylärgenetiska metoder. Genetiskt särpräglade
populationer finns bl.a. på Öland och Gotland, i Östersjön och på dess strän-
der, i fjällvärlden samt i det gamla odlingslandskapet. Denna mångfald har
uppstått som en följd av att populationer varit isolerade eller anpassat sig till
speciella miljöer i området. Det är kanske här vi återfinner de populationer
eller lokala anpassningar som krävs för att möta en storskalig miljöföränd-
ring som global uppvärmning.

Mänskliga aktiviteter kan ha negativa konsekvenser för den genetiska
mångfalden och därmed för anpassningsförmågan. Bland de problem som
berör vilda populationer i Sverige vill vi särskilt framhålla följande: 
(i) Varje förlorad population innebär en potentiell risk att värdefull genetisk

variation – och därmed anpassningsförmåga – också går förlorad. Detta
hot kan förvärras av framtida klimatförändringar: global uppvärmning
kan minska alpina arters utbredning så mycket att många särpräglade
populationer förloras i detta område.

(ii) Många arter som tidigare haft stora och sammanhängande utbredningar
i Sverige bildar nu små, isolerade populationer där slumpmässiga proces-
ser som genetisk drift och inavelseffekter gör sig gällande. Detta hot gäl-
ler inte bara sällsynta arter som t.ex. varg, utan kan på sikt också påver-
ka arter som fortfarande är relativt vanliga i jord- och skogsbruksland-
skapet. Å andra sidan tyder flera resultat på att det kan räcka med ett
litet antal immigranter eller inplanterade individer för att lindra de nega-
tiva effekterna av inavel. 

(iii) En potentiell risk för den genetiska mångfalden är det genflöde som sker
när främmande provenienser av skogsträd planteras ut för att öka virke-
sproduktionen, när uppfödda fåglar och fiskar sätts ut för jaktens eller
fiskets skull, eller när nyanlagda vägslänter besås med utländskt gräsfrö.
Eftersom utplanteringar inte alltid registreras är det svårt att uppskatta
omfattningen av dessa genflöden, men de kan på sikt leda till förändring-
ar i genpoolen hos de inhemska arter. Negativa effekter av genflöde mås-
te också beaktas i naturvårdsbiologiska projekt som avser förstärka
populationer genom att tillföra uppfödda individer eller individer från
andra, avlägsna populationer.

Med utgångspunkt från kunskapsöversikten och de identifierade hotfaktorer-
na efterlyser vi mer forskning kring följande generella frågeställningar:

Genetisk variation kontra miljöförändringar. Den globala uppvärmningen
kommer att innebära stora förändringar för svenska populationer och eko-
system, och att genetiska processer som genflöde och anpassning kommer att
spela stor roll för att möta dessa förändringar. Vi behöver mer kunskap för att
besvara följande frågor: Vilken roll kan Sveriges genetiskt särpräglade popula-
tioner spela för att möta en storskalig miljöförändring som t.ex. global upp-
värmning? Finns det tillräckligt med genetisk variation i relevanta miljöassoci-
erade egenskaper för att arter i Sverige skall kunna anpassa sig till förändring-
arna? Vilka populationer är mest värdefulla i detta avseende – de centrala eller
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de i kanten av utbredningsområdet? Finns det risk att genetiskt särpräglade
populationer går förlorade i de habitat som antas bli mest påverkade av global
uppvärmning? Vilka genetiska metoder är relevanta för att mäta populationers
framtida anpassningsförmåga (evolutionär potential)? Hur påverkar den gene-
tiska sammansättningen av arter som är huvudkomponenter i viktiga svenska
ekosystem dessas funktion, artsammansättning och stabilitet?

Genetisk mångfald efter genflöde och hybridisering. En del svenska popu-
lationer utsätts för ett omfattande genflöde från andra populationer genom
att människan introducerar främmande genotyper i området. Med tanke på
att många svenska populationer är genetiskt särpräglade är det viktigt att för-
stå hur detta genflöde påverkar de inhemska genpoolerna. Vilka genetiska
effekter har de omfattande utplanteringar som sker inom t.ex. skogsbruket
och fiskenäringen? Hur påverkas arter i naturliga gräsmarker av det genflöde
som sker när intilliggande vägslänter besås med främmande fröblandningar?
När är det lämpligt att tillföra främmande individer för att förstärka popula-
tioner med få individer, hög grad av inavel, eller som är dåligt anpassade till
ett förändrat klimat? När är sådana åtgärder skadliga? Hur bedöms varifrån
förstärkningarna skall tas?

I denna kunskapsöversikt undersöker vi också förutsättningarna för att
utveckla ett genetiskt övervakningsprogram för utvalda arter. Vi föreslår att
detta program fokuseras på arter med negativ populationsutveckling och/eller
arter vars genpooler löper risk att påverkas av habitatfragmentering, ett stort
inflöde av främmande gener eller en alltför hård beskattning. 

Valet av undersökningsmetod bestäms av vilken art som studeras och vad
som skall övervakas. Beträffande de arter som skall studeras med molekylärge-
netiska metoder understryker vi behovet att samla in prover vid upprepade till-
fällen och lagra dessa på ett tillförlitligt sätt så att långsiktiga trender kan under-
sökas. Vi föreslår att man inventerar det djur- och växtmaterial som finns på
museer och genbanker samt påskyndar digitaliseringen av kataloger över de
material som förvaras. Mycket av detta material kan fungera som ett referens-
material i genetiska övervakningsprogram. Slutligen föreslår vi att man bygger
upp en organisation med syfte att hantera insamlingen och lagringen av insamla-
de prover, för att på så sätt garantera en kontinuitet i övervakningsprogrammen.

Det finns flera vetenskapliga frågor som behöver belysas under utveck-
lingen av de genetiska övervakningsprogrammen: Hur särskiljer man ”nor-
mala” förändringar från ”onormala” som skulle kunna utgöra ett hot mot
mångfalden? Hur bör datainsamlingen och den laborativa och analytiska
metodiken läggas upp för att effektiv övervakning skall kunna utföras?

Det nationella handlingsprogrammet bör i första hand omfatta den forsk-
ning och det genetiska övervakningsprogram som föreslås i denna kunskaps-
översikt. Dessutom föreslår vi att handlingsprogrammet mynnar ut i riktlinjer
för hur man motverkar genetiska problem i de övervakade populationerna
och vid de stödutsättningar som föreslås i flera svenska åtgärdsprogram.
Handlingsprogrammet bör också ha som mål att utveckla riktlinjer för utsätt-
ningar och effektiva system för registrering av alla de utsättningar som sker
inom jord- och skogsbruket, i fiskenäringen, och för insåning i samband med
vägbyggen och liknande.
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13. Bilagor

13.1 Molekylära markörer

13.1.1 Sekvensering
Det mest direkta sättet att göra en molekylärgenetisk undersökning av en
organism är att sekvensera en bit av en DNA-molekyl. När en DNA-molekyl
sekvenseras tar man reda på i vilken inbördes ordning nukleotiderna sitter i
det DNA-avsnitt som ska undersökas. Det betyder att denna molekylärgene-
tiska metod ger högsta möjliga upplösning, de flesta andra metoder studerar
genetisk variation indirekt genom att istället studera de skillnader som för-
ändringar i DNA-sekvensen resulterar i. Innan PCR-tekniken utvecklades var
sekvensering en långsam, komplicerad och dyrbar metod. Nuförtiden har
PCR-tekniken tillsammans med andra typer av tekniska framsteg medfört att
sekvensering har blivit både billigare och allt mindre tidskrävande. Som vid
all PCR-kopiering av DNA-strängar behövs två primer-molekyler som passar
på var sida om det DNA-avsnitt som ska kopieras. För vissa gener finns det
idag även primrar som passar på genens flankerande DNA-region hos fler än
en art (s.k. universalprimrar). Det innebär att samma gen kan kopieras hos
flera arter med samma primrar, om arterna inte är allt för avlägset besläktade
med varandra. 

Alla typer av DNA kan sekvenseras, nukleärt och det som återfinns i
mitokondrier och kloroplaster, både avsnitt som innehåller gener eller som
inte kodar för några genprodukter. När nukleärt DNA ska sekvenseras måste
man ta hänsyn till att det kan finnas två olika alleler (hos diploida individer)
till det lokus som ska undersökas. Det finns flera metoder som tar hänsyn till
detta, både laborativa eller analysmässiga. 

Idag sker i princip all sekvensering med hjälp av olika typer av sekvenser-
ingsmaskiner. Trots detta är det fortfarande relativt kostsamt att göra mole-
kylärgenetiska undersökningar genom att sekvensera ett stort antal individer,
men fortsatta tekniska framsteg kommer sannolikt att göra DNA-sekvenser-
ing till en alltmer använd metod i framtiden (Schlötterer 2004).

Den största fördelen med att använda sig av sekvensering som metod vid
en molekylärgenetisk undersökning är att när DNA-sekvenser jämförs med
varandra så jämförs de grundläggande genetiska förändringarna mellan
sekvenserna. Sekvensering avslöjar exakt vilka mutationer som inträffat. Om
en proteinkodande gen sekvenseras så är det möjligt att se om det skett några
förändringar i aminosyrasekvensen till följd av den mutation som inträffat i
DNA-sekvensen. Ytterligare en fördel är att metoden är kodominant, vilket
gör att heterozygoten kan skiljas från homozygoten.

Den främsta nackdelen med sekvensering är kostnaden. Det är dyrt att
sekvensera många individer vilket ofta behövs vid en molekylärgenetisk
undersökning av en organism. Kostnaden medför också att det blir dyrt att
sekvensera många lokus, oftast en nödvändighet om några slutsatser ur ett
genetiskt perspektiv ska kunna dras om organismen. Sekvenseras enbart en
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gen så säger 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 är en förkortning för engelskans "single nucleotide polymorphism", vil-
ket översatt till svenska blir enbaspolymorfi. När genetisk variation studeras
med hjälp av SNP-metoden så undersöks variationen i enskilda nukleotid-
positioner på flera ställen i genomet. Precis som namnet antyder är en
enbaspolymorfi en nukleotidvariation på en specifik position i genomet, dvs.
en nukleotidposition där alla individer i en population inte har samma sorts
nukleotid. Vanligtvis brukar varje SNP-position variera mellan två olika nuk-
leotider, men teoretiskt kan varje enbaspolymorfi ha fyra varianter, eftersom
det finns fyra olika nukleotider.

För att kunna studera genetisk variation med hjälp av enbaspolymorfier,
måste först de variabla nukleotidpositionerna hittas. Detta kan göras genom
att några gener (eller icke-kodande regioner) sekvenseras hos ett antal indivi-
der. När en variabel position är identifierad, tillverkas två PCR-primrar som
passar på var sin sida om den variabla nukleotiden, så att DNA-avsnittet kan
kopieras genom en PCR-reaktion. Sedan kan den variabla nukleotiden under-
sökas hos många individer utan att långa sträckor av DNA behöver sekvense-
ras hos varje individ. Det är positivt av två anledningar, för det första blir det
betydligt billigare att undersöka genetisk variation, speciellt hos många indi-
vider. För det andra betyder det att genetisk variation kan undersökas även i
DNA-prover som är delvis nedbrutna, vilket resulterar i att DNA bara finns i
kortare bitar. Det underlättar undersökningar där DNA-prover samlats in
utan att förhållandena varit optimala, vilket ofta är fallet vid genetiska under-
sökningar av vilda organismer. En annan positiv egenskap hos SNP-metoden,
är att heterozygoter går att skilja från homozygoter, metoden är kodominant.

Nackdelarna med SNP-metoden finns framförallt i utvecklingsstadiet. Det
är oerhört viktigt att många individer undersöks när de variabla nukleotidpo-
sitionerna ska identifieras hos en art. Undersöks för få individer så kommer
bara ett fåtal variabla nukleotidpositioner att hittas. Sannolikt kommer de
positioner med ovanliga alleler att missas helt, dvs. de positioner där de flesta
individer har samma nukleotid och bara ett fåtal individer har en avvikande
nukleotid. Att systematiskt missa positioner med ovanliga alleler (eng. acer-
tainment bias) ställer till problem när genetiska data ska analyseras (Frank-
ham m.fl. 2005; Allendorf & Luikart 2007).

13.1.3 Mikrosatelliter
Mikrosatelliter är korta DNA-sekvenser, en till sex nukleotider långa (ex.
ACA), som upprepas efter varandra flera gånger (ACAACAACAACAACA).
Mikrosatelliter finns spritt i genomet hos alla organismer, men anses inte ha
någon känd funktion normalt sett. Antalet upprepningar kan skilja sig åt mel-
lan och inom individer (hos diploida organismer eller sådana med högre ploidi-
nivå). En enskild mikrosatellit har alltid sitt specifika lokus hos en och sam-
ma art, och ibland kan mikrosatelliten även återfinnas i samma lokus hos
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närbesläktade arter. När molekylärgenetisk variation undersöks med hjälp av
mikrosatelliter så studeras förekomsten av de olika längdvarianterna, alleler-
na, i en population. Sedan 1980-talet har mikrosatelliter stadigt ökat i popu-
laritet, och de är idag en av de mest använda molekylärgenetiska markörerna
i genetiska studier av djur. 

Även studier av genetisk variation med mikrosatelliter kräver att man
använder sig av PCR-tekniken, med hjälp av primer-molekyler som passar till
mikrosatellitens flankerande region. Till skillnad från de två tekniker som
beskrivits tidigare i detta avsnitt, så studeras inte själva nukleotidsekvensen,
utan istället bestäms enbart mikrosatellitallelernas storlek. De PCR-kopierade
fragmenten får vandra i en gel (vanligtvis acrylamidgel), varefter proverna
synliggörs med någon lämplig teknik, vanligtvis genom infärgning av DNA.
Varje fragment framträder då som ett band vars storlek går att bestämma,
eftersom ett kortare fragment, (ACA)6, vandrar snabbare genom gelen än ett
längre fragment, (ACA)13. Idag används oftast sekvensmaskiner när en
mikrosatellitundersökning genomförs, men även då studeras enbart storleks-
skillnaden mellan allelerna. 

De flesta mikrosatellitstudier görs av mikrosatelliter belägna i nukleärt
DNA, men det finns även mikrosatelliter i andra DNA-molekyler. I kloro-
plast-DNA återfinns mikrosatelliter som blivit mycket välanvända i mole-
kylärgenetiska studier av växter, eftersom resten av kloroplasten ofta inte är
speciellt variabel. Kloroplastmikrosatelliter består oftast av upprepningar av
en enda nukleotid och upprepas sällan mer än 15 gånger (Allendorf & Lui-
kart 2007).

Anledningen att mikrosatelliter blivit en sådan populär markör i mole-
kylärgenetiska undersökningar är många. De är mycket variabla, kodomi-
nanta, och enkla att använda. Mikrosatelliter går också att använda om
DNA-kvaliteten är låg. Dessutom går det snabbt att genomföra en genetisk
undersökning med mikrosatelliter även på många individer. Förutom detta är
metoden relativt billig att använda när den väl har utvecklats. I vissa fall kan
mikrosatellitprimrar från en närbesläktad art användas vid genetiska studier
av arter där ännu inga mikrosatelliter utvecklats. 

Den största nackdelen med mikrosatellitmetoden är att det är relativt dyrt
och ganska komplicerat att utveckla metoden. För varje ny art som ska stude-
ras måste oftast metoden avpassas och utvecklas på nytt, även om det ibland
går att använda primrar från närbesläktade arter (se ovan). En annan nackdel
är att det inte går att upptäcka de förändringar i DNA som inte orsakar stor-
leksförändringar av en mikrosatellitallel (Frankham m.fl. 2005; Allendorf &
Luikart 2007) .

13.1.4 RFLP
RFLP står för engelskans "restriction fragment length polymorphism" (unge-
fär: längdvariation av restriktionfragment). Det var en av de första metoder-
na som undersökte sekvensvariation hos olika DNA-molekyler, vilket beror
på att de ursprungliga RFLP-metoderna inte är beroende av PCR-tekniken
för att genomföra en molekylärgenetisk studie. Istället används 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-strängen vid
denna igenkänningssekvens. Det resulterar i en mängd DNA-fragment. 

Den ursprungliga RFLP-tekniken användes både för att undersöka
sekvensvariation i nukleärt och mitokondriellt DNA, vilket kräver lite olika
tekniker. Idag har man nästan uteslutande övergått till att använda sig av
PCR-baserade RFLP-tekniker för alla typer av DNA.

För att undersöka sekvensvariation i ett specifikt lokus i nukleärt DNA
med den ursprungliga RFLP-tekniken, så måste först DNA renas varefter
DNA-molekylen klipps med ett restriktionsenzym. De olika långa 
DNA-fragmenten separeras sedan genom att de får vandra i en gel. Sekvens-
variationen i ett speciellt lokus kan sedan studeras genom att detta lokus 
synliggörs med hjälp av en speciell teknik (eng. Southern blotting). Först görs
DNA-fragmenten i gelen enkelsträngade varefter de förs över till ett membran.
Membranet med de enkelsträngade fragmenten läggs sedan i en lösning som
innehåller en mängd, radioaktivt inmärkta, enkelsträngade kopior med en
specifik nukleotidsekvens (sonder). Sondens nukleotidsekvens är konstruerad
så att den passar till specifika DNA-sekvenser som bara återfinns i det lokus
som ska undersökas. De radioaktivt inmärkta sonderna fastnar på 
DNA-fragment i det intressanta lokuset. Till sist synliggörs fragmenten
genom att membranet läggs på en fotografisk film, där de radioaktiva 
fragmenten framträder som svarta band på filmen. Om det lokus som under-
söks innehåller ett eller flera igenkänningsställen för restriktionsenzymet, så
kommer det enskilda lokuset att representeras av flera band. Finns inte något
sådant igenkänningsställe kommer lokuset att framträda som ett band, som
på grund av sin storlek inte vandrat lika långt i gelen.

Fördelarna med denna RFLP-teknik är att den är kodominant, och att
variation i kända gener kan undersökas. Nackdelarna är att tekniken är
mycket kostsam, det måste finnas kända sonder för det lokus som ska under-
sökas, och det krävs stora mängder DNA, vilket omöjliggör studier i de fall
då DNA-kvaliteten är låg.

En speciell typ av RFLP-studier var mycket populära i molekylärgenetiska
undersökningar av djur innan sekvenseringstekniken blev enklare och billiga-
re. Det var RFLP-studier av mitokondrie-DNA (mtDNA-RFLP). Det går till
så 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 mängd mtDNA-fragment som synliggörs
genom att allt mtDNA färgas in. Det resulterande bandmönstret kan sedan
jämföras mellan individer. Eftersom mtDNA-genomet är betydligt mindre än
det nukleära genomet kan hela genomet färgas in och ändå ge ett överskådligt
bandmönster. 

Fördelarna med mtDNA-RFLP-tekniken är den är betydligt enklare och
billigare än RFLP-metoden för nukleärt DNA eftersom inga sonder behövs.
Nackdelarna är att den är betydligt mer komplicerad och dyrare än de PCR-
RFLP metoder som används idag. 

Efter upptäckten av PCR-tekniken så har PCR-baserade RFLP-tekniker
ersatt den ursprungliga sondbaserade tekniken (PCR-RFLP). Den genetiska
undersökningen går till så att det lokus som ska studeras PCR-kopieras med
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hjälp av två primrar belägna på 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 får vandra i en gel. Fragmenten
synliggörs sedan direkt i gelen, genom någon metod som färgar DNA, vilket
både är betydligt enklare och billigare än den ovan beskrivna sondtekniken.
DNA-infärgning är möjlig eftersom det lokus som ska studeras finns i miljon-
tals kopior medan allt annat DNA bara finns i ett fåtal kopior, och inte kom-
mer att synas vid infärgningen. 

Fördelarna med den PCR-baserade RFLP-tekniken är att den är billig,
enkel, och att många individer kan undersökas på kort tid. Den främsta nack-
delen är att det bara är en bråkdel av den genetiska variationen i ett lokus
som synliggörs med denna teknik t.ex. jämfört med om hela lokuset sekvense-
ras. PCR-baserade RFLP-metoder är därför speciellt användbara i de fall när
man redan känner till att ett lokus finns i någon eller några varianter och ett
stort antal individer ska undersökas för att ta reda på hur vanliga dessa alleler
är i en viss population (Frankham m.fl. 2005). 

13.1.5 SSCP
SSCP är en förkortning för engelskans "single strand conformational poly-
morphism" (ungefär: enkelsträngade [fragment med] formvariationer). Det är
en metod där den molekylärgenetiska variationen studeras indirekt genom att
undersöka hur genetiska förändringar av ett avsnitt av en DNA-sekvens
resulterar i fragment med olika tredimensionell form. SSCP-metoden har
framförallt använts för att undersöka genetisk variation av mtDNA och ett
fåtal nukleära lokus (t.ex. MHC). 

En molekylärgenetisk undersökning med SSCP-metoden innebär först att
det DNA-avsnitt som ska studeras PCR-kopieras, varefter PCR-produkten
hettas upp så att de två komplementära DNA-strängarna separeras från
varandra. Omedelbart efter upphettning kyls PCR-produkten ned så att de
två DNA-fragmenten hålls separerade. Den låga temperaturen medför att de
enkelsträngade fragmenten "viks ihop" var för sig, under långsam avsvalning
hade de istället sammanfogats med varandra och antagit dubbelspiralform.
De enkelsträngade DNA-fragmentens tredimensionella form varierar beroen-
de på vilken nukleotidsekvens de har. Fragmenten separeras på en gel som
hålls på samma låga temperatur (under 10°C) för att de ska behålla sin tredi-
mensionella form. Det innebär att med SSCP-metoden så separeras DNA-
fragment inte (bara) på grund av att de är olika stora utan även beroende på
den form de enkelsträngade fragmenten antagit. De två enkelsträngade DNA-
fragmenten från en och samma PCR-produkt kommer att genera två band på
gelen, till skillnad från andra molekylärgenetiska metoder som separerar
DNA-fragmenten bara beroende på storlek. Det beror på att de båda
enkelsträngade DNA-fragmenten har olika nukleotidsekvens eftersom de är
komplementära med varandra (observera att fragmentens genetiska informa-
tion däremot är identisk på de båda enkelsträngade fragmenten). 

Fördelarna med SSCP-metoden är framför allt att den klarar att skilja
fragment med mycket små genetiska skillnader åt. Två individer vars DNA-
fragment bara skiljs åt på 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 enkelsträngade version trots att de har exakt samma
längd. Andra fördelar är att metoden är kodominant (kan skilja heterozygo-
ter från homozygoter), samt att den är billigare att använda än sekvensering.

Den största nackdelen med SSCP-metoden är att formen på det
enkelsträngade fragmentet är mycket känslig för olika experimentella förhål-
landen under själva gelseparationsstadiet. Förändras temperaturen någon
grad kan fragmentens form förändras och därför kan det ta lång tid innan det
optimala gelförhållandet har hittats, speciellt om man behöver separera frag-
ment med små genetiska skillnader. Detta har gjort att SSCP-metoden idag
oftast ersatts av sekvensering av det fragment som ska studeras trots att den
senare metoden är betydligt dyrare (Frankham m.fl. 2005).

13.1.6 Multilokustekniker – minisatelliter
Minisatelliter består av korta DNA-sekvenser, men de är betydligt längre än
mikrosatelliter. Minisatelliternas bassekvens har en ungefärlig längd av 20 till
hundratals baspar, som upprepas efter varandra olika många gånger och ska-
par minisatelliter av olika längd. Molekylärgenetiska studier med minisatelli-
ter var populära innan användandet av mikrosatelliter började öka, och var
ursprungligen en teknik som användes inom rättsmedicinen. Minisatellittek-
niken är den första multilokustekniken, som kallas så eftersom många lokus
undersöks på samma gång. Idag används minisatellittekniken mestadels till
t.ex. faderskapsanalyser. 

För genetiska analyser med minisatelliter används inte heller PCR-tekni-
ken, utan istället används renat DNA som klipps med restriktionsenzymer,
precis som beskrivits i förra avsnittet. Det resulterar i en mängd DNA-frag-
ment av olika storlek som sedan separeras genom att de får vandra i en gel.
Vissa av fragmenten innehåller minisatelliter och dessa kan synliggöras genom
samma teknik som användes för att studera nukleära lokus med RFLP-meto-
den, som beskrivits i detalj i förra avsnittet. Skillnaden med minisatellitmeto-
den är att sonden är en enkelsträngad kopia av minisatellitens bassekvens. De
radioaktivt inmärkta minisatellitsonderna fastnar på alla DNA-fragment som
innehåller en minisatellit, vilket betyder att många lokus inmärks samtidigt.
Precis som med RFLP-metoden så synliggörs fragmenten genom att membra-
net läggs på en fotografisk film, så att de radioaktiva fragmenten framträder
som svarta band på filmen. Varje individ representeras nu av en kolumn med
en mängd svarta band. Jämförs kolumnerna från flera individer kan man hitta
skillnader mellan dem, eftersom vissa individer har band där andra individer
inte har det. Det beror på att minisatelliterna i de olika fragmenten inte har
samma längd, en del har få upprepningar av bassekvensen andra många upp-
repningar. Det var detta som inspirerade till minisatellitteknikens populär-
namn, på engelska "fingerprinting" (fingeravtryck), eftersom minisatelliterna
var så variabla att varje individ fick ett unikt "DNA fingeravtryck". 

Det finns tre stora fördelar som är gemensamma för alla multilokustekni-
ker. Den första är att många delar av genomet kan studeras samtidigt. Den
andra är att ingen genetisk information alls behövs om en viss organism
innan en molekylärgenetisk studie kan utföras på organismen. Den tredje är
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slutligen att multilokustekniker ofta är väldigt variabla. Tyvärr finns även
ganska många nackdelar, gemensamma för alla multilokusmetoder. Ett pro-
blem är att det vanligtvis inte går att veta vilka band som tillhör samma
lokus, vare sig banden jämförs mellan individer eller inom en individ. Efter-
som banden enbart separeras beroende på storlek, är det oftast omöjligt att
veta vilka band som hör ihop. Två band som ligger i närheten av varandra
hos två individer kan ju vara olika långa minisatelliter i samma lokus, men
det kan ju också vara två helt skilda minisatelliter från två olika lokus i geno-
met som råkar vara nästan lika långa. Det innebär att man med multilokus-
metoder bara kan registrera om det finns ett band på ett specifikt ställe på
gelbilden eller om bandet saknas. Eftersom multilokusmetoder bara kan ha
två varianter på varje enskild bandplats, närvaro eller frånvaro av ett band,
innebär det i praktiken att varje bandplats fungerar som ett "lokus" med två
alleler. Genom att undersöka fler individer i en population hittas bara fler
"lokus", aldrig fler alleler. Ett minisatellit-"lokus" blir då betydligt mindre
variabelt jämfört med t.ex. ett mikrosatellitlokus som kan ha många alleler i
en population, och det kan behövas upp emot tiotalet minisatellit-"lokus" för
att ge samma mängd information som ett mikrosatellitlokus.

En av de största nackdelarna med multilokusmetoder är att de är "domi-
nanta", dvs. det går inte att skilja heterozygoten från 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 är homozygot eftersom
ingen av de båda kromosomerna genererar ett band på just det stället. Om
bandet syns, kan det betyda två saker. Antingen är individen homozygot.
Bandet som syns är då egentligen två band (på exakt samma ställe eftersom
allelerna är likadana), som inte går att skilja åt. Eller så är individen heterozy-
got, och bara en av kromosomerna har den allel som generar ett band på det
specifika stället, medan den andra kromosomen har en allel som inte genere-
rar ett band precis där. Individer som uppvisar ett band går givetvis inte att
skilja åt. Som nämnts tidigare medför detta att många analysmetoder inte går
att använda med sådana dominanta genetiska data. 

Förutom de egenskaper som är gemensamma för alla multilokusmetoder
finns det även andra egenskaper med minisatellitmetoden som sådan. Den
största fördelen är att minisatellitmetoden är mycket variabel, medan den
främsta nackdelen är att det krävs mycket stora mängder DNA för att
genomföra en minisatellitundersökning. Det innebär att enbart DNA av hög
kvalitet kan användas. Det har medfört att minisatellittekniken idag mer eller
mindre ersatts av PCR-baserade multilokustekniker i många populationsge-
netiska studier (Frankham m.fl. 2005).

13.1.7 PCR-baserade multilokustekniker 
Trots de till synes många nackdelarna med multilokustekniker så utvecklas
hela tiden nya varianter, i detta avsnitt kommer vi att beskriva några av dem.
Gemensamt för dessa mer moderna multilokustekniker, som detta avsnitt ska
handla om, är att de alla är PCR-baserade. Det medför en stor fördel jämfört
med minisatellittekniken, nämligen att inte lika stora mängder DNA behövs
för att genomföra en molekylärgenetisk undersökning. 
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Även dessa multilokustekniker är behäftade med samma fördelar (stor del
av genomet undersöks samtidigt, ingen genetisk information om organismen
krävs, mycket variabla) och nackdelar (svårt att identifiera vilka band som
hör till samma lokus, endast närvaro eller frånvaro av band kan registreras,
heterozygoten kan inte skiljas från en av homozygoterna) gemensamma för
alla multilokustekniker, och som beskrevs i detalj i förra avsnittet. 

13.1.7.1 RAPD
RAPD är en förkortning av engelskans ”randomly amplified polymorphic
DNA” (ungefär: slumpartad kopiering av polymorft DNA). Med denna PCR-
baserade teknik så används en kort primer, endast ca 10 baspar lång, med en
sekvens där de ingående nukleotidernas inbördes ordning bestäms av slum-
pen. Vanligtvis vid PCR-reaktioner används två primrar, med var sin bestämd
nukleotidsekvens som passar till området på var sida om det DNA-avsnitt
som ska kopieras. Vid en molekylärgenetisk undersökning med RAPD-tekni-
ken, används bara denna enda korta slump-primer i en PCR-reaktion som
kopierar slumpartade DNA-avsnitt belägna var som helst i genomet mellan
två ställen där slump-primern har bundit. De kopierade DNA-fragmenten får
olika storlek och separeras genom att vandra i en gel. Om det skett en muta-
tion i DNA-sekvensen hos en individ, precis på det ställe där primern ska bin-
da, medför detta att den individen kommer att sakna ett band på gelen där
andra individer utan denna mutation, har ett band. 

Förutom de för- och nackdelar gemensamma för alla multilokustekniker
har RAPD-tekninken en annan stor nackdel. Det har nämligen visat sig att
det kan vara mycket problematiskt att få samma resultat när PCR-kopiering
upprepas med samma individer, speciellt mellan forskningslaboratorier, men
ibland även i samma forskningslaboratorie. Det har bl.a. att göra med att de
slump-primrar som används är så korta att det inte är säkert att de alltid fast-
nar på samma ställe på den DNA-molekyl som ska undersökas. Små (ofrivilli-
ga) förändringar av förhållandena under PCR-kopieringen, eller något annat
laborationssteg, kan generera resultat som inte överensstämmer med varand-
ra. Detta har lett till att vissa vetenskapliga tidskrifter inte längre publicerar
studier som enbart använt sig av RAPD-metoden. På grund av att RAPD-tek-
niken är känslig för förändrade lab-förhållanden är metoden även känslig för
dålig DNA-kvalitet.

RAPD-metoden har i större utsträckning använts i genetiska undersök-
ningar av växter än i molekylärgenetiska studier av djur. Det kan bero på att
det finns många andra lika variabla tekniker att använda för de flesta djur-
grupper, så att man kunnat undvika att använda denna ganska osäkra metod.

13.1.7.2 AFLP
I litteraturen nämns ofta att AFLP är en förkortning för engelskans ”amplifi-
ed fragment length polymorphism” (ungefär: kopierade fragment med längd-
variationer), men upphovsmännen döpte AFLP-tekniken eftersom den hade
stora likheter med RFLP-tekniken (Vos m.fl. 1995; se Allendorf & Luikart
2007). Upphovsmännen menar att utläsningen av förkortningen inte är speci-
ellt lyckad eftersom, som vi snart ska berätta, den variation som metoden
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visar inte beror på längdvariationer i DNA-sekvensen. Den variation som
detekteras med AFLP-metoden beror istället på nukleotidvariation i DNA-
sekvensen som gör att restriktionsenzymer inte klipper DNA-strängen på
samma ställe hos alla individer.

I det första steget av en molekylärgenetisk undersökning med AFLP-meto-
den klipps ett prov av genomiskt DNA med två restriktionsenzymer, som
känner igen två olika nukleotidsekvenser i genomet. Detta resulterar i många
DNA-fragment vars storlek skiljer sig åt. För att göra det möjligt att kopiera
fragmenten med PCR-tekniken låter man sedan fragmenten fogas ihop
(ligera) med korta syntetiska DNA-fragment vars nukleotidsekvens är känd.
Sedan kopieras fragmenten med hjälp av två PCR-primrar som passar ihop
med sekvensen på de syntetiska DNA-fragmenten som nu sitter i änden på
alla de DNA-fragment som restriktionsenzymerna skapade. För att inte alla
fragment ska kopieras, har de båda primrarna förlängts med en till tre slump-
mässigt utvalda nukleotider så att de slumpmässigt utvalda nukleotiderna
måste passa ihop med nukleotidvariationen i de DNA-fragment som ska
undersökas för att hela fragmentet ska kopieras. De PCR-kopierade fragmen-
ten separeras sedan i en gel där fragmenten vandrar olika långt beroende på
att korta fragment vandrar längre än de långa fragmenten. Skillnader i band-
mönster mellan individer beror b.la. på att det inträffat mutationer i nukleo-
tidsekvensen på vissa av restriktionsenzymernas igenkänningsställen.

AFLP-metoden är den multilokusmetod som är flitigast använd, vilket till
stor del beror på att metoden generar resultat som är lätta att reproducera
och jämföra mellan studier och olika laboratorier. För att vara en multilokus-
metod är den inte heller speciellt känslig för DNA av dålig kvalitet (Mueller
& Wolfenbarger 1999). En av de största fördelarna med AFLP-metoden är
att den kan anpassas precis till den nivå av genetisk variation man vill under-
söka. Genom att använda olika restriktionsenzymer samt variera de slump-
mässigt utvalda nukleotidernas antal så kan fler eller färre band genereras
beroende på om den genetiska skillnaden mellan individerna är stor eller liten
(Bensch & Åkesson 2005). AFLP-metoden anses vara den mest pålitliga av
alla multilokustekniker i och med att resultat från en AFLP-studie är lätta att
reproducera (Bensch & Åkesson 2005). Förutom dessa fördelar delar AFLP-
tekniken de fördelar och nackdelar som alla multilokustekniker har (Frank-
ham m.fl. 2005; Allendorf & Luikart 2007).

13.1.7.3 IRAP, PINE, ISSR
Förutom mini- och mikrosatelliter finns även andra typer av DNA-avsnitt
som kan återfinnas på fler än ett ställe i genomet. En typ av sådana DNA-
avsnitt är s.k. retrotransposoner, som är relativt långa DNA-avsnitt, från
hundratals till tusentals nukleotider långa. Retrotransposoner har en märklig
egenskap, de kan nämligen kopiera sig själva och sedan klippa in sig på helt
andra ställen i genomet via ett speciellt enzym. Retrotransposoner är mycket
vanliga och finns i tusentals kopior i genomet både hos växter och djur. 

IRAP (Kalandar m.fl. 1999) och PINE (Spruell m.fl. 1999) är två multilo-
kustekniker som använder sig av olika typer av retrotransposoner för att hitta
genetiska skillnader mellan individer. IRAP står för engelskans ”interret-
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rotransposon amplified polymorphisms” (ungefär: polymorfa [fragment]
kopierade mellan retrotransposoner). PINE ska utläsas ”paired interspersed
nuclear elements” (ungefär: utspridda nukleära element som paras ihop).
Båda dessa metoder utnyttjar det faktum att retrotransposonerna inte alltid
sitter på samma ställen hos alla individer. Eftersom retrotransposonens nukle-
otidsekvens är känd, kan PCR-primrar som passar till den ena änden av ett
speciellt retrotransposonfragment tillverkas. Men istället för att kopiera själ-
va retrotransposonen så är primern vänd bort ifrån den, vilket resulterar i att
DNA-sekvensen mellan retrotransposonerna kopieras istället. Fragmenten,
vars längd kan skilja sig åt hos olika individer separeras på en gel, precis som
de flesta andra metoder. 

ISSR betyder ”inter-simple sequence repeats” (ungefär: mellan mikrosatel-
liter; mikrosatelliter kallas ibland ”simple sequence repeats” på engelska).
Denna metod liknar de båda retrotransposonmetoderna beskrivna ovan. Men
med ISSR-metoden så kopieras DNA-sekvenser mellan mikrosatelliter, genom
att man tillverkar PCR-primrar som passar till själva mikrosatelliten. ISSR-
tekniken har nästan uteslutande använts i molekylärgenetiska studier av väx-
ter.

Jämfört med andra multilokusmetoder så är IRAP-, PINE- och ISSR-
metoderna ansedda som mer pålitliga än RAPD-metoden eftersom det är lät-
tare att reproducera resultat med dessa tre metoder. Anledningen till detta är
framför allt att de primrar som konstrueras för IRAP-, PINE- och ISSR-
metoderna är längre och därför mer pålitliga att använda. Vissa problem med
att upprepa resultat från ISSR-studier har ibland kunnat iakttas, och ingen av
dessa tekniker anses vara lika pålitliga som AFLP-metoden (Bussell m.fl.
2005). IRAP, PINE och ISSR är också något lättare att använda i laboratoriet
jämfört med t.ex. AFLP eftersom denna metod kräver mer förberedelse och
fler laborativa steg (Allendorf & Luikart 2007).

13.1.8 Genomik
Genomiken definieras som genetiska undersökningar av både struktur och
funktion hos ett mycket stort antal gener och inkluderar bl.a. ämnen som
funktionsgenomik där funktionen av olika DNA-sekvenser undersöks. Ett av
de angreppssätt som i framtiden kan bli användbart inom studier av vilda
växter och djur är populationsgenomiken (eng. population genomics). Inom
populationsgenomiken studeras den genetiska variationen hos många mole-
kylärgenetiska markörer, t.ex. kodande gener och markörer vars specifika
plats på en kromosom är känd, hos många individer från flera populationer. 

Det finns åtskilliga fördelar med ett sådant angreppssätt. En av de största
fördelarna med att studera många lokus är att man i större utsträckning und-
viker att dra felaktiga slutsatser om t.ex. en populations evolutionära historia
eftersom slutsatserna baseras på de mönster som många gener ger. Det blir
också lättare att identifiera vissa lokus, nukleotider eller kromosomregioner
som visar avvikande mönster och därför kan vara påverkade av naturlig
selektion på olika sätt. Det medför i sin tur att man direkt kan studera den
molekylära variationen av gener som har betydelse för en organism ur ett
evolutionärt perspektiv.
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I dag är fortfarande populationsgenomiska studier av naturliga populatio-
ner relativt ovanliga eftersom de är förhållandevis resurskrävande. Dels behö-
ver ett stort antal molekylära markörer utvecklas (dessutom bör deras specifi-
ka plats på kromosomen vara känd) och dels måste det finnas möjlighet att
göra storskaliga genotypbestämningar. Trots det kommer förmodligen antalet
populationsgenomiska studier bli allt vanligare inom en snar framtid efter-
som de data som sådana studier genererar ger mycket användbar information
om evolutionära processer (Allendorf & Luikart 2007).

13.2 Beräkning av genetiskt effektiv 
populationsstorlek (Ne)

13.2.1 Beräkning från förändring i heterozygotigrad
Man kan beräkna ett ”indirekt” värde på genetiskt effektiv populationsstor-
lek för en generation (Ne) eller flera generationer (harmoniskt medelvärde Ne)
genom att mäta förändringen i observerad genomsnittlig heterozygotigrad H
i ett antal lokus (minst 15 och helst ca 30-50 st.) från en generation (t = 0) till
en annan (generationen t).

Eftersom antalet lokus och antalet generationer som regel är begränsade i
den här typen av studier antas ny heterozygoti som skapas av mutation vara
försumbar. Andelen heterozygoti som återstår efter t generationer förväntas
bero på den genomsnittliga effektiva populationsstorleken  Ne enligt:

13.2.2 Direkt beräkning för en population: svenska gölgrodor
Ett svenskt exempel på jämförelse av beräknad populationsstorlek (N) från
ekologiska studier och beräknad genetiskt effektiv populationsstorlek är göl-
grodor (Rana lessonae) som studerats längs norra Upplandskusten 1983-
1995 (t.ex. Sjögren 1991, Sjögren-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 sommarhalvåret var omringad av ett plaststängsel med
fallfällor som inventerades dagligen (Sjögren 1991, Stensjö 1998).

I studiedammen fann Sjögren (1991) en relativt tydligt avgränsad generation
av vuxna gölgrodeindivider bestående av 210 hannar och 117 honor deltog i
leken 1985-1988. Den effektiva populationsstorleken för gölgrodorna i dammen
beräknad enbart med hänsyn till könskvoten bland de 80 gölgrodor, 32 honor
(Nf = 32) och 48 hannar (Nm = 48), som parade sig 1985-1988 blev då

Ht

H0

1

2Ne

= 1 –

t

4 • N f • Nm

( N f + N m )

4 • 32 • 48

(32 + 48)
Ne = 77= =



Om även hänsyn tas till variationen i antal ungar som gölgrodorna produce-
rade under sina liv i populationen, så behöver antalet ungar som respektive
groda givit upphov till under sin livstid samt deras överlevnad till nästa gene-
rations fortplantning beräknas. Det visade sig att relativt få av de tusentals
gölgrodeynglen hann reproducera sig innan de dog p.g.a. rovdjur eller under
övervintringen. Bland de 327 gölgrodor 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 än en hona . Några av
honorna överlevde också så att de reproducerade sig mer än ett år. Samman-
taget beräknades de 327 gölgrodorna (N ) få i genomsnitt 3,4 + 7,5 avkom-
mor (k + SD) i nästa vuxna generation, och variansen i avkommor bland gro-
dorna (Vk = SD2) var 56. Den effektiva populationsstorleken blev då:

Om man även tog hänsyn till att de kalla somrarna 1985 och 1987 med-
förde mycket dålig respektive ingen yngelöverlevnad bland gölgrodorna i
dammen (Sjögren 1991) så blev k = 1,6, variansen Vk = 22, och Ne = 35.

I den lokala gölgrodepopulationen där totalt 327 individer blev vuxna
under en generation, kom alltså endast 80 individer att para sig på grund av
att så få honor överlevde till reproduktion p.g.a. predation (Sjögren 1991).
Om endast hänsyn tas till den sneda könskvoten bland de reproducerande
grodorna blir Ne = 77, och om därtill hänsyn tas till den beräknade variatio-
nen i antalet avkommor av de 80 gölgrodorna i nästa generation så blev Ne =
59 om hänsyn inte togs till vissa år med helt misslyckad reproduktion. Om
även hänsyn togs till dem så blev Ne = 35.

13.2.3 Effektiv populationsstorlek på metapopulationsnivå
När en art förekommer som en metapopulation (Hanski & Simberloff 1997)
i ett område, landskap, en region eller en världsdel, så kan inte den effektiva
populationsstorleken på en lokal – eller en enkel multipel av den – korrekt
återge ökningen av inavelsgraden i metapopulationen över tid. Även antalet
lokala (del)populationer (n) i metapopulationen, deras genomsnittliga effekti-
va storlek under lokalpopulationens livstid, och hur stor andel av lokalpopu-
lationerna som dör ut (  ) respektive nybildas genom kolonisering (m) varje
generation behöver beaktas. Tidsperspektivet för beräkningen blir därför
långt. Det innebär i sin tur att mutationshastigheten (  ) också behöver kvanti-
fieras. Maruyama & Kimura (1980) gav följande modell för en metapopula-
tions effektiva storlek, som bl.a. har förenklingarna att alla lokalpopulationer
har samma storlek över sina livstider (  ), och att genflödet är lika stort mel-
lan alla lokaler:
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Som en jämförelse med exemplet i Avsnitt 13.2.2 så gjorde Sjögren (1991)
en preliminär beräkning av den effektiva populationsstorleken för en regional
metapopulation med 30 lokalpopulationer och fann att           per generation
blev ca 450.

En annan möjlighet att skatta den genetiskt effektiva storleken av en
metapopulation är att simulera den med en demografisk populationsmodell
som också mäter populationernas förändring i heterozygotigrad över tiden,
t.ex. Vortex (Lacy 2000a, 2000b). Metapopulationens effektiva storlek kan
då beräknas ur ekvationen om andel återstående heterozygoti i Avsnitt 13.2.1
Simuleringen behöver dock en hel del demografiska data, bl.a. antalet lokala
populationer, ungefärligt antal honor och hannar i populationerna, samt data
om årlig överlevnad och reproduktion hos individerna etc. Berg & Sjögren-
Gulve (opubl. data) gjorde en preliminär sådan simulering och fann att
beräknat från Vortex-simulering av de 30 populationerna avvek mindre än
15% från värdet enligt Maruyama & Kimuras (1980) modell.

Summerat så var det beräknade Ne för lokalpopulationen 11-18% av
dess beräknade antal vuxna gölgrodor, och om gölgrodornas metapopula-
tionsstruktur med lokala utdöenden och nyetableringar i ett område också
beaktades innebär metapopulationen ett betydligt större           än en lokal-
populations Ne, dock bara ca hälften av multipeln n (jämför 450 med 30 • 35
= 1050).

N meta
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14. Ordlista

Adaptiv variation: se Kvantitativ genetisk variation.

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

AFLP: En molekylär multilokusteknik där den genetiska variationen under-
söks både med hjälp 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) på kromosomen. Olika alleler har olika
DNA-sekvenser. 

Allelfrekvenser: Den andel som varje enskild allel utgör 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 två olika arter. Hos organismer som kan föröka sig
asexuellt kan en ny art bildas omedelbart i och med en allopolyploidiser-
ing, eftersom återkorsning mellan den nybildade "arten" och någon av
föräldraarterna 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 från en och
samma art. Kan uppstå genom att en könscell av misstag blir diploid istäl-
let för haploid.

Baser: se Nukleotider.

Bassekvens: Synonym för nukleotidsekvens. En sträcka med nukleotider
(kvävebaser eller baser) som har en specifik inbördes ordning.

Deletion: En mutationsprocess där en eller flera nukleotider klipps bort från
en DNA-molekyl.

Diploid: En organism (eller cell) som har två uppsättningar (2n) av varje kro-
mosom. En av kromosomerna i varje par är nedärvd från modern och en
är nedärvd från fadern. Det innebär att varje cell (utom könscellerna) hos
en diploid organism har två fullständiga uppsättningar med varsin version
av den genetiska informationen.
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DNA: Deoxyribonukleinsyra, den molekyl som lagrar den genetiska koden.
Består av sockerarter, fosfater och fyra nukleotider (kvävebaser), adeno-
sin, guanin, cytosin och tymidin (A, G, C och T). Den inbördes ordningen
av de olika baserna kallas DNA-sekvens och utgör den genetiska koden.
En DNA-molekyl består av två komplementära strängar (arrangerade i en
dubbelspiral) som båda bär den fullständiga genetiska koden. Den ena
DNA-strängens nukleotider paras ihop med den andra strängens nukleo-
tider (A paras med T och G paras med C).

Dominant: (1) Egenskap hos alleler i ett lokus. En fullständigt dominant allel
bestämmer ensam en individs fenotyp i ett visst lokus, dvs. homozygoten
för den fullständigt dominanta allelen och heterozygoten kommer att ha
samma egenskaper, eftersom den andra (recessiva) allelens egenskaper
maskeras. En ofullständigt dominant allel maskerar inte den recessiva
allelens egenskaper helt, men heterozygotens egenskaper kommer fortfa-
rande ligga närmare den dominanta allelens fenotyp. (2) Egenskap hos en
molekylärgenetisk metod. En dominant metod kan INTE särskilja de
heterozygota individerna från de båda homozygoterna.

Effektiv populationsstorlek (Ne): Definieras som den fiktiva storleken av en
ideal population där den genetiska driften är lika stor som i den verkliga
populationen. Eftersom det finns flera effekter av den genetiska driften
(allelfrekvensförändringar, förlorad genetisk variation) så kan också de
effektiva populationsstorleken uppskattas från olika perspektiv (Avsnitt
3.4.3).

Effektivt neutrala alleler: Alleler som trots att de har en negativ effekt på sin
bärare istället för att deterministiskt minska i frekvens istället beter sig
precis som andra selektivt neutrala alleler p.g.a. att populationen är liten
vilket gör att allelens frekvens enbart påverkas av den genetiska driften.
Under vilka omständigheter en allel är effektivt neutral beror på hur stor
den effektiva populationsstorleken är och av det selektionstryck som ver-
kar på genotyperna som bär allelen.

Ekotyp: Populationer inom en art som är anpassade till en viss habitattyp,
jämför epityp.

Enbaspolymorfi: se SNP.

Endemisk: Art eller annat taxon som bara finns i ett geografiskt begränsat
område.

Epityp: Populationer inom en art som är tillfälligt anpassade till en viss växt-
lokal, jämför ekotyp.

"Equalisation of family sizes, EFS": (ungefär: utjämning av familjestorlekar).
En rekommendation för hur man kan maximera den effektiva popula-
tionsstorleken för individer som föds upp i fångenskap. Genom att mani-
pulera antalet avkommor per individ så att alla individer ger upphov till
lika många avkommor, kan den genetiska driften och minskningen av
genetisk variation hållas på en minimal nivå (i alla fall ur denna aspekt).
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Evolutionärt signifikanta enheter: Historiskt skilda grupper av populationer
inom en art från ett naturvårdsbiologiskt perspektiv. (eng. evolutionary
significant unit, ESU; Moritz 1994). 

Fenotyp: En organisms observerbara egenskaper. Det kan vara egenskaper
som pälsfärg eller förmågan att tillgodogöra sig viss typ av föda. En orga-
nisms fenotyp bestäms både av miljön 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 mått på selektionens inverkan på de olika genotyperna. Absolut
fitness definieras som det medelantal livsdugliga avkommor som indivi-
derna av en viss genotyp får. Relativ fitness är ett mått som är viktat efter
den av genotyperna som har högst absolut fitness. Den genotypen får då
ett relativt fitnessvärde på 1, medan den eller de genotyper som har lägre
absolut fitness kommer att få relativa fitnessvärden som är mindre än 1.

Fixerad: Om en population är fixerad för en allel i ett visst lokus betyder det
att det bara att finns denna allel i detta specifika lokus, dvs. alla individer
är homozygoter för 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 begrän-
sad tidsperiod, brukar man säga att populationen genomgått en flaskhals
(eng. bottleneck). En flaskhals resulterar dels i förändringar av allelfre-
kvenserna och dels i att den genetiska variationen minskar i populationen.

"Founder effect": (ungefär: effekt av nygrundande). En extrem form av flask-
hals, som kan uppstå när en ny population grundläggs genom att bara ett
fåtal individer koloniserar ett nytt område. 

Frekvensberoende selektion: En selektionsmodell som innebär att en specifik
genotyps fitness blir lägre ju vanligare genotypen är i populationen. Det
resulterar i att den genetiska variationen kan bibehållas i populationen.
Ett exempel är självinkompatibilitets-lokuset (S) hos vissa svampar och
blomväxter.

F-statistiken: Ett sätt att matematiskt beskriva hur den genetiska variationen är
fördelad på två hierarkiska nivåer (inom den lokala delpopulationen och
mellan delpopulationerna) för ett system av delpopulationer. F-statistiken är
det mest använda sättet att beskriva genetiska skillnader mellan delpopu-
lationer. 

Fullständigt dominant: se Dominant.

Gen: Ett avsnitt av en DNA-molekyl (eller RNA-molekyl, hos en del virus)
som kodar för en proteinmolekyl eller en RNA-molekyl. Dessa genpro-
dukter påverkar i sin tur hur en organism ser ut och fungerar. 
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"Genetic rescue effect": (ungefär: genetisk undsättning). En återställning av
fertilitet och överlevnad hos en population som varit inavlad eller blivit
genetiskt utarmad genom drift. Denna effekt beror på att migranter från
en annan population ofta bär med sig alleler som leder till högre vitalitet
och överlevnad, eftersom risken för att olika populationer fixeras för
exakt samma skadliga mutationer är mycket liten. Sådana "främmande"
gener gynnas av den naturliga selektionen och sprids snabbt i den lokala
genpoolen.

Genetisk drift: Den slumpartade förändring av allelfrekvenserna som sker i
alla ändliga populationer från en generation till den nästkommande. Den
slumpartade förändringen av allelfrekvenser är större ju mindre popula-
tionen är (Avsnitt 3.4.2). 

Genetisk korrelation: En samvariation mellan två egenskaper som beror på
att samma gen eller grupp av gener påverkar båda egenskaperna samti-
digt, eller att de två egenskaperna påverkas av olika gener som nedärvs
tillsammans. En genetisk korrelation beräknas ur genetiska varianser och
kovarianser, och varierar mellan -1 (perfekt negativ korrelation) och +1
(perfekt positiv korrelation). I de flesta fall försöker man beräkna genetis-
ka korrelationer som baseras på additiva (ko)varianser. 

Genetisk utarmning: Den förlust av genetisk variation som förväntas ske i
små isolerade populationer, eller populationer som genomgått perioder då
antalet individer varit mycket litet (flaskhalsar). 

Genetiskt modifierad organism (GMO): Organism som har en främmande gen
som på konstgjord väg förts in i organismen. Den främmande genen kallas
transgen och ärvs 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 två uppsättningar av all genetisk information.

Genomisk koadaptation: Den urvalsprocess som gynnar kombinationer av
gener som fungerar bra tillsammans. Dessa adaptiva genkomplex kan
vara olika för olika populationer och förklarar varför hybrider mellan
populationer kan få nedsatt fertilitet eller problem med t.ex. tillväxten.

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

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

Genotyp-miljö-interaktioner: Uppstår då olika genotyper från samma art
eller population reagerar olika när de utsätts för samma miljöförändring.
Detta fenomen innebär bl.a. att skattningen av den genetiska variationen
beror på i vilken miljö individerna vuxit upp.
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G-matris: En speciellt utformad tabell som sammanfattar flera egenskapers
genetiska varianser och kovarianser. Matrisen används i speciella beräk-
ningar för att förutsäga hur populationen förändras när det naturliga
urvalet verkar på flera egenskaper samtidigt. För att dessa beräkningar
skall bli rättvisande bör G-matrisen baseras på additiva (ko)varianser.

Gynnsam bevarandestatus: Centralt begrepp inom naturvårdsarbetet både
nationellt och internationellt (Box 10). Härstammar ursprungligen från
Habitatdirektivet (EU direktiv 92/43/EEG; dess artikel 1), men definieras i
Miljöbalken (Förordning 1998:1252). 

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

Hardy-Weinbergjämvikt: Om en population är i Hardy-Weinbergjämvikt för
ett visst lokus förändras inte allel- och genotypfrekvenserna i det lokus
som studeras från en generation till en annan, dvs. allel- och genotypfre-
kvenserna kommer att vara konstant över tiden (Avsnitt 3.4.1).

Hardy-Weinbergprincipen: En princip som säger att i en population diploida
organismer med sexuell förökning som inte påverkas av några evolutionä-
ra processer, förändras inte allelfrekvenserna i ett lokus från en generation
till nästa förutsatt att vissa antaganden om populationen är uppfyllda
(Avsnitt 3.4.1).

Hardy-Weinbergproportioner: Efter bara en generation av slumpmässig par-
ning kommer genotypfrekvenserna i en population att anta Hardy-Wein-
bergproportioner, detta inträffar även om populationen inte är i Hardy-
Winbergjämvikt (Avsnitt 3.4.1).

Heritabilitet: Den andel av den totala fenotypiska variationen som har gene-
tiska orsaker. Detta mått anger hur effektivt den naturliga selektionen kan
verka på populationen: ju högre heritabilitet desto mer kan medelvärdet
för egenskapen förändras som ett svar på urvalet. Denna princip gäller
under förutsättning att den aktuella egenskapen varierar oberoende av
andra egenskaper, och att den genetiska variationen har en stark additiv
komponent. En heritabilitet som endast beräknas utifrån den selekterba-
ra, additiva variansen kallas heritabilitet i snäv bemärkelse.

Heterosiseffekt: Uppstår då avkommor från korsningar mellan populationer
har högre livskraft och vitalitet än avkommor från normala korsbefrukt-
ningar inom populationer. Effekten brukar bero på att genpoolerna fixe-
rats för olika skadliga alleler, så att hybriderna kan maskera ett dåligt
anlag från den ena populationen med ett fungerande (ofta dominant)
anlag från den andra.

Heterozygot fördel: En form av selektion som innebär att det är heterozygo-
ten som har högre fitness än de båda homozygoterna, vilket innebär att
den genetiska variationen för detta lokus kommer att bevaras (synonym:
överdominans).
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Heterozygot nackdel: En form av selektion som innebär att den heterozygota
genotypen har lägst fitness. Då kan inget stabilt jämviktsläge uppstå och
denna selektionsform innebär att den genetiska variationen på lång sikt
försvinner ur populationen.

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

Homozygot: En individ som har två identiska kopior av samma allel i ett spe-
cifikt lokus.

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

Icke-additiva geneffekter: Uppstår då olika alleler – i samma eller olika lokus
– påverkar varandras effekter på fenotypen, t.ex. när dominanta alleler
döljer effekten av recessiva. Om den fenotypiska variationen mellan indi-
vider beror på många gener med icke-additiva effekter uppstår s.k. icke-
additiv genetisk variation. 

Icke-invasiv provtagning: (eng. non-invasive sampling). Provtagning som inte
kräver att organismen fångas in eller offras, vilket möjliggör molekylärge-
netiska undersökningar av ovanliga eller hotade arter. Ofta används spill-
ning, tappade fjädrar eller hår. Genererar oftast inte DNA av högsta 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 (tillväxt, överlevnad) eller fer-
tilitet som kan uppstå efter ökad inavel. Beror till övervägande del på att
skadliga recessiva alleler uttrycks i samband med den ökade homozygoti
som följer av inavel. Inavelskoefficienten (F) kan användas som ett mått
på inavel.

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

Introgression: Genflöde mellan arter. Om två arter hybridiserar och dessa
(fertila) hybrider korsar sig med någon av föräldraarterna kommer det ske
ett genflöde (introgression) mellan arterna, eller från den ena arten till den
andra.

Inversion: En mutationsprocess där en bit av DNA-molekylens dubbelspiral
klipps ut för att sedan klippas in på samma ställe efter att ha roterat 180°.

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

ISSR: (eng. inter-simple sequence repeats). En multilokusteknik som med
hjälp av PCR-tekniken kopierar DNA-sekvenser mellan mikrosatelliter
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för att hitta genetiska skillnader mellan individer (Bilaga 13.1.7.3).

Jämförande odling: se Transplantationsexperiment.

Karyotyp: En beskrivning av antalet och formen på kromosomerna i cellkär-
nan. En organisms karyotyp kan beskrivas om kromosomerna färgas in
och studeras i mikroskop under cellens delningsfas (mitos). Då är DNA-
molekylen upplindad runt proteiner vilket gör att kromosomen är förtä-
tad (kondenserad), och lätt kan färgas in.

Klader: Systematisk term för taxa som har en gemensam evolutionär historia.

Kloroplast-DNA: Det DNA som återfinns i kloroplasten hos växter.

Kloroplaster: Den organell i växter där fotosyntesen sker. Kloroplastens
haploida genom består av en cirkulär DNA-molekyl. 

Kodominant: (1) Egenskap hos alleler i ett lokus. Om allelerna i ett lokus är
kodominanta (additiva) kommer heterozygotens fenotyp anta ett
medelvärde av de båda homozygoternas respektive fenotyper, dvs. ingen
av allelerna är mer dominant än den andra. (2) Egenskap hos en mole-
kylärgenetisk metod. En kodominant metod kan särskilja de heterozygota
individerna från de båda homozygoterna (eng. co-dominant). 

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

Kopplingskartor: En schematisk karta som visar de uppskattade positionerna
för ett antal molekylära markörer på kromosomerna. Konstrueras genom
att följa nedärvningen av markörerna i de hybrider som bildas efter en
korsning mellan två olika arter eller populationer. Används bl.a. för att
lokalisera kromosomsegment som kodar för kvantitativa egenskaper,
"Quantitative Trait Loci (QTL)".

Kromosomer: Bärare av genomet (arvsmassan) och finns i cellkärnan. En kro-
mosom består av en lång DNA-molekyl (där generna och icke-kodande
DNA-avsnitt sitter uppradade i sina specifika lokus) som är upplindad
runt olika typer av stödproteiner. Det är bara när en cell ska delas som
kromosomens DNA är tätt packat (och kan göras synlig i mikroskop), vid
alla andra tillfällen har kromosomerna en lös struktur.

Kromosomraser: Raser som har olika karyotyp. Det finns exempel på arter
med kromosomraser inom ett flertal organismgrupper (t.ex. blomväxter,
insekter, ödlor, däggdjur). Avkommor mellan individer av skilda kromo-
somraser har ibland nedsatt fruktsamhet.

Kvantitativ genetisk variation: Genetisk variation som uttrycks i kvantitativa
fenotypiska egenskaper. Omfattar många av de morfologiska, fysiologiska
och beteendemässiga egenskaper som påverkar individers och populatio-
ners fertilitet och överlevnad. Kvantitativ variation kan sägas vara adaptiv
när den är åtkomlig för det naturliga urvalet och möjliggör en lokal
anpassning, och skadlig när den minskar den genomsnittliga livskraften
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och fertiliteten genom inavels- eller utavelsdepression.

Kvantitativa egenskaper: De fenotypiska egenskaper som uppvisar en gradvis
övergång mellan extremerna. Denna kontinuerliga variation beror främst
på att många gener samverkar och att varje gen har en liten effekt på
fenotypen, men också på miljöeffekter som jämnar ut skillnaderna mellan
genotyperna.

Kvävebaser: se Nukleotider.

Letala mutationer: Mutationer som är mycket skadliga (dödliga) för organis-
men.

Ligera: Foga ihop två DNA-fragment på konstgjord väg.

Lokus: Den fysiska plats på en kromosom där man alltid hittar en specifik
gen. Även de avsnitt av DNA-molekylen som inte kodar för någon egen-
skap, t.ex. molekylära lokus som mikrosatelliter (Bilaga 13.1.3), har sin
specifika plats på kromosomen (plural: lokus).

Maternella effekter: Uppstår då en individs fenotypiska egenskaper inte bara
speglar de gener som ärvts från föräldrarna utan också präglas av
moderns kondition under individens tidiga utveckling. Ibland kan mater-
nella effekter också bero på genetiska faktorer som endast nedärvs på
mödernet.

Meios: Den typ av celldelning som möjliggör bildning av könsceller med ett
halverat kromosomtal jämfört med de normala cellerna. Hos en diploid
organism som t.ex. människa (46 kromosomer i normala celler) bildas
haploida könsceller (23 kromosomer). Meios kallas också reduktionsdel-
ning.

Meta-analys: En analys där information från många vetenskapliga studier
systematiskt sammanställs och analyseras.

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

Migration: Den evolutionära kraft som motverkar att populationer blir gene-
tiskt olika varandra, genom att individer förflyttar sig och förökar sig
med individer från andra delpopulationer. Med migrationen sker följaktli-
gen ett utbyte av gener (genflöde) mellan delpopulationer.

Mikroendemer: Nybildade arter som har mycket begränsad utbredning, efter-
som de i huvudsak är skapade på plats.

Mikrosatelliter: Korta nukleotidsekvenser (t.ex. ACA) som kan upprepas
efter varandra olika antal gånger, vilket gör att allelerna i ett mikrosatel-
litlokus får olika längd (Bilaga 13.1.3). Denna längdvariation kan stude-
ras i en molekylärgenetisk studie.

Minisatelliter: Korta DNA-sekvenser med en ungefärlig längd av 20 till hund-
ratals baspar (kallas bassekvens), som upprepas efter varandra olika
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många gånger och skapar minisatelliter av olika längd. Längdvariationen
mellan individer kan studeras med en molekylärgenetisk multilokusmetod
som inte är beroende av PCR-tekniken (Bilaga 13.1.6).

Mitokondrie-DNA (mtDNA): Den cirkulära DNA-molekyl som återfinns i
cellens "kraftverk", mitokondrierna, i cellplasman. Det mesta av mtDNA-
molekylen kodar för olika typer av proteiner, men det finns även avsnitt
som inte kodar för några genprodukter, varav den s.k. kontrollregionen är
det enda längre icke-kodande avsnittet.

Mitokondrier: Cellens "kraftverk". Mitokondriens haploida genom består av
en cirkulär DNA-molekyl där olika gener som kodar för vissa proteiner
(inblandade i bl.a. cellandningen) är belägna. 

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

MtDNA-RFLP: se RFLP (Bilaga 13.1.4). 

Multilokusmetoder: De molekylärgenetiska metoder där den genetiska varia-
tionen undersöks i fler än ett lokus samtidigt (Bilaga 13.1.6 och 13.1.7). 

Mutation: En evolutionär kraft som kan skapa ny genetisk variation (ny
genetisk variation kan även skapas genom rekombination). Mutationer
kan inträffa på två nivåer. Kromosomala mutationer förändrar cellens
karyotyp, t.ex. genom att kromosomer omlagras, delar upp sig, slås ihop
eller dubbleras. Mutationer på den molekylära nivån förändrar själva
DNA-sekvensen och inträffar när DNA-molekylen ska kopieras inför en
celldelning.

"Mutational meltdown": (ungefär: mutationshärdsmälta). En teorisk förutsä-
gelse som förutspår att små populationer kan hamna i en negativ spiral
eftersom de förväntas ansamla selektivt negativa alleler genom genetisk
drift, beroende på att selektionen inte förmår att avlägsna dem. Det kan
resultera i att populationen minskar ytterligare i storlek, varvid den gene-
tiska driften blir ännu starkare och kan överskugga selektionen mot alle-
ler med allt större negativ effekt.

Naturlig selektion: Det naturliga urvalet, den evolutionära kraft som gör att
en population genetiskt kan anpassa sig till sin livsmiljö, eftersom livsdug-
ligheten (viabiliteten) och/eller fruktsamheten (fertiliteten) skiljer sig åt
mellan genotyperna. De genotyper som är mest livsdugliga och har högst
fruktsamhet kommer att bidra med fler alleler till den efterföljande gene-
rationen jämfört med de genotyper som inte är lika framgångsrika i detta
avseende.

Nukleärt DNA: Det DNA som finns i cellkärnan. Nukleärt-DNA är samlat i
kromosomer. Då är DNA-molekylen är upplindad runt olika stödprotei-
ner.

Nukleotider: Kvävebaser eller baser. Nukleotiderna ingår 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 inbördes ordningen av
de olika nukleotiderna kallas DNA-sekvens och utgör den genetiska
koden. I en DNA-molekyl paras den ena DNA-strängens nukleotider ihop
med den andra strängens nukleotider (A paras med T och G paras med
C).

Ofullständigt dominant: se Dominant.

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

PCR-RFLP: se RFLP.

PCR-tekniken: En metod för att tillverka miljontals kopior av en enda DNA-
sträng (Box 2). Innan PCR-tekniken var många av de molekylära meto-
derna beroende av att DNA kunde prepareras fram i tillräckligt stor
mängd från en vävnad, vilket ofta krävde att hela organismen offrades i
genetiska studier.

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

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

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

Primer: Startmolekyl. Korta enkelsträngade DNA-bitar, som används inom
PCR-tekniken för att tillverka miljontals kopior av en specifik DNA-
sekvens, t.ex. en gen. Primer-molekylerna passar ihop med en DNA-
sekvens på var sin sida om den gen som ska kopieras och behövs för att
det enzym (DNA-polymeras) som ska kopiera DNA-sekvensen behöver en
utgångspunkt för att kunna påbörja kopieringen av DNA-sekvensen. För
vissa gener finns det idag även primrar som passar på genens flankerande
DNA-region hos fler än en art s.k. universalprimrar.

Protein: Jättemolekyl som är uppbyggd av aminosyror. Proteiner sköter de
flesta processerna i en cell. Enzym och hormon är exempel på olika typer
av protein.

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

"Purging-process": (ungefär: utrensningsprocess). Om inaveln i en popula-
tion fortsätter under lång tid, kommer de recessiva gener som orsakar ina-
velsdepressionen successivt sorteras bort, speciellt de alleler som har stora
negativa effekter på fertiliteten och överlevnaden. 
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"Quantitative Trait Loci (QTL)": Ett segment på en kromosom som med stor
sannolikhet innehåller en eller flera gener som kodar för en viss fenoty-
pisk egenskap. QTL-segment identifieras i kopplingskartor som tillverkas
genom att följa nedärvningsmönstret i korsningar mellan arter eller popu-
lationer

RAPD: (eng. randomly amplified polymorphic DNA). En PCR-baserad multi-
lokusteknik där den genetiska variationen undersöks med hjälp av korta
slump-primrar som används för att kopiera slumpartade DNA-avsnitt
belägna 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 följaktligen att utryckas till fullo enbart hos
individer som är homozygota för den recessiva allelen.

Rekombination. En process där arvsanlagen blandas om till nya kombinatio-
ner, som sker varje gång könscellerna bildas hos organismer som reprodu-
cerar sig sexuellt. Genom rekombinationen så byter delar av en DNA-
molekyl från en kromosom plats med sin motsvarande sekvens på den
andra kromosomen inom ett kromosompar. Efter ett rekombinationstill-
fälle kan gener från båda föräldrarna påträffas på samma kromosom.
Rekombination kan innebära att delar av gener, hela gener eller flera
gener byter plats mellan kromosomerna. Om delar av två gener byter
plats med varandra kan det uppstå 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) för att sedan klippa av DNA-strängen vid
denna igenkänningssekvens. 

Retrotransposoner: Relativt långa DNA-avsnitt, som återfinns på fler än ett
ställe i genomet. Retrotransposoner kan kopiera sig själva och sedan klip-
pa in sig på helt andra ställen i genomet via ett speciellt enzym. Finns i
tusentals kopior i genomet hos både växter och djur.

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

Riktad selektion: En form av selektion som inträffar om en av allelerna i ett
lokus alltid har en selektiv fördel. Denna allel kommer att öka i frekvens
och slutligen kommer den att fixeras (den genetiska variationen för detta
lokus kommer att försvinna).

Sekvensera: En molekylärgenetisk metod där den inbördes ordning som nuk-
leotiderna sitter i en DNA-molekyl fastställs, dvs. den genetiska koden för
ett visst DNA-avsnitt bestäms (Bilaga 13.1.1).

Selektion: se Naturlig selektion.

Selektivt neutral: Gener som inte påverkas av den naturliga selektion kallas
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selektivt neutrala. Många av de molekylärgenetiska markörer som
används i genetiska studier brukar anses vara selektivt neutrala, vilket
innebär att man kan göra olika typer av förutsägelser eftersom de flesta
populationsgenetiska modeller förutsätter att den genetiska variation som
studeras är selektivt neutral.

Selektivt neutrala mutationer: Mutationer som inte har någon effekt på feno-
typen, sådana mutationer skapar selektivt neutral genetisk variation. 

Skadlig variation: se Kvantitativ genetisk variation.

Skötselenheter: Separerade grupper av populationer inom en evolutionärt
signifikant enhet med självständig demografi inom en art, från ett natur-
vårdsbiologiskt perspektiv (eng. management units, MU). 

SNP: (eng. single nucleotide polymorphism). Enbaspolymorfi. En molekylär-
genetisk metod där nukleotidvariationen på en specifik nukleotidposition
i genomet undersöks (Bilaga 13.1.2).

Sonder: (eng. probe). Korta enkelsträngade DNA-bitar med en specifik nukle-
otidsekvens som är inmärkta t.ex. med radioaktiva molekyler. Sondens
nukleotidsekvens är konstruerad så att den passar till specifika DNA-
sekvenser som bara återfinns i det lokus som ska undersökas. 

SSCP: (eng. single strand conformational polymorphism). En metod där den
molekylärgenetiska 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 där 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 främmande gen som på konstgjord väg överförts till en orga-
nism. Transgenen kan överföras till organismens avkomma.

Transplantationsexperiment: Experiment som går ut på att förflytta individer
mellan olika lokaler i syfte att påvisa lokal anpassning. I många fall kan
dessa experiment också användas för att visa hur mycket av en differenti-
ering som är genetisk och inte miljöbetingad, s.k. jämförande odling.

Universalprimer: se Primer.

Utavelsdepression: Minskningen i livsduglighet eller fertilitet som kan iakttas
hos avkommor från korsningar mellan individer från avlägset besläktade
populationer (i jämförelse med avkommor från lokala korsbefruktning-
ar). Kan bero på att hybrider mellan populationerna blandar egenskaper
från två populationer och därför klarar sig sämre i de miljöer som föräld-
rapopulationerna är anpassade till. Utavelsdepression kan också vara ett
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resultat av uppbrytande av genomisk koadaptation.

Viabilitet: Livsduglighet, sannolikheten att överleva till reproduktiv ålder.

Överdominans: se Heterozygot fördel.



Genetiska skillnader mellan individer, den genetiska variationen,

utgör grunden för all evolution och arters anpassning till miljö-

och klimatförändringar. Sverige har förbundit sig att bevara den

biologiska mångfalden, där också genetisk variation ingår, men

det bevarandearbetet har hittills fått relativt liten uppmärksamhet

inom den praktiska naturvården.

Den här kunskapsöversikten har tagits fram som underlag för

Naturvårdsverkets regeringsuppdrag att utarbeta ett handlings-

program för bevarande av genetisk variation hos vilda växter och

djur i Sverige. Rapporten riktar sig till personer som arbetar med

naturresursförvaltning, naturvård och hållbar utveckling på 

myndigheter, kommuner, och inom intresse- eller ideella 

organisationer. 

I kunskapsöversikten beskrivs den genetiska variationen i 

svenska populationer utifrån ett antal teman. Dessa teman är valda

för att belysa vilka generella frågeställningar och problem som i

dagsläget identifieras som betydelsefulla inom den naturvårds-

genetiska forskningen. Varje temaavsnitt redovisar det internationella

forskningsläget, med exempel på relevanta genetiska studier av

svenska organismer. Finns t.ex. betydelsefull genetisk variation hos

de svenska artbestånden? Vad kan hända genetiskt när arterna 

minskar kraftigt i Sverige? Med utgångspunkt från de identifierade

problemsituationerna presenteras även frågeställningar där viktig

kunskap saknas.

En annan avsikt med rapporten är att göra ämnesområdet

genetik mer lättillgängligt för personer som inte har arbetat med

genetiska frågeställningar tidigare, eller de som vill repetera den

teoretiska bakgrunden. Bland annat förklaras grundläggande

genetiska begrepp och hur olika evolutionära processer påverkar

den genetiska variationen. 
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