6: POPULACIONA STRUKTURA | GENETICK]
DRIFT

1. ODNOS IDEALNA VS. PRIRODNA POPULACIJA

Osnovni Hardy-Weinberg model (stanje mirovanja) pretpostavlja:
e Beskonacno veliku populaciju.
e Potpunu panmiksiju (slu¢ajno ukrstanje).
e Odsustvo mutacija, migracija i selekcije.
Prirodne populacije (stanje evolucije) odlikuju se suprotnim:
e Ogranitena veli¢ina - dovodi do genetickog drifta.
e Inbriding i barijere - odstupanje od slu¢ajnog ukrstanja.
e Protok gena - doseljavanje i odseljavanje jedinki.
e Mutacije - stalni nastanak novih alela.

e Prirodna selekcija - razlike u prezivljavanju i reprodukciji.

2. STRUKTURA POPULACIJE (DEFINICIJA | UZROCI)

o Definicija: Prisutnost sistematskih razlika u ucestalosti alela izmedu subpopulacija.

e Mehanizam: Barijere (npr. rijeka, planina) sprecavaju slobodno mijesanje (panmiksiju). To
vodi ka tome da se mutacija koja nastane u jednoj grupi tu i zadrzi, ¢inedi tu subpopulaciju
geneticki specificnom.

» Faktori koji je oblikuju:
e Stepen odstupanja od panmiksije.
e Odnos polova (uti¢e na efektivnu veli¢inu).
o Efektivna veli¢ina populacije (N,)
e Stepen migracija.

e Uzrasna struktura.

3. GENSKI FOND | EVOLUCIONI FAKTORI

Genski fond je skup svih alela svih jedinki u jednoj populaciji. Promjene u ovom fondu (evoluciju)
izazivaju Cetiri faktora:

1. Geneticki drift (slu¢ajne promjene u malim populacijama).

2. Mutacije (izvor nove geneticke varijabilnosti).



3. Selekcija (usmjerena promjena na osnovu fitnesa).

4. Protok gena (razmjena gena izmedu populacija).

1. GENETICKI DRIFT: SLUCAJNOST U EVOLUCIJI

1.1. KONCEPT SLUCAJNOSTI | DETERMINIZMA
U evoluciji razlikujemo dva tipa procesa:
o Deterministicki (predvidljivi): Prirodna selekcija (jedinke sa boljim fitnesom imaju vecu
Sansu za opstanak).
e Stohasticki (slu¢ajni): Geneticki drift. lako ne mozemo predvidjeti ishod konkretnog

slu¢aja, mozemo odrediti njegovu vjerovatnoéu (npr. kao $to znamo da je vjerovatnoca za
pol djeteta 0.5, iako ne znamo pol sljedece bebe).

1.2. DEFINICIJA | KARAKTERISTIKE
Geneticki drift je nasumicna fluktuacija ucestalosti alela kroz generacije zbog greske uzorkovanja.

o Neadaptivna evolucija: Za razliku od selekcije, drift ne stvara adaptacije (anatomske ili
fizioloSke osobine za prezivljavanje). On mijenja genski fond iskljucivo "srecom".

e Sveprisutnost: Javlja se u svim prirodnim populacijama jer su one konaéne veli¢ine (za
razliku od beskonacénih Hardy-Weinberg populacija).

o Kljucni teoretiCari: Sewall Wright (1930) i Motoo Kimura (1950).

Porast u¢estalosti npr. Genotipa aa nakon dejstva drifta

Genotip aa 10% populacije

20% populacije

Genotip aa

1.3. MEHANIZAM: GRESKA UZORKOVANIJA
Geneticki drift posmatramo kao proces u kojem je svaka nova generacija zapravo
samo uzorak gena roditeljske generacije.

e Primjer nove mutacije (A;): Ako se u populaciji koja je A1 pojavi novi alel A; on je u
pocetku veoma rijedak. Cak i ako je taj alel koristan, postoji velika $ansa da on ne bude
prenijet u sljedecu generaciju (npr. jedinka koja ga nosi sluc¢ajno strada ili ne ostavi
potomstvo).



e Fisherov proracun: Ronald Fisher je izraCunao da je vjerovatnoc¢a gubitka novog alela
(A2) u prosjecnoj populaciji oko 0.368 vec u prvoj generaciji. Nakon 127 generacija,
vjerovatnoca da Ce taj alel biti potpuno izgubljen iznosi cak 0.985.
Zaklju€ak: Kako drift mijenja populaciju?
U populacijama diploidnih organizama, naredna generacija nastaje iz uzorka roditeljskih gameta.
e U malim populacijama, rijetki aleli (p < 0.05) ¢esto ne "upadnu" u taj uzorak i bivaju trajno
izgubljeni.

e Zbog toga ucestalosti alela u potomackoj generaciji osciluju (lutaju) u odnosu na
roditeljsku — taj proces nazivamo slucajni geneticki drift.

2.DINAMIKA GENETICKOG DRIFTA U POPULACIJAMA

2.1. Osnovni pojmovi i pretpostavke
Da bismo razumijeli drift, uvodimo model sa sljedeéim parametrima:

e Deme (lokalne populacije): Male, nezavisne grupe jedinki.
e Metapopulacija: Skup svih povezanih dema.
e Velicina: Svaka dema ima N jedinki (Sto znaci 2N kopija gena u diploidnom sistemu).

o Neutralnost: Pretpostavljamo da su aleli (A1 i Az) neutralni u pogledu fitnesa — nema
razlike u prezivljavanju ili reprodukciji (isklju¢ujemo selekciju).
2.2. Mehanizam: Slucajni mortalitet i "Greska uzorkovanja"
lako se u svakoj generaciji rodi veliki broj zigota, samo N jedinki stigne do reproduktivnog doba.
Ovaj mortalitet je slu¢ajan u odnosu na genotip. Zbog toga se udio alela A1 (p) u novoj generaciji

(p) mijenja iskljucivo zbog gre$ke uzorkovanja. Nova vrijednost p' moZe biti bilo koja vrijednost
od 0do 1.

2.3. Fenomen "Nasumi¢nog hoda" (Random Walk)
Ucestalost alela ne prati nikakvu stabiliziraju¢u silu koja bi je vratila na poc¢etnih 0.5. Umjesto
toga, ona se krece nepredvidivo:

e Ako p padne sa 0.5 na 0.47, u sljedeéoj generaciji podjednako je vjerovatno da ce se
dodatno smanijiti ili ponovo porasti.

e Ova putanja se naziva nasumic¢na trajektorija ili random walk.

2.4. Ishodi drifta: Fiksacija i Gubitak
Vremenom, ucestalost alela neminovno "luta" ka ekstremima:

o Fiksacija: Alel dostiZe ucestalost 1.0 (svi u populaciji ga imaju).
¢ Gubitak: Alel dostize ucestalost O (potpuno nestaje).

e Jednom kada dema dostigne O ili 1, stanje je nepovratno, osim ako se novi alel ne unese
mutacijom ili protokom gena (migracijom).

2.5. Posljedice na nivou Metapopulacije
Geneticki drift ima suprotne efekte na razli¢itim nivoima:



1. Unutar dema: Smanjuje se geneticka varijabilnost (jer se aleli fiksiraju ili gube).

2. lzmedu dema: Povecava se geneticka razlika (varijansa). Lokalne populacije koje su na
pocetku bile identi¢ne, evoluiraju u razli¢itim pravcima iskljucivo pod uticajem slucaja.

3. Konacniishod: Proces se nastavlja sve dok svaka subpopulacija u metapopulaciji ne
postane fiksirana za jedan ili drugi alel.

3.KLJUCNI ZAKLJUCCI EVOLUCIJE GENETICKIM DRIFTOM

3.1. Slucajna fiksacija alela
Ucestalosti alela (ili haplotipova) neprestano fluktuiraju. Proces se neizbjeZno zavrsava fiksacijom
jednog i potpunim gubitkom drugog alela.

3.2. Gubitak geneticke varijabilnosti
Fiksacijom jednog alela, varijabilnost na tom lokusu nestaje.

e Ucestalost heterozigota H = 2p (1-p) opada ka nuli.
o Napomena: Stopa opadanja heterozigotnosti je direktno mjerilo brzine genetickog drifta.

3.3. Vjerovatnoca fiksacije
U bilo kom trenutku, vjerovatnoca da ¢e alel biti fiksiran jednaka je njegovoj trenutnoj ucestalosti
(p). Na ovaj ishod ne utice prethodna istorija promjena (proces nema "pamdéenje").

3.4. Divergencija u metapopulaciji
Ako imamo vise populacija sa istom pocetnom frekvencijom p:

e Proporcija od p populacija ¢e se fiksirati za taj alel.
e Proporcija od 1 — p populacija ¢e ga izgubiti (fiksirace alternativni alel).

3.5. Sudbina nove mutacije
Ako se pojavi nova mutacija (jedna kopija medu 2N gena):

e Njena pocetna ucestalost (i vjerovatnoca fiksacije) je:
ps=1/(2N).
e Zaklju€ak: Nova mutacija ima mnogo vece Sanse da se fiksira u malim populacijama.

3.6. Brzina zamjene alela
Drift je brzi u malim populacijama.

e Prosjecno vrijeme do fiksacije novog neutralnog alela iznosi 4N generacija.
e U velikim populacijama ovaj proces je ekstremno spor.

3.7. Pad heterozigotnosti u metapopulaciji
lako se prosjecna frekvencija alela (p) u cijeloj metapopulaciji ne mijenja, heterozigotnost (H) u
svakoj pojedinacnoj subpopulaciji (i metapopulaciji ukupno) neminovno opada na nulu.

3.8. Drift vs. Selekcija (Gubitak povoljnih alela)
Geneticki drift moZe nadvladati selekciju:

e Povoljan alel niske frekvencije moze biti izgubljen slu¢ajem.

e Blago Stetan alel moZe se fiksirati u populaciji isklju¢ivo putem drifta.
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Simulacija djelovanja genetic¢kog drifta: proces fiksiranje plavog "alela" (odnosno eliminacije
crvenog) tokom pet generacija

EFEKTIVNA VELICINA POPULACIJE (N,)

1. Razlika izmedu realnog broja (N) i efektivnog broja (N,)
U prirodi, broj jedinki koje vidimo (cenzusna veli¢ina - N) ¢esto je mnogo veci od broja jedinki
koje se zapravo razmnoZavaju i prenose svoje gene na sljedecu generaciju (N,).

e N (Realna veli¢ina): Ukupan broj odraslih jedinki u populaciji.
e N, (Efektivna velic¢ina): Broj jedinki u idealizovanoj populaciji koji bi proizveo istu stopu
genetickog drifta (stopu opadanja heterozigotnosti) kao i posmatrana realna populacija.

2. Zasto je N, skoro uvijek manje od N?
Postoji nekoliko bioloskih razloga zasto je efektivna veli¢ina populacije smanjena:

e Reproduktivha dominacija (Primjer foka): Kod morskih lavova ili foka, samo par
dominantnih muzjaka se pari sa svim Zenkama. Genetski gledano, subdominantni muZzjaci
"ne postoje" jer njihovi aleli nestaju iz buduceg genskog fonda.

o Nejednak odnos polova: Ako je broj muzjaka i Zenki drasti¢no razli¢it, N, opada.

e Varijacija u broju potomaka: Ako neke jedinke imaju 100 potomaka, a druge nula,
varijansa u reproduktivnom uspjehu smanjuje N,.

3. Matematicka definicija (Haldane, 1939)
Efektivna veliina se moZe izraCunati preko varijanse broja gameta (Vy):
4N

N, =
¢ V+2

o Idealni uslovi: Kada je reproduktivni uspjeh slu¢ajan i velicina populacije stabilna (V}, = 2)
tadaje N, = N.

e Realni uslovi: U prirodi je skoro uvijek veée od 2, $to znacida je V;, < N.

Zakljucak:
Sto je manja efektivna veli¢ina populacije (N,), to je geneticki drift jagi, a geneti¢ka varijabilnost
se brZe gubi, bez obzira na to koliko jedinki fizi¢ki vidimo u prirodi.



FAKTORI KOJI SMANJUJU EFEKTIVNU VELICINU POPULACIJE (N,)

Efektivna veli¢ina populacije je gotovo uvijek manja od realnog broja jedinki (N) zbog sljededih
faktora:

1. Varijacije u broju potomaka (Veli¢ina porodice)
Kada neke jedinke ostavljaju mnogo potomaka, a druge malo, one koje su uspjesnije "dominiraju'
genskim fondom.

Formula:

e Idealno (I, = 2): U monogamnim sistemima sa slu¢ajnim ukrstanjem, N, = N

e Realno (V, > 2): Ako je varijansa velika (npr. V), = 6.74), N, opada na oko 46% od
ukupne populacije.

2. Nejednak odnos polova
Ako je broj muzjaka i Zenki drasti¢no razlicit, pol koji je rjedi postaje "usko grlo" za prenos gena.
4"Nf'Nm

e Formula: N, = ~
f+Nm

e Primjer: Ako imamo 100 zenki i samo 1 muzjaka, N, iznosi svega 3.96. To znaci da se
genetika populacije od 101 jedinke ponasa kao da ih ima samo 4!

3. Prirodna selekcija

Selekcija povecava varijaciju u reproduktivnom uspjehu. Ako npr. krupnije jedinke ostavljaju vise
potomaka, geni manjih jedinki se gube. To ubrzava geneticki drift ¢ak i na onim lokusima koji su
neutralni (nisu pod direktnim uticajem selekcije).

4. Preklapanje generacija

U populacijama gdje se potomci mogu pariti sa roditeljima, dolazi do parenja jedinki koje nose
identi¢ne kopije istih gena. Ovo smanjuje ukupan broj "razliCitin" gena koji se prenose, ¢ime se
dodatno smanjuje N,.

5. Fluktuacije u veli¢ini populacije (Najvazniji faktor)

Dugorocna efektivna veli¢ina populacije nije prosti prosjek (aritmeticka sredina), ve¢ harmonijska
sredina kroz generacije. Harmonijska sredina je pod ogromnim uticajem najnizih tacaka ("uskih

grla").
e Formula:




e Primjer: Ako populacija u tri generacije ima redom 150.000, zatim samo 20, pa opet
150.000 jedinki, njeno dugoro¢no N, je svega 60. Jedno drasti¢no smanjenje populacije
trajno "brise" geneticku raznolikost.

PRIMIJERI IZ PRIRODE
o Velika poljska koka (Tympanuchus cupido): Zbog fragmentacije stanista, njeno
(15—32 ptice) iznosi svega 10% realne veli¢ine populacije.

e Riba crveni bubanj (Sciaenops ocellatus): Zbog ogromnih razlika u produktivnosti estuara
(gdje se larve razvijaju), odnos N, /N je ekstremno nizak — svega 0,001.

e Opsti prosjek: Kod vecine divljih vrsta, odnos N, /N se krece izmedu 0,10 0,14. To znadi
da je genetski "vrijedno" svega 10-14% jedinki koje vidimo.

EFEKAT OSNIVACA

Efekat osnivaca nastaje kada se nova populacija formira od veoma malog broja jedinki (kolonista)
koji napuste mati¢nu populaciju. Bududi da su ,,osnivaci“ samo mali uzorak originalne grupe,
ucestalost njihovih gena (alela) ¢esto se znacajno razlikuje od one u izvornoj populaciji. Ovaj vid
slu¢ajnog genetickog drifta prvi je detaljno objasnio Ernst Mayr (1942), nadovezujuci se na
radove Sewalla Wrighta.

Kako to funkcioniSe u praksi?

e Brzirast: Ako nova populacija odmah postane brojna, geneti¢ka raznolikost
(heterozigotnost) ostace sli¢na izvornoj, iako se neki rijetki aleli mogu trajno izgubiti.

e Mala kolonija: Ako kolonija dugo ostane malobrojna, geneticki drift drasti¢no mijenja
ucestalost alela i smanjuje varijabilnost. Tek kasnije, nove mutacije mogu postepeno
vratiti nivo geneticke raznolikosti.

Ovaj koncept je kljucan u teoriji evolucije, narocito kod objasnjavanja nastanka novih vrsta
(specijacije).




Na slici vidimo originalnu populaciju sa priblizno jednakim brojem plavih i crvenih jedinki. Tri nove
,osnivacke” populacije pokazuju kako, zbog slucajnosti uzorka, u jednoj grupi mogu dominirati
plave, a u drugoj crvene jedinke.

Zapamtite razliku!

o Efekat uskog grla (bottleneck effect): Drasticno smanjenje postojece populacije usljed
katastrofe ili spoljnog faktora.

o Efekat osnivaca (founder effect): Izdvajanje male grupe jedinki koja zapocinje novu
populaciju na drugom mjestu.

2. MUTACIJE

Pored geneti¢kog drifta, mutacije su klju¢ni evolucioni faktor koji direktno mijenja genski fond
populacije. One nisu adaptacija same po sebi, ve¢ neizbjezna posljedica fizicko-hemijskih procesa
tokom replikacije DNK.
Geneticka varijabilnost i nasljedivanje
Geneticka varijabilnost je sposobnost genetickog materijala da se mijenja, ¢ime se postize
ogromna raznolikost Zivog svijeta. Nasljedivanje nije ,kruto” kopiranje postojecih osobina, ve¢
mehanizam koji omogucava prilagodavanje promjenljivim uslovima sredine. Upravo su mutacije
te koje stvaraju primarnu varijabilnost.
Uticaj i Sirenje mutacija:

o Efekat: Mutacije mogu imati pozitivan, negativan ili neutralan uticaj na adaptivnu

vrijednost jedinke.

o Selekcija: Korisne mutacije se lakSe Sire kroz sukcesivne generacije putem prirodne
selekcije.

e Geneticki drift: Ako su mutacije neutralne, njihova ucestalost u populaciji raste iskljucivo
putem slucajnosti (genetickog drifta).

Matematicki okvir fiksacije:
Da bi se nova mutacija fiksirala (postala prisutna kod svih jedinki) u populaciji, potrebno je u
prosjeku 4N, generacija.

e Primjer: Ako je efektivna veli¢ina populacije N, = 1000, za fiksaciju je potrebno
prosjecno 4000 generacija.

e Vjerovatnoca fiksacije neutralne mutacije iznosi 1/2N,

INBRIDING (UKRSTANJE U SRODSTVU)

Inbriding predstavlja parenje jedinki koje su geneticki srodnije od populacionog prosjeka.
Suprotan proces je autkrosing (outcrossing), koji se odnosi na parenje jedinki koje su geneticki
nesrodnije od prosjeka.



Glavne karakteristike inbridne populacije:

e Povecana homozigotnost: Osnovna posljedica inbridinga je veca vjerovatnoda da ¢e
potomstvo naslijediti identicne alele od oba roditelja (autozigotnost).

e Inbridna depresija: Pad bioloske adaptivne vrijednosti (fitnesa) populacije, Sto smanjuje
sposobnost jedinki da preZive i razmnoZavaju se.

A= Dominant allele = a= Recessive deleterious allele
' _Aa '

Inbreeding QOutbreeding

MEHANIZMI NASTANKA INBRIDNE DEPRESIJE:

1. Ekspresija Stetnih recesivnih alela:
Srodni roditelji imaju vece Sanse da oboje budu heterozigoti (Aa) za Stetnu osobinu. U
tom slucaju, postoji 25% $anse da potomstvo bude recesivni homozigot (aa), kod kojeg se
Stetna osobina fenotipski ispoljava.

2. Superdominantnost (Prednost heterozigota):
U nekim slucajevima, heterozigoti imaju vedi fitnes od bilo kog homozigota. Inbriding
smanjuje broj heterozigota, ¢ime se direktno smanjuje ukupni fitnes populacije, ¢ak i ako
homozigotni aleli sami po sebi nisu "bolesni".

POSLJEDICE | RIZICI:

Inbriding je esto rezultat genetitkog drifta ili uskog grla (naglog smanjenja populacije). Sto je
veca geneticka varijabilnost, to je manji rizik od inbridne depresije.

Klju¢ni efekti depresije:

e Smanjenje heterozigotnosti.



e Smanjen reproduktivni uspjeh.

e Povecan rizik od izumiranja populacije.

KOEFICIJENT INBRIDINGA (F)
DefiniSe se kao vjerovatnoc¢a da su dva alela na istom lokusu kod jedne jedinke identi¢na po
porijeklu. Njegova vrijednost se kre¢e od 0 do 1.
Matematicki se izraZzava kao relativno smanjenje heterozigotnosti:
2pq — H
F= prq

2pq
2pq (Hy): Ocekivana heterozigotnost (prema Hardy-Weinbergu).

H: Stvarno dobijena (izmjerena) vrijednost heterozigotnosti.

ZAKLJUCAK | STRATEGIJA OPSTANKA

Inbridna depresija je kriticna opasnost za male populacije. Ipak, u specificnim uslovima, Stetni
aleli se mogu eliminisati iz populacije kroz strogu selekciju (proces poznat kao purging).
Strategija: Kontrolisano otklanjanje Stetnih alela uz odrzavanje minimalnog stepena geneticke
raznolikosti.

3. PRIRODNA SELEKCIJA

Kao tredi kljuéni evolucioni faktor koji mijenja genski fond populacije, selekcija predstavlja
proces favorizovanja korisnih ili eliminisanja stetnih osobina (alela).

Njena sustina je u reproduktivnom uspjehu: odredeni fenotipovi omogucavaju jedinkama da
ostave viSe potomaka u narednoj generaciji u odnosu na druge. Ako te osobine imaju geneticku
osnovu, njihova ucestalost (prevalencija) u populaciji ¢e rasti kroz generacije.

Definicije klju¢nih autora:

o Sewall Wright: ,Bilo koji proces u populaciji koji mijenja ucestalost alela na usmjeren
nacin, bez promjene geneti¢kog materijala (mutacije) ili uvodenja gena spolja
(imigracije).”

e Douglas Futuyma: ,Bilo koja dosljedna razlika u adaptivnoj vrijednosti (fitnesu) medu
fenotipski razlicitim bioloskim entitetima.”

4. PROTOK GENA (GENE FLOW)

Protok gena je prenos alela iz jedne populacije u drugu putem migracija jedinki. Dok geneticka
izolacija (lat. isolare = osamiti) sprecava razmjenu materijala, protok gena djeluje suprotno —on



teZi da ,homogenizuje” populacije unutar vrste i poveca njihovu unutrasnju geneticku
raznovrsnost.

Kljuéne napomene:

Uspjeh migracije: Sama imigracija nije dovoljna; da bi doslo do protoka gena, jedinke
moraju biti reproduktivno uspjesne u novoj sredini (dodati svoje alele u ,gostinski®
genofond).

Formula protoka: IzraZzava se kao Nm, gdje je N veli¢ina populacije, a m udio migranata

po generaciji.

Modeli protoka gena:

1. Kontinentalno-ostrvski model:

Zasniva se na jednosmjernom kretanju jedinki iz velike (kontinentalne) u malu (ostrvsku)
populaciju.

o [Efekat: Vremenom, geneticka struktura ostrvska populacije postaje sli¢na
kontinentalnoj, ¢ime se smanjuje njihova medusobna razlika.

Ostrvski model:

Velika populacija se dijeli na vise manjih, geografski izolovanih subpopulacija (npr.
arhipelag). Pretpostavlja se da je stopa razmjene gena (m) ista izmedu svih grupa.
Model , korak po korak” (Stepping-stone model):

Migracija je moguca iskljucivo izmedu susjednih subpopulacija. Ovaj model najbolje
opisuje populacije koje su prostorno nanizane.

Kvantifikacija: Indeks fiksacije (Fsr)

Za mjerenje geneticke diferencijacije (razli¢itosti) izmedu subpopulacija koristi se Fgr indeks. On
mjeri odstupanje heterozigota od ocekivanih Hardy-Weinbergovih vrijednosti.

Veza izmedu Fg; i broja migranata (Nm):

For =

1
4NmMm+1

Nm = 0: Potpuna izolacija (Fsr = 1)

Nm < 1: Geneticki drift dominira i populacije postaju razliCite.

Nm > 1: Protok gena je dovoljno jak da sprijeci geneticku diferencijaciju.

Privatni alel: Alel koji je prisutan u samo jednoj subpopulaciji. Sluzi kao odlican marker za
izraCunavanje stvarne stope migracija.
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/. PRIRODNA SELEKCHA

Prirodna selekcija je najvazniji koncept u teoriji evolucionih procesa. U svojoj sustini, ona
predstavlja diferencijalni reproduktivni uspjeh. Na ishod tog uspjeha ne uti¢e samo okruZenje, ve¢
i geneticki faktori koji odreduju fenotip jedinke.

Carls Darvin je bio svjestan da potpuna teorija evolucije zahtijeva razumijevanje mehanizama
nasljedivanja, Sto je postalo moguce tek 1900. godine ponovnim otkri¢em Mendelovog rada.
Moderna evoluciona teorija nastala je sintezom Mendelove genetike i Darvinove teorije selekcije.
Kljuéni kamen temeljac ove sinteze je djelo R. A. Fishera, ,Geneticka teorija prirodne selekcije”
(1930).

Da bismo razumjeli geneticku osnovu prirodne selekcije, vazno je istadi sljedece:

Prirodna selekcija nije isto $to i evolucija. Evolucija je proces u dva koraka:
e Nastanak geneticke varijabilnosti (mutacije i rekombinacije).

e Promjena u obrascu varijabilnosti (zamjena jednih genotipova drugima),
uzrokovana prirodnom selekcijom ili genetic¢kim driftom.

o Selekcija vs. Evolucija prirodnom selekcijom: Selekcija se moZe desavati u svakoj generaciji
(razlike u prezivljavanju), ali ako se udio alela ne mijenja kroz generacije, do evolucione
promjene ne dolazi.

¢ Nasljednost je klju¢na: Prirodna selekcija nema evolucioni efekat ako fenotipske razlike
nisu naslijedne. Zato je korisno opisivati reproduktivni uspjeh (fitness) genotipova, iako
selekcija direktno djeluje na fenotip.

o Uticaj na prezivljavanje: Karakteristika se ne moze razviti selekcijom ako ne utice direktno
na prezivljavanje ili reprodukciju.

Za razliku od drifta ili protoka gena koji utiCu na cijeli genom, selekcija kod seksualnih vrsta djeluje
specifiéno na odredene lokuse. Zbog toga razliCite karakteristike evoluiraju razli¢itim brzinama
(mozaicka evolucija).

ADAPTIVNA VRIJEDNOST (FITNESS)

Adaptivna vrijednost predstavlja mjeru u kojoj odredeni genotip doprinosi sljedecoj generaciji.
Posljedice selekcije zavise od interakcije izmedu fenotipa, genotipa i same adaptivne vrijednosti,
Sto na kraju odreduje hoce li doci do evolucione promjene.

Modeli selekcije
Razli¢iti nacini na koje adaptivna vrijednost (w) varira izmedu genotipova ¢ine modele selekcije:

1. Usmijerena (direkciona) selekcija: Favorizuje jedan ekstremni fenotip (wy; > wy,)).
Nepovoljan alel se postepeno eliminiSe (procis¢avajuca selekcija).
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2. Stabilizirajuca selekcija: Favorizuje prosjecan fenotip (intermediarnu vrijednost). DeSava
se kada populacija dostigne svoj optimum u datom okruZenju.

Disruptivna selekcija: Favorizuje oba ekstrema u odnosu na prosjek.

4. Overdominacija (balansna selekcija): Heterozigot ima najvecu adaptivnu vrijednost (wy; <
Wiz > Wpz).

5. Underdominacija: Heterozigot ima najnizu adaptivnu vrijednost (Wwy; > Wy, < Wyy).

DEFINICIJA ADAPTIVNE VRIJEDNOSTI

Adaptivna vrijednost genotipa definiSe se kao prosjecni Zivotni doprinos jedinki tog genotipa
populaciji u sljedecoj generaciji, mjereno u istoj fazi Zivotnog ciklusa. Naj¢escée se izrazava
kroz reproduktivni uspjeh, koji obuhvata i broj potomaka i njihovu sposobnost da preZive do
reproduktivne dobi.

Primjer kalkulacije:
Kod partenogenetskih organizama (npr. neke vrste insekata), adaptivna vrijednost (R) se lako
racuna:

¢ Ako je vjerovatnoca prezivljavanja do adultnog stadijuma 0.05, a prosjecan broj polozenih
jaja (fekunditet) 60:

e R=005x60=3
Ovaj rezultat znaci da se brojnost tog genotipa u populaciji utrostrucuje u svakoj
generaciji.

Apsolutna vs. Relativna adaptivna vrijednost

Isti princip izra¢unavanja vrijednosti R (prezivljavanje fekunditet) primjenjuje seina
genotip B (npr.Rp)

e Apsolutna adaptivna vrijednost (R;): Predstavlja per capita (po jedinki) stopu rasta svakog
genotipa. Ona nam govori koliko se ta¢no jedinki odredenog genotipa ocekuje u sljedecoj
generaciji.

o Relativna adaptivna vrijednost (W;): Dobija se uporedivanjem apsolutne vrijednosti
jednog genotipa sa vrijednoscu referentnog genotipa.

Pravilo za izraCunavanje:
Prema nauc¢noj konvenciji, za referentni genotip se uzima onaj koji ima najveci R; (najuspjesniji
genotip) i njemu se dodjeljuje vrijednost 1.0.

Zasto je ovo vazno?

U evolucionoj genetici nas rijetko zanima koliko se populacija broj¢ano uvecala (to je ekologija).
Zanima nas koji genotip pobjeduje u trci. Relativna vrijednost nam odmah pokazuje koliki je
"zaostatak" ostalih genotipova:

e Ako najjacigenotip W =1 ima adrugigenotip W = 0.8 ima to znacida je on za 20%
manje uspjesan u prenosenju svojih gena u sljedecu generaciju
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Prosje¢na adaptivna vrijednost populacije (w)

Nakon $to odredimo relativne adaptivne vrijednosti za pojedinacne genotipove, mozemo
izraCunati prosjecnu adaptivnu vrijednost populacije (w). Ona predstavlja ponderisani prosjek
adaptivnih vrijednosti svih jedinki u populaciji u odnosu na najuspjesniji genotip.

Primjer proracuna:
Pretpostavimo da u nasoj populaciji imamo dva genotipa, A i B, sa sljedeé¢im parametrima:

1. Relativne adaptivne vrijednosti:
e Ws(genotip A je za 25% manje uspjesan od B)
e ws (referentni, najuspjesniji genotip)
2. Ucestalost (frekvencija) genotipova u populaciji:
e pa=0,2(20% populacije ¢ini genotip A)
e ps=0,8 (80% populacije ¢ini genotip B)

Formula za izraCunavanje:
Prosje¢na adaptivna vrijednost () racuna se kao suma proizvoda frekvencije i adaptivne
vrijednosti svakog genotipa:

W = (pg Xwy) + (pp X wp)

U nasem konkretnom primjeru:
w = (0.2x0.75) + (0.8 x 1.0)
w = (0.15) + (0.8) = 0.95

Zakljucak:
Vrijednost nam govori da je prosjecna sposobnost preZivljavanja i reprodukcije ove populacije na
nivou od 95% u odnosu na teoretski maksimum (koji bi bio 1,0 kada bi svi jedinke imali genotip B).

Selekcioni koeficijent (s)

Vazno je naglasiti da prosje¢na adaptivna vrijednost (W) ne pokazuje da li populacija broj¢ano
raste ili opada, jer je ona relativna mjera u odnosu na najuspjesniji genotip.

Za precizno mjerenje intenziteta selekcije koristimo selekcioni koeficijent (s). On kvantifikuje
koliko se adaptivna vrijednost odredenog genotipa razlikuje (zaostaje) za referentnim genotipom.

Formula:
s=1—-w

U naSem primjeru:
e Zagenotip B (referentni): wg = 1,0 — s = 0(nema selekcionog pritiska protiv njega).

e ZagenotipA:w, =0,75-s4 =0,25
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Sta nam govoris = 0,25
Ova vrijednost nam kaZe da je genotip A za 25% manje uspjesan u reprodukciji ili preZivljavanju
od genotipa B. Selekcioni koeficijent zapravo mjeri:

1. Selektivnu prednost adaptiranijeg genotipa.

2. Intenzitet selekcije usmjeren protiv manje adaptiranog genotipa.

KOMPONENTE ADAPTIVNE VRIJEDNOSTI (Fitness-a)

Adaptivna vrijednost nije jedinstven broj, ve¢ zbir nekoliko faktora:
1. Vijabilnost: Vjerovatnoca prezivljavanja genotipa od rodenja do reproduktivne faze.
2. Fekunditet: Prosjecan broj potomaka koje jedinka proizvede.

Kod vrsta sa generacijama koje se preklapaju, apsolutna adaptivna vrijednost se mjeri stopom
prirasta (r). Ona ne zavisi samo od broja potomaka, ve¢ i od doba prve reprodukcije (ranija
reprodukcija ¢esto znaci veci evolucioni uspjeh).

MODELI SELEKCIJE: Pretpostavke i dinamika
Da bismo izolovali dejstvo selekcije, koristimo teorijski model sa sljedeéim pretpostavkama:
o Velika populacija (zanemarljiv geneticki drift).
e Panmiksija (ukr$tanje po principu slucajnosti).
e Odsustvo mutacija i protoka gena.
¢ |zolovana selekcija (djeluje samo na posmatranom lokusu).
o Diskretne generacije (nema preklapanja).
o Diferencijalno preZivljavanje kao glavni mehanizam selekcije.
Promjena udestalosti alela (p*)
Ako posmatramo lokus sa dva alela (A1 i Az) Cije su frekvencije p i g, nova frekvencija alela

u sliedecoj generaciji (p* ) ra¢una se po formuli:

pi = p’wis + pqwy,
w

Gdej je w (nazivnik) zapravo prosjecna adaptivna vrijednost populacije: pz wy1 + 2pqw;, +
2
q Wy,

OD CEGA ZAVISI BRZINA EVOLUCIONE PROMJENE?

Promjena ucestalosti alela pod dejstvom prirodne selekcije zavisi od tri klju¢na faktora:

1. Selektivna prednost (w4, — W): Sto je veca razlika izmedu adaptivne vrijednosti alela i
prosjeka populacije, to je promjena brza.
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2.

Inicijalna ucestalost alela: Selekcija je najefikasnija (u dvoalelskom sistemu) kada je

ucestalost alela p = 0.5

. Ako je alel ekstremno rjedak ili skoro fiksiran, promjena je spora bez obzira na snagu selekcije.

3. Blizina maksimumu: Stopa promjene opada kako se prosjecna adaptivna vrijednost

populacije pribliZava svom teoretskom maksimumu za datu Zivotnu sredinu (staticna

adaptacija).

Mehanizmi evolucione promjene i odrzavanje polimorfizma

1. Usmjeravajuca (direkciona) selekcija

Fundamentalna baza adaptivne evolucije je zamjena manje povoljnih alela onima koji povecéavaju
fitnes. Ova zamjena se deSava kada homozigot za povoljan alel ima adaptivnu vrijednost jednaku
ili vecu od bilo kog drugog genotipa u populaciji.

Invazija populacije: Povoljan alel je u pocetku Cesto rijedak (nastao mutacijom ili
promjenom sredine). Da bi se fiksirao, on mora biti u stanju da ,invadira” populaciju ¢ak i
pri veoma niskoj ucestalosti.

Evoluciona zagonetka: Neke adaptacije, poput aposematic¢ke (upozoravajuée)

Type equation here.obojenosti kod koralnih zmija (Micrurus), predstavljaju zagonetku: prvi
mutanti sa jarkim bojama bili bi lak plijen predatorima koji jos nisu naucili da te boje znace
opasnost. Ipak, jednom uspostavljena, ova osobina postaje stabilna.

Model bez dominacije (Intermedijarno nasljedivanje)

Ako je fitnes heterozigota ta¢no u sredini izmedu dva homozigota, ucestalosti i adaptivne
vrijednosti su:

Genotip Al1Al Al1A2 A2A2
Frekvencija P? 2pq q°
Fitnes 1 1-—(s/2) 1-s

Brzina promjene (Ap): Proporcionalna je koeficijentu selekcije (s) i genetickoj varijabilnosti
(2pq).

Princip savrdenstva: Cak i minimalna prednost (npr. bolja kamuflaZa skakavca koji li¢i na
list) bice fiksirana selekcijom, Sto objasnjava fascinantne detalje adaptacija u prirodi.

Proci$¢avajuca (purifying) selekcija: Isti proces koji favorizuje koristan alel istovremeno
eliminise Stetne mutacije iz populacije.

2. Odrzavanje polimorfizma selekcijom

lako usmjeravajuca selekcija tezi fiksaciji najboljeg alela, geneticki polimorfizam (postojanje vise
alela) se odrzava kroz nekoliko mehanizama:

A. Balans mutacije i selekcije
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Stetni aleli se ne eliminidu potpuno jer se stalno unose novim mutacijama. Stabilna ravnote?a (§)
se postiZe kada je brzina nastanka mutacija (u ) jednaka brzini njihovog uklanjanja selekcijom (s).

spq®

e Zarecesivanalel:up = ”
av

B. Protok gena i selekcija

Kada razli¢ite sredine favorizuju razliCite alele, protok gena (migracije) unosi alele u populacije
gdje su oni inace nepovoljni. Ako je selekcija jaca od protoka gena, populacije ostaju geneticki
razlicite; u suprotnom, dolazi do unifikacije.

3. Preimuéstvo heterozigota (Overdominansa)

Kada heterozigot ima vecu adaptivnu vrijednost od oba homozigota, selekcija aktivno odrzava
oba alela u populaciji.
Primjer: Anemija srpastih celija (SCA) i malarija
Ovaj klasi¢ni primjer pokazuje balans izmedu geneticke bolesti i otpornosti na infekciju:
e Homozigoti (Hb® Hb?): Boluju od teske anemije (¢elije postaju srpaste pri niskom
kiseoniku), Sto ¢esto vodi preranoj smrti.

e Homozigoti (HB* Hb"): Zdravi, ali podlozni malariji, koja moze biti fatalna.

e Heterozigoti (Hb” Hb®): Imaju blage efekte srpastih éelija koji nisu Stetni, ali
pruzaju otpornost na malariju. Uzrocnik malarije izaziva pad kiseonika u celiji, $to pokrece
srpasti oblik i dovodi do brzog uklanjanja inficirane celije iz krvi.

Rezultat: U oblastima s malarijom, selekcija favorizuje heterozigote, ¢ime se Stetni SCA alel
uporno odrzava u populaciji.

Opsti faktori odrzavanja polimorfizma:
1. Mutacija uz slab intenzitet selekcije.
2. Protok gena (migracije).
3. Selektivna neutralnost (geneticki drift).
4

Balansna selekcija (preimucstvo heterozigota, selekcija zavisna od frekvencije).

3. ANTAGONISTICKA | VARIJABILNA SELEKCIJA

Antagonisticka selekcija nastaje kada suprotstavljene selekcione sile djeluju na isti genski lokus.

e Primer srpastih ¢elija: Ovdje selekcija odrZava polimorfizam jer heterozigot ima najvecu
adaptivnu vrijednost (balansna selekcija).
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o Neto selektivna prednost: Ako heterozigot nije superioran, antagonisti¢ka selekcija obi¢no
vodi ka fiksaciji jednog alela.

o Primjer kod insekata: Alel A1 povecava preZivijavanje larvi (0.5), ali smanjuje
prezivljavanje lutki (0.6). Ukupno prezivljavanje za A1A1 je 0.30.
Genotip A2A2 ima nize prezivljavanje larvi (0.4), ali visoko preZivljavanje lutki
(0.9), Sto daje neto prednost od 0.36. Ishod: alel A2 ¢e biti fiksiran.

Varijabilnost sredine: Vremenska i prostorna fluktuacija
Unutar populacije, sredina moze favorizovati razlicite genotipove:

1. Vremenska fluktuacija: Razli¢iti genotipovi su favorizovani u razli¢itim generacijama. Ovo
obi¢no ne €uva polimorfizam dugoroc¢no, jer se prednosti i gubici rijetko savrseno
balansiraju, pa jedan alel na kraju "cik-cak" putem dostiZe fiksaciju.

2. Prostorna varijacija (Polimorfizam multiplih ni3a): Razli¢iti genotipovi su prilagodeni
razlicitim mikrostanistima. Ovo je snazan mehanizam odrZavanja varijabilnosti.

Klju¢ni koncepti granuliranosti i intenziteta selekcije:

e Grubo granulirana sredina: Jedinka Citav Zivot provodi u jednom tipu stanista (pogodnije
za odrzavanje polimorfizma).

e Fino granulirana sredina: Jedinka tokom ciklusa prolazi kroz razli¢ita stanista.

o Slaba selekcija: PreZivljavanje zavisi od konkurencije za ograniceni resurs (npr. pcele sa
duzim jezikom su brze, ali one sa kra¢im prezivljavaju ako nema konkurencije). Selekcija
mijenja frekvencije, ali ne drasti¢no i ukupan broj jedinki.

e Ostra selekcija: Prezivljavanje zavisi od apsolutne adaptiranosti (npr. otpornost na
insekticide — ili prezivis ili ne). Selekcija drasti¢no odreduje i frekvencije i ukupan broj
prezivjelih.

Zaklju€ak modela: Polimorfizam se najbolje odrZzava u grubo granuliranoj sredini uz slabu
selekciju.

4. INTRALOKUSNI SEKSUALNI KONFLIKT

Specifi¢an oblik varijabilne selekcije gdje se muZjaci i Zenke posmatraju kao razli¢ita "okruzenja".
Alel koji povecava fitnes kod jednog pola moze ga smanijiti kod drugog. Matematicki modeli
potvrduju da ovaj konflikt cesto doprinosi oCuvanju genetickog polimorfizma.

5. SELEKCIJA ZAVISNA OD UCESTALOSTI (FREKVENCIONO ZAVISNA SELEKCIJA)

Kod ovog fenomena, adaptivna vrijednost genotipa nije konstantna, ve¢ se mijenja u zavisnosti od
njegove zastupljenosti u populaciji.

Inverzna (negativna) selekcija zavisna od ucestalosti



Sto je genotip rjedi, njegova adaptivna vrijednost je veéa. Ovo je mo¢an mehanizam balansirajuce
selekcije koji teZi stabilnoj ravnoteZi (npr. kada su frekvencije fenotipova jednake, g?=0.5) .
Bioloski primjeri:

1. Strategija opraSivanja (Orhideja Dactylorhiza sambucina): Postoje ljubicasti i Zuti
morfotipovi. Bumbari ¢esée posjecuju rjedi morfotip (istraZzivacko ponasanje), ¢ime rjede
biljke dobijaju viSe polena i proizvode vise ploda.

2. Konkurencija za resurse (Eksperiment sa travom Anthoxanthum odoratum): Jedinke imaju
vedi fitnes (vise sjemena i vedi rast) ako su okruZzene razli¢itim genotipovima nego

identi¢nim. To se deSava jer razliciti genotipovi koriste resurse na blago razlicite nacine,
¢ime se smanjuje direktna konkurencija unutar nise.

Poljoprivredni znacaj: Polja sa mjeSavinom sorti daju veci prinos nego monokulture, upravo zbog
efikasnijeg iskoristavanja resursa kroz frekvenciono zavisne interakcije.

6. ADAPTIVNI PEJZAZI (FITNESS LANDSCAPES)

Adaptivni pejzaZi su teorijski modeli koji se koriste za vizuelizaciju odnosa izmedu genotipova (ili
fenotipova) i njihove srednje adaptivne vrijednosti (w).

<— High fitness -

Sty et )

A S S N )

Population fitness

ra

'

Primjer za adaptivni pejzaz.

e Topografija pejzaza:

o Adaptivni vrhovi: Predstavljaju kombinacije gena sa najviSom adaptivnom
vrijednos¢u. Prirodna selekcija djeluje kao proces "penjanja uz brdo", gurajuci
populaciju ka najblizem vrhu.

o Adaptivne doline: Regioni niske adaptivne vrijednosti koji razdvajaju vrhove. One
Cesto predstavljaju suboptimalne geneti¢cke kombinacije (npr. nisku fitnes
vrijednost hibrida), Sto povezuje ovaj koncept sa teorijom specijacije.

19



e Evolucioni znacaj: Dok su ranije sluZili prvenstveno kao heuristi¢ki (misaoni) alat, danas su,
uz pomoc racunarske modi i kvantitativne genetike, postali kljucni za precizno modeliranje
evolucionih puteva.

7. Interakcija selekcije i genetickog drifta

U populacijama ogranic¢ene veliCine, uCestalost alela je pod simultanim uticajem selekcije
(s) i genetickog drifta (definisanog efektivnom velicinom populacije, N,).

Kriticna vrijednost: 4N s

Relativna snaga ove dvije sile zavisi od njihovog medusobnog odnosa:

1. Dominacija selekcije: Ako je s > ﬁ, selekcija je jaka i ona primarno odreduje sudbinu

alela.

2. Dominacija drifta (Neutralnost): Ako je s < ﬁ, selekcija je preslaba da bi nadvladala
slu¢ajne fluktuacije. Aleli se ponasaju kao da su neutralni, a drift postaje dominantna sila.
Pomijeraj vrha (Peak Shift)

Selekcija sama po sebi ne moze pomjeriti populaciju sa jednog niZeg vrha na drugi visi vrh ako
izmedu njih postoji "adaptivna dolina" (jer bi populacija privcemeno morala proci kroz stadijum
smanjene adaptiranosti).

e Uloga drifta: U malim populacijama (ili tokom drasti¢nog smanjenja brojnosti), geneticki
drift moZe uzrokovati nasumicne fluktuacije frekvencija koje omogucéavaju populaciji da
"preskodi" adaptivnu dolinu.

e Ishod: Nakon $to drift prebaci populaciju preko doline, selekcija preuzima ulogu i gura je
ka novom, potencijalno visem adaptivnom vrhu. Ovaj proces zavisi od eksponencijalnog
odnosa: (erh / erh )ZNe

Genotype  Phenotype Fitness
‘ &
. g ]

BB 1 0 w . bb
i E ] " Fitness =.8
E7 &
= 15 Selection alone weeds Bb

Bb T ] = individuals out of the population.
= 2 Fitness = .7 This prevents the bb population
g £ from evolving into a BB

bb ' 3 s . population with higher fitness.

100% B 50150 Bib 100% b 100% B 50/50 Bib 100% b
Allele Frequency Allele Frequency

«dite

Population Fitness

100% B 50/50 B/lb 100% b
Allele Frequency
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Posljedice ograniCene veli¢ine populacije na selekciju
Ogranicena veli¢ina populacije (Ne) direktno utic¢e na efikasnost prirodne selekcije:

1. Odstupanje od ravnoteze: Populacije male brojnosti rijetko dostiZzu teorijske ravnotezne
ucestalosti alela predvidene isklju¢ivo na osnovu njihovih adaptivnih vrijednosti.

2. Geneticki teret i "usko grlo": Tokom efekta uskog grla, drift moZe "ometati" selekciju. To
moZe dovesti do:

1. Fiksacije Stetnih alela: Manje Stetne mutacije mogu postati fiksirane u populaciji prosto
zbog slucaja (drift nadjacava selekciju).

2. Gubitka povoljnih mutacija: Cak i korisni aleli imaju veliku $ansu da budu izgubljeni ako je

populacija mala, jer je njihova vjerovatnoda fiksacije znacajno smanjena u poredenju sa velikim
populacijama.
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