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Arbetet avser atf visa hur frekvenserna av olika, 1 en rodiibvere

sym A B s o 8 -
oy varizrar frén on

Som Torutsdttning adller att det inte finns ndgra skillnade

—t

mellan de olika allelerna, utom den definitionsmissiga.
G

f

r en modell heridknas viltka avkommor de olika nlantuenotyperns ger

oY

upphov till, Den 2:a generationen bordknas ur den Y:ia, den 3ie ur

den 2:a osv. Med 3 alleler pendlar allelfrekvenserna fram och til1l-
baka runt medelvdrdet., Med 4 gller fler alleler erhills 1 recel inga
gversldngar utan frekvensarna ndrmar sig sakta medelvirdet, saktare

ju fler alleler som ingdr i populationen. Frekvenserna av olika plant-

genctyper fluktuerar pd 1 princip samma sdtt som allelfrekvenserna
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For 3 alleler kan man visa att plantfrekvenserna alltid ndrmar sig %

3

som dr ett globalt stabilt jamvikisldge. For fler alleler blir

) o]
antalet plantgenotyper ﬂ(né1) 2

dar n dr antalet alleler, ett stabilt jamviktsldge, troligen det enda.

P& samma satt blir % ett stabilt jamviktsldge for allelfrekvenserna.

En uppskattning av standardavvikelsen i 2:a generationens plant-
frekvenser, visar att variationen dr s& liten att man bOr kunna

kontrollera den uppstdllda modellen med ett praktiskt forsok pd

\

ett 4-allelsystem.
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The purpese of this report is to visualize how the frequencies of
differcnt incompatibility alieles fluctuate from one generation to
anctner, for a ved clover panulation. .

It is assumed that there are ro differences between the alleles,

but the incompatihility.

The progeny of the dlffmrt;t plant genctypes ave calculated with

a computer, The second’ generation is calculated from the first,
the third from the second and so on. Vith three alleles, the allel
frequencies oscillate around the mean value. Uith four alieles ar
more, most of the freguencies slowly approaches the mean value
without overshots, more slowly with more alleles in the populetion
The frequencies of different plant genotypes fluctuate essentially
in the same way as the allel freauencies.
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With three alleles it is shown that the plant frequencies always
approaches 1/3 , which is an equilibrium with global stability.
With more alleles

1

the number of plant genotypes ﬂiglll. ’

where n is the number of alleles, is a stable equilibrium, probably
the only one. In the same way 1/n is a stable equilibrium of the
allel frequencies.,

An estimation of the standard deviation of the plant frequencies in
the second generation, shows that the variation is so small that it
ought to be possible to check the model used, with a practical ex-
periment with a four allel system.
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P

i det sd kallade s-Tocus. Om pollen och pistill har didentiska
atleler, piverka de varandra sd 2t pollenai inte kan vixa ner
genom pistiilen till uﬂxuﬁilﬁ" P& sd sabt undviks all sjalve
cler,
alleler

1 populationen tkar risken att eil pollenkern kommer att hamna
pd en pistill med en identisk s-allel och divmad bli hejdat i
pistillvivnaden. Om en allel dr mychet vanlig i en population
med endast tre alleler, kommer ett pollenkorn med desna allel
endast att kunna befrukta det fital plantor som saknar allelen.

[ ndsta generation kommer d& ailelen att bli mycket mindre frek-

vent, efter ytterligare en generation blir den dter vanlig osv.

Ur en modell berdknas, med hjdln av datamaskin, allel- ocH
plantgenotyp-frekvenser i ndgra olika populationer. Det &r
svart att rent intuitivt forutsica hur allelfrekvenserna kommer
att fluktuera i populaticner med minca alleler, men niara gene-

relia drag pdvisas.

Det dr meningen att bdde tekniker och genetiker, med iidln
p < [

ordlistan, skall kunna tillgodeciiva siq arbetet i sin helhet.

Ett varmt tack riktas till doc Thore Denward, Balsgdrd, som
har bidragit med virdefulla r&d och midngder av faktauppaifter

1 de genetiska avsnitten
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planta betecknas s1s2. Mir pollenkornen bildas f8r de en kromosonm
fran varje kromosompar,, Hilften av nolltenkornen f&r alltsd en
kromosom med en sl-alle) och hilften fir en kromoscn med en s?-

Tlel. De betecknas sl-pollen rospeltive s2~pollen. Pistillvivnaden

a

har Tull uppsdtining kremosomer och dirmad hide sl- och -a1leler,

s
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On ett sl-pollen landar pd sis?-pistillen kan det inte qro och vixa
ner till dggeellen, eftersom det pé ndgot sdtt hindras av sl-allelen
1 pictillvivnaden. P& samma sitt hindra s2-palien att befrukta

dggcellen. P4 s& vis medfor inkompatibiliteten att sjdivbefruktning
inte kan ske. Tvd skilda sls2-plantor kan av sarma skil inte ba-
frukta varandra. Om man pollinerar en slsZ-planta med polien frin

s2s3-planta kommer hdlften av pollenkornen (s2-pollen) att

hejdas, medan hdlften (s3-pollen) vdxer ner normalt cenom pistillen
och befruktar dggcellen. P& si sdtt bildas ett fro med genotypen

s1s3 eller s2s3, beroende pd om dqoets qenotvp var 51 eller s2,
¥ D5 v, ?

Nar index &r en siffra, kommer jag av bekvsmlighetsskdl dven i

fortsdttningen, att skriva s1s2 i stillet for det vedertagna 8182,




Unidzrstik hur Tiekvenseina av de olika inkompatibilitetsallisierna

vairiarar frén ganeration ti11 gensration 1 en rackioverpoputation,

Understile hur frakvenserna av de olika plantrenotynerna variersr

frin ganeration till gencratior

=

i en rodkioverpopulation.

Understk hur utfalTét pdverkas av antelet alleler i populationen,

Uppskatta osikerheten i siffrorna pd vintade virden.

Resultaten skall redovisas pd ett sidant sitt, att de kan jimforas

med experimentcllt erhilina virden.
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betydelise fir en planta om en alle? Kommer Trdn fadern eller

Multiallelt ettlocussystem betyder att s~locus dr det enda

inkompatibiTitets~1ocussystemet och att det finns ménwa,kanske

fler dn 30 olika s-alleler,

Homozygoter, t ex slsl-plantor, existerar ej.

Alta pollenstangar utom de inkompatibla, vixer lika fort genom

pistillvivnaden £i11 dgacellen,

Varje frd ger en planta. Alla plantor lika vitala.

Varje planta producerar 1ika ménga pollenkorn.

Pollenkorn hamnar p& pistillerna 1 samma proportioner som de

forekommer i hela faltet.

Varje planta producerar lika manga fron,

I en s1s2-planta produceras s1-dgg och s2-dgg i lika delar.

Pollenkorn finns 1 rikliga mincder.
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Mormal modeld,

Denna modell avser att situlera systemet s& som man férvintar 514

att det fungerar och 33 som det har beskrivits ovan pd sid 2.
sisj betecknar procenttalet plantor med genotypen 515;.

a.

[ allménna termer blir generation {t+1) som funktion av generation
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17] B k=1 2 k™ - ik

i>j kyd

J-1
+
]
i

z
k=
k4

(t)

Peot ™79

ddr n dr antalet alleler i populationen och Py dr andelen pi-pol1en.
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Programmet 10per igenom alla plantgenotyperna med borjan pa 31s2,
For varje plantgenotyp berdknas avkomman. Det 3r littast att beskri
programmet genom att visa hur det fungerar p& ett litet system med

4 alleler:

va



Igeneretion 1 dr frekvensen av sis? 52

sis3 10

- H " o . D .] (2 5 o= ol
Frehvensen sT-potien blir dg 5 ( 5410475 ) = 15%

st 15

) s? 22,5
s3 30
s4 32,5

sesd (generation 1) utedr 20 % av populationan i generation 1.
20 % av plantorna 1 generstion 2 fir alltsd afed (generation 1

%
]
£

som madrar. Ena hdlften av dessa mgdrar producerar s2-dga. 10 ¢

¢

av plenterna 1 generation 2 kommer alltsd frén ett sddant s2-dqg.
P& samma sdtt hirstanmar 10 % ay populationen i generation 2 fran

sf-8gg, som producerats i s2sd~-plantor 1 generation 1.

Vi har % » 20 % s2-dag, som kan befruktas av atlt pollen utom

s2-pollen och s4-pollen. Mojliga fddrar dr si-pollen och s3~pollen,
S

Totalt finns det 100 % pollen. sl-polien utgir ~T¢~L««——
' (0-5,-5
2 °4
= — L — = %’ av allt pollen som konkurrerar om att be-
100-22.5-32.5

frukta s2-dqget. Av-% -20 % s2-dqgg befruktas % av sl-pollen varvid

sls2-plantor erhdlls. s2s4-plantorna (mddrarna) kommer alltsd att

fa foljande avkomiingar i generation 2:

sls2 * 20 % = 3.333 %

$3s2 =5253 20 % = 6.667 %

s1sd

* 20 % = 3,333 %

s3sd © 20 % = 6.667 %

Wi W~ Wi w—
= N~ Nl rof—
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Derefter behandloc ceneration 2 peosairma satt for att rikne ut

generation 3 osv,

Brist pé_humlor.

Denna modell skali simulera att det 3r of ont om humlor att alla
pollenkorn, som réker hampa pd en pistill komrar att utféra be-
fruktning. En del Hgqceller blir alitsd ohefruktade. Fortfarande
gdller att pollenkornen hamnar pd pistitler i samma Frekvenser som

de produceras.

Modellen fungerar principiellt likadant som det normala systemet,
men 1 stdllet for att fordela poitenet pd dggen, fordelas dggen pé
pollenkornen, I exemplet ovan fanns det § % s1s2-piantor och 15 ¢
sl-pellen i firsta generationen. I det normala systemet kommer 5 %
av plantorna i generation 2 att ha slsZ-plantor som moder, men hur
mdnga som har sl-pollen som fader saknar intresse. I systemet
med brist pd humlcr kommer 15 ¢ ay plantorna i generation 2 att ha

sl-pollen som fader, medan det Hr oitressant hur ménga som har sl¢2-

plantor som médrar,

s3-pollen Gverldgset.

Denna modell skall simulers att ett pollenkorn med en viss allel,
av nagon orsak har stérre chans att utfora befruktning, Detta
forhdllande simuleras genom att s3-pollen produceras i 10 gnger

sd stor mingd som det egentligen borde. F § Hpr systemet identiskt

med det normala systemet.
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Normala systemet. 3 alleler. Virdena pendlar runt medelvirdat
varje gencration halveras avetindet £91] medelvirdet, Om en plant-
genoiyn u*-:,gt};r- % % av populationen i generation 1, kommer den ait
ftinn 10N _ s ur X e 5 memema fd a7
ULGOTa =g 4 el = (50 - ?) % av populationen i generation 2.
I tabellen for allelfrekvenser upptrdder samma siffror som i tabel-

len for plantfrekvenser, men med en generations forskjutning.

Tabeli och di iagram 2,

Normala systemet, 4 alleler. Med 4 alleler upntrdder systenet helt
annorlunda. Med dessa startvirden forekommer inga oversidngar, utan
bédde plant- och allelfrekvenser kryper in mot respektive medelvirde
Observera att redan i 6:e generationen befinner sig systemet prak-

tiskt tagoet 1 jamvikt.

JTabell och dia gram 3.

s3-pollen dverldgset. 4 alleler. Sanma startvdarden som 1 2. Aven
hdr glider plant- och allelfrekvenser in mot sina jémviktsldgen
utan négra stérre Gverslingar. I detta fallet tar det ca 10 genera-

tioner innen jmvikt uppnis. Dessa jamviktsldgen skiljer sig dock




W
a2

SRS

5

w1
2

M
g

11

O P R T T e e 4, ‘. o D
marvani trin de frecdonde. Tn nlontenn

,
e
o
)
2
(]
()
- .
=
7]
-
1)
-
(943
G
_S
"LI
4

GRS ¢
nnas 1

r~
=
j-
~+
=
=
b
b
s
.
=

komnor ail Tekvens som en soin sobnoye

‘) P o Ny o] hi S o T, 0 e PO P R = ! - = . 2
sd=zllelen. s3-allolen sidlv bomer abt vars Ca en nch en halvy adng

Tabell nch diagram 4,

Brist pd humior. 4 alloler, Samma startvirden som i 2 och 3, Aven om
pollineringen #r bristfiliig i flera genarationer Lommer systomet
att glida in mot medelvirdet, men detts hinner inte unnnds péd 10

gererationer. Inte helier hir kan man upptacka ndgra tendenser ti1]

svangning runt jinviktsldget,

Tabell och diagram 5.
Normala systemet, 8 alleler. Obs forstorad skala 1 diegrammet Gver
plantgenotyper. Allelfrekvenserna gdr tydligt men l&ngsamt mot jam-

viktsldget, som efter 10 generationer fortfarande ar avldgset.

Systemet tycks bli Tangsammare med fler ingdende alleler,

Tabell och diagram 6.

Normala systemet. 4 alleler. Korsning av 2 olika plantgenotyper.
Plantfrekvenserna svinger precis som 1 ett 3-allelsystem. Om man
praktiskt vill understka karaktiren av ett A4-allelsystem, miste

man tydligen anvinda mer in 2 olika plantgenotyper,

Jabell och diagram 7.

Normala systemet, 8 alleler. Korsning av 4 helt olika nlantgenotyper,
Efter 2 Gversldngar uppnds jimvikt redan i d:e éenerationen. Den
snabba insvingningen beror ps att allelfrekvenserna dr i jamvikt
redan i starten. Om plantfrekvensernas startvarde dr mycket snett

erhd11s tydliga Gverslingar dven med s§ mdnga alleler som 8.
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redvenserna. IO JEmviktslaret kormoy

att i 4-2Melsystenet kommer s3-allelen, 1 Jsmvikt, att utadra 32
av alia alleler, 1 8-allelsystemet komser den att utedra 31.7 % av

alla aliele

Hormala systemet. Visar vad son hidnder om en Yiten mingd av en ny
allel (s1) kommer in i ett 3- ~allelsystem som befinner sig i jamvikt.
Det tar 10 generationer f6r den hya allelen att bli lika vanlig som

de gamla.

Tabell och diagram 10,

BT T—

e T v —

Normala systemet. Visar vad som hinder om en liten mingd av en ny
allel kommer in i ett 7- allelsystem som hefinner sig 1 jemvikt. P&
10 generationer hinner den nya allelen knappt gbra sic gillande.

Ett system med 8 alleler yr ldngsammare dn ett med 4, om startvir-

dena ar jamforbara.

Normala systemet. Ur ett 4-allelsystem i jamvikt, tar man bort alla
sls2-plantor i 1:a generationen. Eftersom utgallringen inte upprepas,
uppfir sig systemet normalt efter 2:a generationen., Den bestdende

effekten av en sidan enstaka utgallring &r inte sirskilt stor.
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hoGt for ottt summan skall bli 100 ~ vtan alltfor kladdiga siffrov)

1 generationan, Inte hellor hir

ot
jo ]
=
H
=
1]
o5
=
(]
s
-
[
—
D
o
——d
[0}
'\)
-—.l
flr
'“§
C,
=%

kan en sddan enstaka utsallring ge nésat nimavar: bestiende resultat.

Simuleringarna visar utt eh population med 3 alleler upptrdder pé
ett principiellt annoritunda sitt In en population med 4 eller fler
alleler, Med Gkande anta) alleler tar det fler generationer att
uppnd jémviktsliget. Jimnare startviarden minskar risken for Gvep-

slidngar,

Uppenbarligen dr det svart att intuitivt forutsiga resultatet av en
korsning. Innan man gor en korsning eller elitfordskning kan det dir-
for vara ldmpligt att berikna vdntade virden med en modell, sirskilt

som kostnaden fér en s3dan berdkning bhara &r en brakdel av hela

-t
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Tabell 2.

Normala systemet, 4 allaler,

3 4 5 6
15,134 15,942 16,505 16.569
14.982 16,386 15,393 16.661
15,611 16.083 16.550 16.584

18,139 17.042 16.85%7 16,698

17.518 17.364 16.732 16,777
N,

16,616 17.183 16 933 16.713

3. 24,206 24,724 24,907
25,396 25,173 25,062 25.021
9 25.306 25.106 25.036
25.872 25,315 25.108 25.035

16.
16.

16,

24,
25,
25,

25,
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tabell 3. g

s3-pollen Bveridgset, 4 al
1 2 3 A i 6 i 8 9 10

152  5.000  £,203  9.483  S.890 10.782
- q % e vy e g N "7 - E v .o s N =
s1s3 10,000 18,380 17, 20,204 20,97V 21,182 21.437  21.520 21.8%4

sls4 15,000  9.675 1Y. 11244 11,285 11,449 11,494 11,548 17,560

[
(o]
<
—_
Ty
.

D
~J

—
e
e
—t
o
~d
I
&

<0.000 22,825 22.5563 22.379 22,194 21.9% 21.911 21.826 21.792 21.761

w (%
~
[S2]
[

Ny

193]

-

(el

(@

[an)

e

[N

(o]

G

(5] H

NG

e

™

—

™o -
=)

(@)

oy

20.000 16.610 14, 12,100 11,922 1i1.788

p—
——
~2
e
)

30,000 26.297 24.267 23.226 22.655 22.254 22.059 21.913 21.042

(V]
o
[ %2}
E
=
—t
-
~
[
rend

N

i
st 15,000 17.134 19.110 26.281 21115 21.642 21,965 722.169 72.289 22.363
s2 22,500 22.819 23,498 23,055 22.948 22,745 22.655 22.578 22.539 22.51]
s3 30.000 33.756 32,190 32,761 32.526 32.61% 32.576 32,580 32.503 32.585
s4 32.500 26.29% 25.202 23.902 23.410 23.003 22,804 272.664 22.509 22.5&1
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Tabell 4. & - ¢

Prist pd hwator. 4 alleler,

”y .

1 2 & 4 5 9 4 & e, 10

sTs2 5,800 0,330 10,826 12,915 13,89% 14,802 15,308 15,013
sls3 10.030 12,057 13,232 12,547 14,992 15,596 13,037 16,050

14,736 14.483 15,455 15,626 168.047 15,197

|

e ]
12}
[
wr
(&
™3
f] 3
-~
L
D
-

17,557 19.320 18,012 18.002 17,497 17.347 17.0%8 16.978 15.874
1

9.190 18.951 18,12% 17.73% 17,394 17.188 17.008 16.903

o —
‘:}\

s3s4 30,000 27.054 22,6356 21.092 19,435 18.620 17,927 17.534 17.235 17.052

o

19.397 20,

st 15.000 17.289 973 22,772 23.048 23.666 24.095 24,390 24,590
sZ 22.500 23.884 24,673 24.939 25,054 25.074 25.069 25,055 25.040 25,0020
s3 30.000 28.734 27.624 26.825 26.257 25.856 25.5800 25.391 25.263 25.175
s 32.500 30.093 28,306 27.253 26.511 26.022 25.864 25.459 25.307 25.205
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sis2z 0,
sts3 G,
stsd 0.
s1sh 0.
s1s6 0.
sls7 O
s1s8 0
5283 1
s2s4 1,
s2sh 1]
s2s6 1,
ss? 1
s2s8 1.
s3s4 1
s3s5 1
$3s6 1
s3s7 1
s3s8 1
sdsb 2,
sds6 2.
sds7 2,
s4s8 2,
sbsb 2
sbs7
5558
sbs7 3
s6s8
s7s8 61,
s 1
s¢ 3
s3 4
s4 5
sb 6
s6 6
s7 36
s§ 36,

. 750
.250
.500
.500
.250
.750
.000

000

Tabell 5.

Hormata systemet. 8 alieler.

0,
0.
0.

2 3

129 0,526
182 0.731%
227 0.885

0.262 1.018

N N O

oY O O O o wmouer o O O o

o 0 O O

[Co Ve I

288 1,099
701 1.830
/01 1.830

333 1,364
417 1.670
483 1,898
530 2.048
017 3.29
017 3.29

5685 2.319
661 2.635
727 2,843
941 4,436
941 4.436

L7197 3.226
.878  3.480
468 5,290
.468 5.290

.984  3.957
.593 5,895
.593 5.895

315 6.282
315 6.282

465 16.233

245 3.965
962 7.048
177 9.381
911 11.085
187 12.263
.019 12,996

.750 21.631
.750 21.631

L MR N — = O = = 2 (DO

(€8]

gl g1 W W

w

P B NN o

4

683
.31
077
97
261
118
118

.621
912
.10
231
J74
774
534
.793
951

.950

.280
463
.813
813

.805

6.396
6.396

6.751
6.751

11

.631

.681
.022
10.

356

.945
12.
13.
19.
19.

985
607

202
202

[& 2 Y

11.
12.
13.
13.

17.
17.

DN D) e e = O

L W N R ™M N

SO W W W

g LW W

~

6
1.131
1.414
1.592
1.700

1.762

[

[ ]
LW Lo
[ I

2.320
2,607
2.782
2,882

3.634
3.634

3.243
3.458
3.580
4.502
4.502

3.875
4.011
5.035
5.035

4.27
5.358
5.358

5.541
5.541

6.763

6.032

9.495
11.509
12.699
13.401
13.794
16.535
16.535

6.689
10.067
11.855
12.848
13.410
13,717
15.707
15.707

N™

(83 ]

10

12

13

15
15

——d ——d
° -

N N

W W L LW e

BSOS W W W

N I - - T ~ T o R~ N VS |

.326
545
12.
915
13.
.603
.074
074

100

363

w

12

12

14

I A

LW W W W W M [ R DG T A5 R

$ro W W W

B R s G T = T S R S B L

.983
10.
.268
933
13.
13.
14.
.580

939

288
475
580

)

NN

™R
- * e

™~
o

I W W W W W Ly W

2P S m s W W

B

11
12
12
13.
13

14.

[ AN

D

o s j
Co O W 0 >~ W
b4 S SRV S 32 T o RS S

[0

114
275
360
A0S
.665
.665

.654
.748
.798
.085
.085

.940
.991
.292
.292

.093
401
401

A58
A58

.790

514
.256
.382
.920

201

.348
1.

188
188
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sls2
sls3
sls4d

s2s3
s2s4

s3s4

sl
s2
s3
s4

50.000 0.
0.000 25.

0.000 25
0.000 25

50.000 0.

alla dr

000
000

.000

.000
0.000 25,

000
000

Normala

3
25.000
12.500
12.500

12.500
12.500

25.000

Tabell 6.

systemet. 4 alleler,

4
12.500
18.750
18.750

18.750
18.750

12.500

5
18.750
15.625
15.625

15.625
15.625

18.750

konstant 1ika med 25.000%

6
15.625
17.188
17.188

17.188
17.188

15.625

7
17.188
16.406
16.406

16.406
16.406

17.188

8
16.406
16.797
16.797

16.797
16.797

16.406

9
16.797
16.602
16.602

16.602
16.602

16.797

28

10
16.602
16.699
16.699

16.699
16.699

16.602
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s1s2
s1s3
s1sd
s1sh
s1s6
sls?7
s1s8

s2s3
s2s4
s2sb
5256
s2s7
5258

s3s4
s3s5
s3s6
s3s7
s3s8

sdsh
s4sb6
s4s7
s4s8

sbsb
sbs?
s5s8

s6s7
s6s8

"s7s8

sl

s8

1
25.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000

0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000

25.000
0.000
0.000
0.000
0.000

0.000
0.000
0.000
0.000

25.000
0.000
0.000

0.000
0.000

25.000

2
0.000
4.167
4,167
4.167
4.167
4.167

4.167

4.167
4.167
4.167
4.167
4.167
4.167

0.000
4.167
4.167
4.167
4.167

4.167
4.167
4.167
4.167
0.000
4.167
4.167

4.167
4.167

0.000

Tabell 7.

Normala systemet. 8 alleler.

3
4.167
3.472
3.472
3.472
3.472
3.472
3.472

3,472+

3.472
3.472
3.472
3.472
3.472

4.167
3.472
3.472
3.472
3.472

3.472
3.472
3.472
3.472

4.167
3.472
3.472

3.472
3.472

4.167

4
3.472
3.588
3.588
3.588
3.588
3.588
3.588

.B.588

3.588
3.588
3.588
3.588
3.588

3.472
3.588
3.588
3.588
3.588

3.588
3.588
3.588

3.588

3.472
3.588
3.588

3.588
3.588

3.472

5
3.588
3.569
3.569
3.569
3.569
3.569
3.569

3.569
3.569
3.569
3.569
3.569
3.569

3.588
3.569
3.569
3.569
3.569

3.569
3.569
3.569
3.569

3.588
3.569
3.569

3.569
3.569

3.588

alla dr konstant Tika med 12.500%

6
3.569
3.572
3.572
3.572
3.572
3.572
3.572

3.572
3.572
3.572
3.572
3.572
3.572

3.569
3.572
3.572
3.572
3.572

3.572
3.572
Sl
3.572

3.569
3.572
3.572

ks SN2
Sk B2

3.569

7
3.572
3.571
3.571
3.571
3.571
3.571
3.571

3.571
3.57
3.571
3.571
3.571
3.571

3.572
3.571
3.571
3.571
3.571

3.571
Bk o/l
3.571
3.571

3.572
3.571
3.571

3.571
3.571

3.572

8
571
571
571
571
571
571
w0 Ul

w W W

W W W w

571
571
571
.571
571
571

W W W w W w

571
1571
571
571
571

W W W W W

571
571
571
571

w W W W

571
3.571
3.571

w

3.571
3.57

3.571

g
3.571
3.571
3.571
3.571
3.571
3.571
3.571

3.571
3.571
3.571
3.571
3.571
3.571
3.571
3.571
3.571
3.571
3,571

3.571
3.571
3.571
3.571

-3.571

3.571
3.571

34501
3.57

3.571

30

10
3.571
3.571
3.571
3.571
3.571
3.571
3.571

3.571
3.571
3.571
3.571
3.571
3.571

Bl
3.571
3.571
3.571
3.571

3.571
3.571
3.571
3.571

3.571
3.571
3.571

3.571
3.571

3.571
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Tabell 8.

s3-pollen Sverligset. 8. alleler.
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

sls2 25.000 0,000 2.038 1.684 1.824 1.755 1.781 1,765 1.768 1.763
sls3  0.000 10.417 8.573 9.421 9.018 9.18% 9.107  9.131 9.103 9.110
sls4  0.000 2.917 1.058 1.895 1.536 1.710 = 1.644 1.685 1.677 1.690
s1s5 0.000 1.667 1.992 1.685 1,824 1,755 1.781 1,765 1.768 1.763
sls6  0.000 1.667 1.992 1.685 1.824 1.755 1.781 1.765 1.768 1.763
s1s7  0.000 1.667 1.992 1.685 1.824 1.755 1.78] 1.765  1.768  1.763
s1s8 0.000 1.667 1.992 1.685 1.824 1.755 1.781 1.765 1.768 1.763
s2s3  0.000 10.417 8.573 9.421 9.018 9.189 9,101 9.131 9,108 9.110
s2s4  0.000 2.917 1.058 _J}§95 1.536 1.710  1.644 1.685 1.677 1.6580
s2s6  0.000 1.667 1.992 1.685 1.824 1.755 1.781 1,765 1.768 1.763
s2s6  0.000 1.667 1.992 1.685 1.824 1.755 1.781 1,765 1.768 1.763
s2s7 0.000 1.667 1.992 1.685 1.824 1.755 1,781 1.765 1.768 1.763
s2sg 0.000 1.667 1.992 1.685 1.824 1.755 1.781 1.765 1.768 1.763
s3s4 25.000 0.000 12.187 6.835 9.318 8.277 8.812 8.632 8.768 8.756
s3s5 0.000 10.417 8,573 9.421 9.018 9.189 9.101 9,131 9,108 9.110
s3s6 0.000 10.417 8.573 9.421 9.018 9.183 9.101 9,131 9.108 9.110
s3s7 0.000 10.4}7 8.573 9.421 3.018 9.18% 9,101 9.131 9.108 9,110
s3s8 0.000 10.417 8,573 9.421 9,018 9.189 9.100 9.131 9.108 9.110
s4s6  0.000 2.917 1.058 1.895 1.53¢ 1.710 1.644 1,685 1.677 1.699
s4s6  0.000 -2.917 1.058 1.895 1.536 1.710 1.644 1.685 1.677 1.690
s4s7  0.000 2.917 1.058 1.895 1.536 1.710 1.644 1.685 1.677 1.690
s4sg@ 0.000 2.917 1.058 1.895 1.536 1.710 1.644 1.685 1.677 1.690

sbs6 25.000 0.000 2.038 1.684 1.824 1.755 1.781 1.765 1.768 1.763
sbs7 0.000 1.667 1.992 1.685 1.824 1.755 1.781 1.765 1.768 1.763

sbs8 0.000 1.667 1,992 1.685 1.824 1.755 1.781 1.765 1,768 1.763
s6s7 0.000 1.667 1.992 1,685 1.824 1.755 1.781 1.765 1.768 1.763
s6s8 0.000 1.667 1.992 1.685 1.824 1.755 1.781 1.765 1.768 1.763

s7s8 25.000 0.000 2.038 1.684 1.824 1.755 1.781 1.765 1.768 1.763

s1 12,500 10.000 9.818 9.870 9.837 9.838 9.826 9.820 9.813 9,807
s2 12,500 10.000 9.818 9.870 9.837 9.838 9.826 9.820 9.813 9.807
s3 12.500 31.250 31.819 31.680 31.714 31.706 31.708 31.708 31.707 31.708

s 12.500 8.750 9.271 9.0 9.266 9,268 9.339 9.371 9.415 9,448
S5 12,500 10.000 9.818 9.870 9.837 9.838 9.826 9.820 9.813 9.807
s6 12.500 10.000 9.818 9.870 9.837 9.838 9.826 9.820 9.813 9.807
s7 12,500 10,000 9.818 9.870 9.837 9.838 9.826 9.820 9.813 9.807
s8 12,500 10.000 9.818 9.870 9.837 9.838 9.826 9.820 9.813 9.807
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sls?
sls3
slsd

5253
s2sd

s3s4

sl
s2
s3
s4

1

0.000
0.000

.000

.000
.000

.000

.500
£,
Sic
33.

000
000
500

2
0.739
0.739
0.493

32.507
32.761

32.761

0.985
33.004
33.004
33.007

Tabell 9.

Normala systemet.

3
1.254
1.254
1.319

32.181
31.99

31.996

1.913
32.715
32.715
32.656

4
2.418
2.418
2.394

30.856
30.957

,30.957
S

3.615
32.115
32.115
32.154

5
4,328
4.328
4.342

29.033
28.985

28.985

6.499
31.173
31.173
31.155

7.

173

7.173
7.163

26.
A7

26

26.

10.
29,
29.
29,

149

171

755
746
746
752

10.
10.
10.

22

22,

15

28

530
530
536

.807
22.

798
798

.798
28.
28,

068
068

.066

13
13
13

19,
19.

20

26
26

479
479
476

853
857

.B57

217
26.

594

594
.595

15.
314
15.

15

18.
18.

18

22
25
25
25

9
314

315

020
018

.018

971
.676
676
.676

35

16
16
16

17.
17,

17.

24
25
25
25

10

.166
.166
.165

167
168

168

249
.250
.250
.250
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sls?
s1s3
sisé
s1sh
slish
sls7
s1s0

$253
s2s4
5255
5256
s2s7

5258

s3s4d
§3s5
$3s6
s3s7
53s8

s4sh
s4sb6
sds7
s4s8

sbsb
sbs?
s5s8

sbs?
s6s8

s7s8

s]
s2
s3
sé
sb
S6
s7
s8

P

14

B N N S

T S R R T = T e S o .

.650
14,
14.

100
100

.100
14,
14.
14,
14.

100
100
100
750

—
—

BN N

&~
. :

>

14
14
14
14
14
14
14

o O o O D

™SS S

B I S = T =Y

Mo N2 N
(2
(o)

N NS N
™ Go L LWL Lo
Ch Oy O OY O

™Y i

—
o

J73
.102
.102
.102
.102
.102
.102
.616

(o)
N

S S s S
> . = &

> >

14

14

S O o O O O

O N -

S S

P R~ -

.918
14,
.099
14.
14.
14,
14,
.489

099

099
099
099
099

Tabell 10,

Mormatla systemet.

o o o O

o~ I
B .

=

>

EA T T R L

B T S N S N N

4

310
310
310
310
.310
310
317

.087
14,
14.
14.
14.
14.
14,
14,

088
088
088
088
088
088
386

0.

5
366

0.366

e T R » R )

i adE = T S~ T S o R o N« SO G N S N

=

14

. 366
. 366
. 366
. 366
374

614
614
614
614
614
704

614
614
614
.614
704

.614
614
614
.704

.614
614
.704

614
.704

.704

.285
14.
14.
.070
14,
14,
14,
14.

070
070

070
070
070
298

N
i

R
[ @8]

- _}} S

Rl T o R - Tt O . .Y

B ]

B~ T~ T ~ R S . Y

[

=Y
(8]
o]

e
) (%)
N DN DY

i
[CS TS L RS ¢
™2

-y
[0.8]

514
14,
14.
14,
14,
14.
14,
14,

044
044
044
044
044
044
219

7
0.507
0.507
0.507
0.507
0.507
0.507
0.514

4.578
4.578
4.578
4.578
4.578
4.630

4,578
4.578
4.578
4,578
4.630

4.578
4.578
4.578
4.630

4.578
4,578
4.630

4,578
4.630

4.630

1.779
14.012
14.012
14.012
14.012
14.012
14.012
14.147

= O

I~

I D™ Mo

13
13
13

o O O O O

B I ~ T~ = S o AN
s e = s e s

A~ s D

.081
13.
13.
974
974
974
13,
14.

974
974

974
077

o O o o

fon

692
692
692
692
692

.692

0.697

13
13
13
13
13

B T - R e Y

e s R

P = = R

B I S

426
13.
.928
.928
.928
.928
.928
14.

928

007

36

>

13

13.

13
13

13.
13.
13.

Qo

P DD DD O OO

B T R =

LS TE S IR R T T = Y

.813
.875
875
.875
.875
875
875
937
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sis?
$1s3

slsd

8253
s2s4

5354

sl
52
s3
sd

20.
20.
30.
30.

.000
.000
.000

.00D
.000

.000

000
000
000
000

16.

15

15
15

24,

23
23
27

Normala systemet. 4 alleler.

2
000

.000
15.

000

.000
.000

000

.000
.000
.000
27.

000

3
13.800
17.500
17.500

17.500
17.500

16.200

24,400

24.400
25.600
25.600

Tabell 11,
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sls2
s1s3
slséd
s1s5
s1sb6
sis7
s1s8

s2s3
s2sd
s2s5
5256
s2s7
s2s8

s3s4
s3sh
s3s6
s3s7
s3s8

sdsh
s4s6
s4s7
s4s8

s5s6
sbs?7
s5s8

s6s7
s6s8

s7s8

s]
s2
s3
s4
s5
s6
s7
s8

1
0.000
3.700
3.700
3.700
3.700
3.700
3.700

3.700
3.800
3.700
3.700
3.700
3.700

3.700
3.700
3.700
3.700
3.700

3.700
3.700
3.700
3.700

3.700
3.700
3.700

3.700
3.700

3.700

11.100
11.150
12.950
13.000
12.950
12.950
12.950
12.950

2
3.26]
3.234
3.248
3.234
3.234
3.234
3.234

3,25

3.249
3.251
3.251
3.251
3.251

3.866
3.849
3.849
3.849
3.849

3.866
3.866
3.866
3.866

3.849
3.849
3.849

3.849
3.849

3.849

11.340

11.382
12.873
12.913
12.873
12.873
12.873
12.873

Normala systemet. 8 alieler.
3

2.918
3.360
3.370
3.360
3.360
3.360
3.360

3.372
3.384
3.372
3.372
3.372
3,372

3.785
3.774
3.774
3.774
3.774

3.785
3.785
3.785
3.785

3.774
3.774
3.774

3.774
3.774

3.774

11.544
11.581
12.806
12.845
12.806
12.806
12.806
12.806

45

' Tabell 12.
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Stationdra punkter.

Som man kan gissa sig till av simuleringarna finns det ett jamvikts-

R . . B _ . 100 ,
ldge for $132 = 555 = o =SS, T N %
n dr antalet alleler och N &r antalet tankbara plantgenotyper.
N o= n(n-1)
2

Att detta &r den endggs;ationéra punkten kan med m&ttlig arbets-

insats endast visas for 3 alleler:

s1s2 = %-( s1s3 + s2s3 ) ..... (M)
< sls3 =-% ( s1s2 + 5253 ) ..... (2)
5253 = %-( SIS + SUSS" )  ssasecus (3)
(1) ins i (2) s1s3 = l-( l-( s1s3 + s2s3 ) + s253 )
2 2
<>
s1s3 = s2s3 ........ (4)

(4) ins i (1) sls2 = %-( s1s3 + s1s3 )

=>
s1s2 = s1s3 = s2s3

Att lﬁg % dr en stationdr punkt (men inte sikert den enda) kan

visas generellt:

5.5.(t) = 100 _100

N " n(n-1) .
060 2 for alla i och j
Pi = |

SiSj(t+1) dr en summa av 2(n-2) st lika stora termer. Jfr sid 5.

100
1 100 n_ 100
S:S.(t+1) = 2(n-2) « = ° | = = 535;5(t
i J( ) (n-2) 2 n!;—-?! 100- 120 _ ]E.O' n(;-U S] J( )
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Stabilitetsundersckning.,

Eftersom system med fler alleler &n 3 dr olinjira, kan endast
stabiliteten runt jamviktsldget undersbkas. For 3-allelsystemet,

som dr linjart, kan emellertid stabiliteten visas globalt:

r

11
0 7 3
S(t+1) = %- 0 34 5(t) S(t+1) = & S(t)
1]
L§20,

¢'s egenvdirden dr A, = 1

1
Egenvektorerna blir [ 1 ] , Som svarar mot A = 1

och ( xz} s X1 + X2 + X3 = 0, som svarar mot A = - E-.

X3

Systemet dr stabilt ty ¢ har alla egenvdrden innanfdr enhetscirkeln.
Att A, ligger p& randen betyder att summan av procenttalen (=100%)

ar konstant.

Med 4 eller fler alleler mdste man linjirisera runt Jjamviktsldget,
bestamma den Tinjira matrisen och visa att dess egenvdrden ligger

innanfor enhetscirkeln.

s1s2(t+1) = %-- sls3 - --2§-:;- + o000+ %-* slsn -———E?L:——~+
Ptot™P17P3 Ptot™P17 Py
] P ] Py
+ = « s253 + + — ¢« §2sn
2 Piot~P2P3 2 Ptot™P27Pn

I jdmvikt gdller:

Py = ( s1s2 + s1s3 + .... +slsn) = E%Q 9



Piot = ( O pn) = 200 %
o onn L 5 200 _ 200 ,
Prot = Py ~ Py =200 - 2 5= = == (n-2)
_ 100
1% " T
2

Linjdrisera runt jamviktsldget.

I

g
AS]SZ(tH) = aleS]SZ(t) + (113AS]S3(t) L + o AS S (t) +

+ termer av hogre ordning, som fGorsummas.

Oz = 2 __ 1. sis3 —-——JE;-—-u-+ 1. sis4 - ]
aslis2 | 2 Ptot™P1P3 - 2 utvdrderat
i jamvikt
200
1 100 1 n_ 1
a1z = 5 * 2(n-2) o ’ h '
2 pa | Wng)  2W(n-z)  2p-z)
‘ n-3
M2 = MTy(n-2)
200 200
1 n_ 100 n_
013 = = ] - + (n 3) = =
. &0(n-2 B 20(n-2)
200
) 1 + ]00] 1 " n +
Wyp) | D0 Bn-2)  £R(n-2)-2n-2)
1 200
00 1 n_ 2
+ (n-3) - "
nin ii 200(“'2) _Z_O_O_(n_g) g_Q_Q.(n 2)
2 n n i
ayy = (072)% - (n-3)
(n-1)(n-2)?

Analogt erhdlls ayy = eee B U = O3 T s =0y T g

52
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] 100 5 )
n
Gy = 5 4 _EI;E_ ) _EEO n-2) gﬁg(n~?) '
100 T 2
n
+ 2(n-4) = 2-] - 2_%,(1(”..2)” ._2,?.‘9,,(”_2)
O3y = - 2(“'3)
(n-])(n-Z)Z_IEI. |
Analogt erhdlls G3,5 T +re T O3 T eee SOy T O34

Ddrmed dr AS]SZ(t+1) bestdmd som funktion av ASisj (t).

P& samma sdatt erhdlls AS]Sa(

AS(t+1) = 8AS(t)

Raderna och kolonnerna i matrisen & numreras inte p&

vanligt sdtt, utan med hdnsyn till antalet alleler (n).

t+1), AS]S4(t+1), SR » ASn_]Sn(t+1).

ky |k I Lo R N R P

1,2{71,3["°"|"1,n n-2,n

",2

".3

b
\\\E}ment nr (ro_yn/ k2,n)

53
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Nar ¢-matrisen skall genereras sdtts diagonalelementen (ri j/ki J.)
? ]
lika med S o< T 3

(n-1)(n-2)

I rad ri sdtts elementen 1 positionerna ki

k ., k . ochk.
Jn* myi’ “m,j Ki,m

i<m m<i m< j j<m

(n-2)* - (n-3) |
(n-1)(n-2)2

Tika med

Ovriga element sdtts Vika med - _2(n-3) i
(n-1)(n-2)?

Exempel: Med 4 alleler blir - —2(N230 - .
(n-1)(n-2)?

o=

(n-2)%* - (n-3) _
(n-1)(n-2)?

f—

_.n-3 .1
(n-1)(n-2) ©

och d-matrisen blir

k ? kKia Kyp Koq Koy k

12 X13 “14 ©23 %24 *34
e f 10211 1
‘12l ' § 7 % % 4 %
r l. l. J. J. ‘l. l
13 4 6 4 4 6 4
r 11 1 -1 1 1
W 7 7 6 6 3 3%
r 111 1 1 1
23 4 7 6 6 & 1%
r 11 1 1 11
24 7 6 4 4 6 &
r 'l. l. l. l. 1_ J.
34l 6 4 4 4 1 b




¢'s egenvdrden blir

] 1
1 s Ty med 3 alleler,
1 ] 1 1 1
1 3 3 3 ) 7 med 4 alleler.
7 7 1 )
1 :ﬁ? T3 e 5 e 3 Foeeerees med 5 alleler.
~ v L8 ¥ r
4 st 5 st
7 7 1 1
1 ‘Tﬁ' Tg ccree ; o T med 6 alleler,
5 st 9 st
17 17 | - '
1 5T Py Tttt . 3 SRR med 8 alleler.
“ v A \ v J
7 st 20 st

Systemen dr stabila ty egenvdrdena ligger inom enhetscirkeln.
Efter en storning i jamviktsldget kommer system med fler alleler
troligen att 3tergd ldngsammare dn system med f& alleler, ty
egenvdrdena ndrmar sig enhetscirkeln ndr allelantalet tkar,

7 7 17
(Tz'<-.ia<-—.l— ceen )

- ] = . e s .
Eftersom Sisj = _EI::II— dr ett stabilt jamviktslage, kommer

2
alla plantfrekvenser att arita detta varde efter tillrdckligt

ménga generationer,



Uppskattning av osdkerheten i simuleringarna.

I det foregéende har alla parametrar antagits vara exakta. Slumpen
och de yttre forhd1landena kan pd olika sitt pdverka de bertdknade
frekvenserna av Sisj' Nedan foljer en uppskattning av parametrarnas
varianser samt en berdkning av hur dessa paverkar variansen hos

frekvensen av Sisj'

’ !

Antal dggceller/planta.

Plantorna producerar olika minga fron. Varje planta ger 10-30 st
blomstdllningar varav 0-5 st deltar i fortplantningen med pollen
och dgg. Varje blomstd1ining bestdr av 70-110 st blommor. En bilom-

stdlining producerar 60-70 st fron per 100 blommor,

Den stokastiska variabeln A = antalet blomstdl1ningar per planta.
Antag foljande fordelning pd A:
X = 1 2 3 4 5

pA(x) 0.125 0.25 0.25 0.25 0.125

Den stokastiska variabeln B = antalet blommor per blomstallining.
Antag att 70 % av blomstdllningarna producerar mellan 70 och 110
blommor. Om B &r normalférdelad blir medelvirdet E(B) = 90 och

standardavvikelsen o(B|A) = 20

Teoretiskt kan en blomst&11ning med 100 blommor ge 200 fron. Normalt
bildar emellertid 70 % av blommst&1Tningarna mellan 60 och 70 frén

per 100 blommor. Den stokastiska variabeln C = antal fron ien
antal blommor

blomstd11ning. Om C &r normalférdelad blir E(C) = 0.65 och

o(c|a)y = 295
A



Vid berdkning pd 1 planta erhdlls da:

- . _ el 2.3,4.5
E(ABC) = £ff ABC fClA fBIA dB dC py = 90-0.65' (g + 7+ 7+ 7 * g
E(ABC) = 175.5
2n2r2y L 2p2n2 -
E(A%B2C2) = n/f A*B*C fc|A fBIA dB dC p, =
= A2-{V(C|A) + (E(C|A))?} » {V(B]A) + (E(BIA))?} - py
_ a2 . ¢ 400 2 1 . ¢ 0.0025 25 . _
= A% - { 7+ 90 e Tt 0.65% } * p, = 36505
V(ABC) = E(A?B2C?) - (E(ABC))2 = 36505 - 175.5% = 5705
o(ABC) = V5705

Men varje plantgenotyp representeras av mer &n en planta.

ABC = aritmetiska medelvirdet av antalet fron per planta, ridknat

pd n st plantor. E(EEE) = 175.5 U(EEE) = 5705 Vv 5705

n N‘Sisj

dd n = N-SiSj ddr N d@r antalet plantor i hela populationen.
Av allt frd i populationen produceras Z % i SiSj-p1antor. For att

- S.S.
Z skall svara mot Sisj forldngs ABC med S,

175.5 °
$.S.
7 =3 . ABC
175.5
S.S.
E(Z) = ==+ 175.5 = 5.5,
175.5 J
S.S, /5705+5.5.
o(2) = i . /5705 _ 1 i3
175.5  N-S.S, 175.5 N

— e e we me e mem S e

Plantor med genotypen sl1s3 bildar sl- och s3-dgg i ungefdr lika

Py

©+ 5183 ¢ ——— +
Ptot™P17P3

delar: sls2(t+1) =

Bl ro|—

Faktorn %-ersétts av den stokastiska variabeln X, som dr binomial-
1

fordelad med medelvdrdet E(X) = 7 Variansen i relativa frekvensen

57
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av en binomialfordelad stokastisk variabel ar %ﬂu V(X) =2 2° .1

dar n dr antalet sls3-blommor = 175.5 « Z « N:

]
2/175.5 - Z + N

Standardavvikelsen blir d& o(X|Z) =

Produktionen av po]T@hJér behdftad med osakerheter som &r svdra

att uppskatta.

Olika plantor (och olika blommor p& en planta) kan producera olika
mycket pollen pga andra faktorer dn skillnader i inkompatibilitets-
loci. Vid ett kontrollerat forstk bor sddana skillnader kunna eli-

mineras med hjdlp av jémn godsling och belysning, lika plantavstind mm.

Det kan ocksd tdnkas att pollen med en viss allel produceras i stbrre
mangd eller vdxer fortare genom pistilien #n annat pollen. Sddana

systematiska skillnader antas inte forekomma.

En viss slumpartad variation i antalet producerade pollemkorn &r
naturligtvis oundviklig. Variansen blir ett uttryck av typen E“ ddr
k dr en konstant av storleksordningen 1 och n ir antalet pollenkorn
med viss genotyp. Redan med ett tiotal plantor av varje genotyp

torde variansen kunna forsummas.

Uverforingen av pollen frén stdndare till dggcell via pistillens
mdarke: Humlorna och bina som transporterar pollenet frin stdndare
till pistilimdrke kanske foredrar en viss blomfdarg som &r kopplad
till en viss allel. Bin 1dr t ex avverka en viss sorts blommor i
taget. Kven vinden kan pdverka Gverfdringen. Eftersom sddana sys-

tematiska‘fel dr svdra att uppskatta beaktas de inte hir, Vid ett
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forsok f&r man strdva efter att eliminera dem sd 14ngt det dr

mojligt.
s1s2(t+1) = 1. 5183 p?j-:—- .......
2 Prot™17P3
e —
p

p dr andelen s2-pollen av allt pollen som konkurrerar om att befrukta
s1s3-blomman. Bland allt pollen drar man ett pollen per sl-igg. p er-
satts dd av den stokastiska variabeln Y, som analogt med X fér medel-

virdet E(Y)=p och variansen V(Y) = %ﬂ , ddr m &r antalet dragningar =

= antalet s1s2-fron fran sls3-blommor = 175.5 « X - Z «+ N ; q = 1-p.

Standardavvikelsen blir d& o(Y|X,Z) = /—24
175.5XZN

Uttrycket s1s2(t+1) =+ - s1s3 * p+ ........ ersdtts dd av

1
2
s1s2(t+1) = X-Y-Z + .... Om kovarianserna C(X,Y), C(Y,Z) och

C(Z,X) alla kan forsummas, gdller att

V(XYZ) = V(X) (E(V))2(E(2))? + V(Y) (E(2))2(E(X))? + V(2) (E())2 (E(V))?

Nedan visas C(X,Y) = 0 Uvriga samband kan visas analogt.

E(X-Y)

JI7 %y fy y,z dxdy dz = Sf; Ixfy g Syfypy g dy dx dz = pe3]

1
2

N —

E(X|Z) oberoende av Z = E(X) =

1
2
E(Y|X,Z) = p oberoende av X och Z => E(Y) =p

C(X,Y) = E(CY) - E(X)E(Y) =4 p = 3P = 0

V(s1s2(2)) kan 1dtt riknas ut som summan av delvarianserns, d& de

olika produkterna XYZ dr ungefdr okorrelerade. ‘

. Py I 1

=V 2f_ £ @ y2 1y2 2 Iy,

V(s1s2( 2 )) = ¥(X)(s1s3) (p = )2 + V(Y)(z) (s1s3)%+ V(Z)(z)
tot "1 73

P2

Ptot P17P3

2

LU O



Varianserna ar smd i X,Y och Z => produkten XYZ &r ungefdr normal-
fordelad => s1s2(t+1), som &r en summa av flera olika XYZ, blir

normalfordelad.

Sisj(z) ir enkel ty SiSj(l) dr oberoende. Tyvdrr fungerar inte
formeln i mer dn en generation. Eftersom bdde s1s2(2) och s1s4(2)
far bidrag frén s1s3(1), kommer s1s2(2) och s1s4(2) inte att vara
oberoende, Det &r tégfg detta inte omdjligt att berdkna varianserna,

men siffrorna pd delvarianserna dr sd osdkra att man inta bor ut-

nyttja dem for hart.

Kontroll av modellen.

For att kontrollera modellen kommer ett praktiskt forsok med nedan-
stdende sammansdttning av startvdrdet att pdborjas vid Balsgdrd
hosten 1972. (For att inte forsvéra rdkningarna anvdnds andelar av

1 i stdllet for %.)

t =1 t=2
standard-
medelvdrde medelvdrde avvikelse
sls?2 1/3 1/6 0.09/N .
s1s3 1/3 1/6 0.09/N
slsd 1/3 1/6 0.09/N
s2s3 0 1/6 0.09/N
s2s4 0 1/6 0.09/N
s3s4 0 1/6 0.09/N
sl 1/2 1/4 N ar antalet
s2 1/6 1/4 plantor i he]a
s3 1/6 1/4 populationen.

s4 1/6 1/4
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slsd 4
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Om man s&r ut 33 fron av vardera sls2, s1s3 och sis4, erhdller
man i 2:a generationen lika delar av varje tankbar plantgenotyp.
Eftersom det finns 99 plantor i generation 1 kommer standard-

avvikelsen i generation 2 att bli 292 ~ 0.009 = 0.9 %

v99
Al11tsd blir Sisj(z) ungefdr normalfordelad med medelvdrdet 16.7 %

och standardavvikelsen 0.9 %.
Som jdmforelse visas att ett analogt 3-allelsystem upptrédder pd

ett principiellt annorlunda sdtt med oversldngar.

N —

P

t =1 t=2
medelvarde medelvdrde
sls2 1/2 1/4
s1s3 1/2 1/4
s2s3 0 1/2
sl 1/2 1/4
s2 1/4 3/8
s3 1/4 3/8
4 - J_JE
2
sls2 s1
sls3 34
8 | s2
4 14 s
4
s2s3 3
gene- gene-
0 t ratm 1 § r‘at'iqp




Slutsatser.

Av exemplet framgér att den berdknade standardavvikelsen blir liten.
Trots de mdnga idealiseringarna och approximationerna bor den verk-
Tiga standardavvikelsen dock vara s& liten, att man vid ett forsok
kan avgdra om en population med 4 alleler eller fler pendlar runt

jamviktsldget eller om den driver in mot jamviktsldget s3 som simu-

leringarna visar. ey

Standardavvikelsen for andra system berdknas 1itt med dataprogrammet

i appendix. H&lkort med detta program finns p& Institutionen for

Reglerteknik.

Fotnot.

»,
Ptot P3Pk

3-allelsystem, kan kovariansmatrisen berdknas for detta. Ddrmed

Eftersom variationen i faktorn p = = pi,ér noll i ett

kan varianserna berdknas fér fler generationer dn 2. Eftersom
systemet med 3 alleler skiljer sig markant frén de med fler alleler,

behandlas det inte nirmare hir, endast kovariansmatrisems utseende

anges. 11 )
(0 1 ]
S(t+1) = 95(t) =1 o 1
(t+1) = 2 - 2
] 1
z z 9
Infor: X1 = sls2 Pij(t) = C(xi(t),xj(t))
X2 = 5183
X3 = $2s3

P(t+1) = OP(t)d + R(t) Ry4(t) = %ﬁ I X, (t)
P(0) = Eo k$i,J
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Allel. En kromosom kan betraktas som en 1ang kedja av molekyler.

I en given punkt pd kedjan sitter arvsanlaget som forhindrar sjdliv-
befruktning. Denna punkt kallas inkompatibilitetslocus, s-locus.
Detta locus kan ha olika kemisk struktur, kan anta olika allela
tillstand. De tdnkbard tillsténden &dr numrerade frén 1 och uppat.
Det antas att s-locus kan anta dver 30 olika strukturer, s1, s2,..

s34, Dessa strukturer kallas d3d sl-allelen, s2-allelen osv,

Enhetscirkeln. Komplexa tal med belopp mindre &n 1. Alla reella tal

mellan -1 och +1 ligger inom enhetscirkeln.

Fenotyp. Plantans samlade egenskaper, bdde drftliga och miljodanade.

Resultatet av genotypens reaktion med miljon.

Gamet, Konscell, t ex pollen och dggcell.

Genotyp. De arftliga egenskaperna.

Global stabilitet. Se stabilitet.

Heterozygot. Individ som bildar mer dn ett slags gameter beroende

p& att motsvarande loci i ett kromosompar innehdller olika alleler.

Homozygot. Individ som endast bildar ett slags gameter beroende pd

att motsvarande loci i ett kromosompar innehdller identiska alleler.

Inkompatibilitet. Hinder for korsning mellan tvd individer, sd att

ndgon befruktning ej dger rum.

Kromosom. Ar birare av ett stort antal gener samt har formdga till
exakt sjdlvreproduktion. I gameter dr vanligen alla kromosomer olika

varandra, i en planta, som &r uppbyggd ur tvd gameter forekommer de

parvis.
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- Linjdrt system. 3-allelsystemet dr linjdrt ty inga variabler muiti-
pliceras med varandra:
s1s2(t+1) = konstant + s1s3(t) + konstant * s1sé(t)
4-a11e1systemet'§r ddremot olinjdrt:

Cslsaqe) - Lswsa(t) bl )

s1s2(t+1) =%
( .

Vid ]injﬁrisering appybfimeras 4-allelsystemet med uttryck av typen:

s1s2(t+1) = konstant - s1s2(t) + konstant -« sl1s3(t) + ....
- Locus. Stdlle p& en kromosom ddr ett arvsanlag dr beldget.

- Stabilitet. Lokal s: Om systemet befinner sig i jamvikt och utsdtts
for en 1dtt storning, kommer det att &tergd till jamviktsldget,
Global s: Oavsett storningens storlek kommer systemet att &tergd

till jomviktsldget,

- Stationdr punkt. Om ett system startas i en stationdr punkt, stannar

det kvar ddr tills det utsdtts for en storning.

- Stokastisk. Slumpartad.

- Svdangningstyper. Utan Overslang: — - et TS| e

Med en 6vers]Sng:i;;/zi::Tﬁzzz——_=,L S T

Oscillerande: T . e g
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10

11
110

15

20

21

190

Normal modell,

INLASNING

DIMENSION $(10,10,10), POLL(10,10)
READ 10,N,IA
FORMAT (110,110)

D0 11 J=1,N

READ 110, (S(1,3,K), K=J,N)
. iy
FORMAT (8F10.3)

N KR ANTALET S-ALLELER
$(1,2,3) AR PROCENTTALET $253-PLANTOR I FORSTA GENERATIONEN
POLL(1,2) KR PROCENTTALET S2-POLLEN I FURSTA GENERATIONEN
IA KR ANTALET GENERATIONER SOM SKALL SIMULERAS
I AR DEN AKTUELLA GENERATIONEN
I=1
BERAKNA POLLEN
DO 20 L=1,N
POLL(I,L)=0
DO 20 M=1,N
POLL(I,L) = POLL(I,L) + S(I,L,M) + S(I,M,L)
P=0
DO 21 L=1,N
P =P + POLL(I,L)

IF (I.EQ.IA) GO TO 65

BERKKNA NY GENERATION

DO 190 J=1,N

DO 190 K=1,N

S(1+1,d,K)=0

N1=N-1

DO 100 J=1,N1
=041

DO 100 K=J1,N
DO 100 L=1,N

INKOMPATIBILITETEN GER:
IF (L.EQ.J) GO TO 180
IF (L.EQ.K) GO TO 180

Al



130

140
150
160

170

180
100

113

65

82

81
90
N
92

R = S(I,d,K) * POLL(I,L) / (P-POLL(I,J) - POLL(I,K))

R=R/2.0

IF (L-J) 130,130,140
S(I+1,L,d) = S(I+1,L,d) + R
GO TO 150

S(I+1,J,L) = S(I+1,J,L) + R

IF (L-K) 160,160,170 ,
S(I+1,L,K) = S(I+1,L,K) + R
GO TO 180
S(I+1,K,L) = S(I+1,K,L) + R
CONTINUE
CONTINUE

DO 113 L=1,N
POLL(I,L) = POLL(I,L) / 2.0

I=1+1
GO TO 15
CONTINUE

UTSKRIFT

DO 81 I=1,IA

PRINT 91,1

DO 82 J=1,N

PRINT 90,(S(I,J,K), K=1,N)
PRINT 92,(POLL(I,J), J=1,N)
CONTINUE

FORMAT (1X,10F10.3)

FORMAT (/11HOGENERATION,I3/)
FORMAT (/1X,10F10.3)

STopP
END
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10

1
110

15

20

29

30

Brist p& humlor.

INLASNING

DIMENSION S$(10,10,10), POLL(10,10), RAMN(10)
READ 10,N,IA

FORMAT (I10,110)

DO 11 J=1,N

READ 110,(S(1,d,K), K=J,N)

FORMAT (8F10.3)

s
7055
i lf

N KR ANTALET S-ALLELER

S(1,2,3) AR PROCENTTALET S2S3-PLANTOR I 1:A GENERATIONEN
POLL(1,2) AR PROCENTTALET S2-POLLEN I 1:A GENERATIONEN
IA AR ANTALET GENERATIONER SOM SKALL SIMULERAS

I AR DEN AKTUELLA GENERATIONEN

I=1

BERAKNA POLLEN
DO 20 L=1,N

"POLL(I,L)=0

DO 20 M=1,N
POLL(I,L) = POLL(I,L) + S(I,L,M) + S(I,M,L)

IF (1.EQ.IA) GO TO 65

BERAKNA NAMNAREN

DO 30 L=1,N

RAMN(L)=0

DO 29 J=1,N

DO 29 K=J,N

IF (J.EQ.L) GO TO 29

IF (K.EQ.L) GO TO 29

RAMN(L) = RAMN(L) + S(I,d,K)
CONTINUE

CONT INUE
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130
140
150
160
170
100

113

65

82

81
90
91
92

BERAKNA NY GENERATION

DO 190 J=1,N

DO 190 K=1,N

S(1+1,d,K)=0

N1=N-1

DO 100 L=1,N

DO 100 J=1,N1

IF (L.EQ.J) 60 TO 100
J1=0+1

DO 100 K=J1,N o

IF (L.EQ.K) 60 TO 100

R = POLL(I,L) - S(I,J,K) / RAMN(L)
R=R/4.0

IF (L-J) 130,130,140
S(I+1,L,d) = S(I+1,L,J) + R
GO TO 150

S(I+1,d,L) = S{I+1,J,L) +R
IF (L-K) 160,160,170
S(I+1,L,K) = S(I+1,L,K) + R
G0 TO 100

S(I+41,K,L) = S(I+1,K,L) + R
CONTINUE

DO 113 L=1,N
POLL(I,L) = POLL(I,L) / 2.0

I=1+1
G0 TO 15
CONTINUE

UTSKRIFT
DO 81 I=1,IA
PRINT 91,1
DO 82 J=1,N
PRINT 90, (S(I,J,K), K=1,N}
PRINT 92, (POLL(I,J), J=1,N)
CONT INUE
FORMAT (1X,10F10.3)
FORMAT (/11HOGENERATION,13/)
FORMAT (/1X,10F10.3)

STOP
END
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190

s3-pollen Gverldgset.

INLASNING

DIMENSION S$(10,10,10), POLL{10,10), RYPO(10)
READ 10,N,IA
FORMAT (110,110)
DO 11 J=1,N
READ 110, (S(1,J,K), K=J,N)
FORMAT (8F10.3)
LOM
N KR ANTALET S-ALLELER
$(1,2,3) KR PROCENTTALET $253-PLANTOR I 1:A GENERATIONEN
POLL(1,2) AR PROCENTTALET S2-POLLEN 1 1:A GENERATIONEN
RYPO(1) AR PROCENTTALET S1-POLLEN EFTER KORRIGERING
IA KR ANTALET GENERATIONER SOM SKALL SIMULERAS
I AR DEN AKTUELLA GENERATIONEN

I=1 )

BERKKNA POLLEN

DO 20 L=1,N

POLL(I,L) =0

DO 20 M=1,N _

POLL(I,L) = POLL(I,L) + S(I,L,M) + S(I,M,L)
P=0

DO 21 L=1,N

RYPO({L) = POLL(I,L)

P =P+ POLL(I,L)

RYPO(3) = 10.0 ° RYPO(3)

P=P+ 9.0 POLL(I,3)

IF (I.EQ.IA) GO TO 65

BERAKNA NY GENERATION

DO 190 J=1,N
DO 190 K=1,N
S(I+1,J,K)=0
N1=N-1

DO 100 J=1,N1
J1=J+1

DO 100 K=J1,N

DO 100 L=1,N

AS
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140
150
160

170

180
100

113

65

82

81
S0
9
92

INKOMPATIBILITETEN GER
IF (L.EQ.J) GO TO 180
IF (L.EQ.K) GOTO 180

R = S(I,d,K) + RYPO(L) / (P- RYPO(J) - RYPO(K))
R=R/2.0
IF (L-J) 130,130,140

S(1+1,L,d) = S(1+1,L,J) + R
GO TO 150
S(I+1,J,L) = S(I1+1,0,L) + R

IF (L-K) 160,160,170"
S(I+1,L,K) = S(I+1,L,K) + R
GO TO 180

S(I+1,K,L) = S(I1+1,K,L) + R
CONTINUE

CONTINUE

DO 113 L=1,N
POLL(I,L) = POLL(I,L) / 2.0

I=I+]
GO TO 15
CONTINUE

UTSKRIFT

DO 81 I=1,IA

PRINT 91,1

DO 82 J=1;N

PRINT 90, (S(I,J,K), K=1,N)
PRINT 92, (POLL(I,J), J=1,N)
CONTINUE

FORMAT (1X,10F10.3)

FORMAT (/11HOGENERATION,I13/)
FORMAT (/1X,10F10.3)

SToP
END

Ao



Standardavvikelsen.

O OO O 0O o O

10

1
110

15

20

21

190

INLASNING

DIMENSION S(2,8,8), POLL(2,8), D(2,8)
READ 10, NALL, NGEN, NPOP

FORMAT (110,110,110)

DO 11 J=1,NALL

READ 110, (S().d.K),K=J,NALL)

FORMAT (8F10.5)

NALL AR ANTALET S-ALLELER

MGEN XR ANTALET GENERATIONER SOM SKALL SIMULERAS

NPOP KR ANTALET PLANTOR I POPULATIONEN

$(1,2,3) AR ANDELEN S253-PLANTOR I FURSTA GENERATIONEN
D(1,2,3) AR STANDARDAVVIKELSEN PA $(1,2,3)

POLL(1,2) KR ANDELEN S2-POLLEN I FURSTA GENERATIONEN

I AR DEN AKTUELLA GENERATIONEN

BERKKNA POLLEN

I=1

DO 20 L=1,NALL

POLL(I,L) = 0

DO 20 M=1,NALL

POLL(I,L) = POLL(I,L) + S(I,L,M) + S(I,M,L)
P = 0.

DO 21 L=1,NALL

POLL(I,L) = POLL(I,L) / 2.

P =P+ POLL(I,L)

IF (1.EQ.NGEN) GO TO 65

BERAKNA NY GENERATION

DO 190 J=1,NALL
DO 190 K=1,NALL
S(I+1,d,K)=0.
D(I+1,J,K)=0.
N1 = NALL - 1
DO 100 J=1,N1
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130

140
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160

170

100

13
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J=Jd+1

DO 100 K=J1,NALL

T = S(I,J,K)

T2 = Tax2

VZ = 5705. % T/175.5 %x 2/NPOP
VX = 1/(4 % 175.5 % T % NPOP)
DO 100 L=1,NALL

IF(L.EQ.J) GO TO 100
IF(L.EQ.K) GO"Td 100

PE = POLL(I,L)/(P-POLL(I,J)-POLL(I,K))

QU =1, -PE
R=0.5%T%PE
PE2 = PE %x 2
VY = 2 x PE % QU/(T % 175.5 % NPOP)
V(S) = V(XYZ) = V(X)(E(Y)E(Z))%%2 + V(Y)(E(Z)E(X))xx2 +
+ V(Z)(E(X)E(Y))xx2
D2 = VX % PE2 % T2 + VY % T2/4. + VZ x PE2/4,

IF (L-J) . 130,130,140

D(I+1,L,J) = D(I+1,L,J) + D2
S(I+1,L,d) = S(I+1,L,J) + R
GO TO 150

D(I+1,d,L) = D(I+1,J,L) + D2
S(I+1,J,L) = S(I+1,J,L) + R
IF (L-K) 160,160,170
D(I+1,L,K) = D(I+1,L,K) + D2
S(I+1,L,K) = S(I+1,L,K) + R
GO TO 100

D(I+1,K,L) = D(I+1,K,L) + D2
S(I+1,K,L) = S(I+1,K,L) + R
CONTINUE

DO 113 J=1,NALL

DO 113 K=J,NALL

D(I+1,J,K) = SQRT(D(I+1,J,K))
I=1+1

GO TO 15

CONTINUE
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82

83

81
90
91
92
84
95

UTSKRIFT

PRINT 84, NALL, NGEN, NPOP
PRINT 95

DO 81 I=1,NGEN

PRINT 91, I

DO 82 J=1,NALL

PRINT 90, (S(I,J,K), K=1,NALL)
PRINT 95 .

DO 83 J=1,NALL

PRINT 90, (D(I,d,K), K=1,NALL)
PRINT 92, (POLL(I,J),d=1,NALL)
CONTINUE

FORMAT (1X,10F10.5)

FORMAT (/11HOGENERATION,13/)
FORMAT (/1X,10F10.5)

FORMAT (1X,110,110,110)

FORMAT (1X)

STOP

END

A
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sammanfattning.

Arbetet avser att visa hur frekvenserna av olika, i en rodklover-
population ingdende, inkompatibilitetsalleler varierar frin en

generation till nasta.

Som forutsdttning gdller att det inte finns ndgra skillnader

mellan de olika allelérna, utom den definitionsmdssiga.

.

R
Ur en modell berdknas vilka avkommor de olika plantgenotyperna ger

upphov till, Den 2:a generationen berdknas ur den 1:a, den 3:e ur

den 2:a osv. Med 3 alleler pendlar allelfrekvenserna fram och till-
baka runt medelvardet. Med 4 eller fler alleler erhdlls i regel inga
Overslangar utan frekvenserna narmar sig sakta medelvardet, saktare

ju fler alleler som ingdr i populationen. Frekvenserna av olika plant-

genotyper fluktuerar p& i princip samma satt som allelfrekvenserna,

4 55\ %ﬁ 7
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f Z 3 v ! 2 3 ¥4 ! 2 3 &
3 alleler 4 alleler 8 alleler

For 3 alleler kan man visa att plantfrekvenserna alltid ndrmar sig.%,

som dr ett globalt stabilt jamviktsldge. For fler alleler blir

! _ ]
antalet plantgenotyper ﬂiﬁ%ll ’

ddr n dr antalet alleler, ett stabilt jamviktsldge, troligen det enda.

P& samma sdatt blir %-ett stabilt jamviktsldge for allelfrekvenserna.

En uppskattning av standardavvikelsen i 2:a generationens plant-
frekvenser, visar att variationen dr s& liten att man bor kgnna

kontrollera den uppstdllda modellen med ett praktiskt forsok pd

ett 4-allelsystem.



