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1. Wstep

Proces ewolucji droga doboru naturalnego w duzym uproszczeniu mozna
przedstawi¢ jako powielanie materialu genetycznego, odbywajace si¢ pod kontrolg
srodowiska. Mechanizm tego procesu uruchamiajg trzy podstawowe warunki:

— istnienie zmiennosci osobniczej,

— dziedzicznos¢, czyli genetyczny zwigzek migdzy wartoscia cechy u rodzicow
| jeJ] wartoscig u potomstwa,

— zwiazek migedzy cechami organizmu osobnika a jego zdolnoscig do prze-
zywania 1 reprodukcii.

[stnienie zmiennosci osobniczej jest podstawowym warunkiem dziatania doboru.
Na ogot jest ona skutkiem wystepownia mutacji 1 rekombinacji genow, ktore
prowadza do powstania u poszczegolnych osobnikéw roznych wartosci cech. Na
ostateczng wartos¢ danej cechy, poddana dziataniu doboru (rys. 1), czyli na tzw.
wartos¢ fenotypowaq (przejawiajaca si¢ w cechach zewngtrznych osobnika), wplyw
ma nie tylko genotyp, ale réwniez srodowisko (np. poprzez sSrodowiskowe
zroznicowanie warunkow wzrostu) oraz pewien biad powstajacy np. na skutek
interakcji miedzy genotypem i1 srodowiskiem.

Rys. 1. Na wartos¢ fenotypowa cechy . wielkos$¢
ciala sikory bogatki” wplyw ma glownie jej
wartos¢ genetyczna (kodowana w DNA) oraz
warunki  Srodowiska 1 interakcja migdzy
genotypem a Srodowiskiem (€) (oryg.)

Phenotypic value of the trait “body size of Great
Tit” is determined by its genetic value (coded in
DNA), environmental conditions and genotype/
/environment interaction (€) (orig.)
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Wartos¢ fenotypowa cechy nie jest przekazywana potomstwu. WigkszosC
istniejacej w populacji zmiennosci wartosci fenotypowej moze wynika¢ np. z
przyczyn srodowiskowych lub na skutek interakcji migdzy poszczegdlnymi genami
lub miedzy genami a srodowiskiem. Relacje te na ogot zanikajq w czasie reprodukci
— rekombinacja genow najczgsciej zrywa interakcje migdzy genami. Przekazywana
nastepnemu pokoleniu informacja genetyczna zawarta jest tylko w prostych
uktadach genowych, pozbawionych wszelkich interakcji. O takiej wartosci cechy
mowi sie, ze jest wartoscig addytywna (V4) — prosta suma wplywu wszystkich
gendw istniejacych w genomie, bez ich wzajemnych interakcji oraz bez interakcji ze
srodowiskiem. Ona to odpowiada za stopien wzajemnego podobienstwa rodzicow I
potomstwa, czyli za tzw. odziedziczalnos¢ (ang. heritability; rys. 2). Gdy wartosc
cechy jest determinowana w duzej mierze interakcjami lub wptywem srodowiska,
organizm potomny tej wartosci nie odziedziczy. Wtedy wartos¢ jego cechy moze
rozni¢ sie w znacznym stopniu od wartosci tej samej cechy u jego najblizszych
krewnych.

Rys. 2. Warto$¢ cechy jest przekazywana z rodzicow (P) na potomstwo (F) wylacznie przez
addytywna wartos$¢ cechy (V4). Mozna jq mierzy¢ np. za pomoca regresji wartosci cechy potomstwa
wzgledem jej wartosci u rodzicow. Wspoélczynnik nachylenia proste) regresji odpowiada wartosci
odziedziczalnosci (oryg.)

Value of trait is inherited from parents (P) to progeny (F) only through additive genetic value of the
trait (V4). It can be measured e.g. using regression of value of the trait in progeny on the value in
parents. Regression coefficient is a measure of heritability (orig.)
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Kierunkowe zmiany w wartosci cechy w ciggu pokolen zaleza od wplywu jej
wartosci fenotypowej na zroznicowanie przezywalnosci 1 liczby pozostawionego
potomstwa, czyli na tzw. dostosowanie. W danych warunkach srodowiska istnieja
cechy neutralne, ktore nie maja wpltywu na dostosowanie oraz istniejq cechy, od
wartosci  ktorych bardzo wiele zalezy. Wartosci cech sprzyjajace pozostawieniu
potomstwa przezywajacego do rozrodu nie beda eliminowane poprzez czynniki
srodowiska, podczas gdy wartosci cech dzialajace w sposob odwrotny,
automatycznie spowodujg obnizenie swojej czgstosci w populacji. Proces popierania
1 eliminowania okreslonych wartosci cech poprzez dziatanie czynnikow srodowiska
mozna obserwowa¢ 1 uja¢ iloSciowo bez uwzgledniania innych proceséw
sktadajacych si¢ na mechanizm dziatania doboru naturalnego. Taka miarg moze by¢
np. roznica w Sredniej wartosci cechy migdzy osobnikami pozostawiajacymi 1 nie
pozostawiajacymi potomstwa ze wzgledu na wartos¢ rozwazanej cechy.

Zakres zmiany wartosci cechy z pokolenia na pokolenie w populacji okresla
parametr zwany reakcja na dobor (R), ktory mozna zdefiniowac jako réznice miedzy
srednia wartoscig cechy fenotypowej u potomstwa osobnikoéw poddanych doborowi
a srednig wartoscia tej cechy w pokoleniu rodzicow przed dziataniem doboru
(Fisher 1930, Falconer 1989). Reakcja na dobor obeymuje zaréwno
mechanizmy dziedziczenia, decydujace o tym, w jakim stopniu zmiany w
dostosowaniu rodzicow (zalezne od wartosci cechy) znajdq odzwierciedlenie w
rozktadzie wartosci cechy w nastepnym pokoleniu, jak 1 dziatanie czynnika doboru,
ktory roznicuje dostosowanie osobnikéw w zaleznosci od wartosci cechy. Mozna to
uja¢ w postaci prostego rownania:

R=HWS, (1)

w ktorym W’ oznacza odziedziczalno$é — parametr opisujacy zaleznosc¢ rozktadu
cechy w pokoleniu potomstwa od jej rozktadu w pokoleniu rodzicow, okreslajacy
przekazywanie addytywnej skladowej genetycznej do nast¢pnego pokolenia (Fal -
coner 1989); § to réznica selekcyjna (ang. selection differential), okreslajaca
zwiazek migdzy wartoscig cechy u osobnika a jego przezywalnoscia i liczba pozo-
stawianego przez niego potomstwa.

Dobor w potocznym znaczeniu mozna zatem utozsamiC z reakcja na dobor,
parametrem opracowanym dla potrzeb genetyki tlosciowej, 1 opisa¢ opierajac si¢ na
potaczeniu:

— ocen odziedziczalnosci cechy,

— ocen doboru fenotypowego, definiowanego jako zwiazek fenotypowej wartosci
cechy z dostosowaniem (End ler 1986; rys. 3).

Obydwa te parametry mozna bada¢ oddzielnie (osobno doboér fenotypowy i
osobno dziedziczenie cechy), a ostateczny wynik dziatania tych procesow — reakcje
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Replikacja Dobor
materiatu genetycznego fenotypowy
Replication Phenotypic
of genetic material selection

Rys. 3. Dobér fenotypowy obejmuje wytacznie réznicowanie dostosowania przez czynniki srodowiska
w zaleznosci od wartosci cechy. Addytywna wartos¢ cechy (V4) w przypadku cechy eliminowanej nie

jest przekazywana do nastgpnego pokolenia (oryg.)
The term: “phenotypic selection™ includes only influence of environmental factors on fitness of an

individual in relation to trait value. Additive value of the trait (V4) in the case of eliminated trait is not
passed to the next generation (orig.)

na dobor — obliczy¢ na podstawie prostego rownania. Z tego tzw. podejscia
fenotypowego (ang. phenotypic approach) wynika, ze mozna mierzy¢ empirycznie
site¢ czynnikow doboru oddziatujacego na fenotypy 1 konstruowac na tej podstawie
modele optymalnych strategii. Mozemy spodziewac si¢, ze populacje beda
wykazywac reakcje na dobor w przewidywanym przez badania kierunku, jezeli
wystepuje wystarczajaca addytywna zmiennosC genetyczna, ktora mozna zmierzyc

w oddzielnych badaniach.
Ostatnie lata zaowocowaly duza liczba prac nad odziedziczalnoscig cech

tlosciowych wykonanych w warunkach naturalnych 1 na wielu gatunkach.
Potwierdzaja one mozliwos¢ empirycznego mierzenia stopnia genetycznego
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podobienstwa cech ilosciowych migdzy osobnikami spokrewnionymi (np. Boag
i Grant 1978, Smith i Dhondt 1980, Dhondt 1982, Alatalo
| Lundberg 1986, Wiggins 1989, Larsson 1 Forslund 1992). Postep w
empirycznych badaniach doboru fenotypowego dokonuje si¢ w ciagu ostatnich lat
gléwnie dzieki rozwojowi teorii i metodyki badan doboru, zawartych w pracach
Landego (1979), Landego i Arnolda (1983), Arnolda i Wade'a
(1984a, 1984b), Endlera (1986), Alatalo 1 in. (1990), Arnolda (1992),
Raushera (1992), van Tienderena i de Jong (1994), a takze dzigki
wyrafinowanym statystycznie metodom proponowanym przez Schlutera
(1988), Schlutera i Nychke (1994, przeglad: Brodie 11n. 1995).

2. Metody mierzenia doberu fenotypowego

Pomiar doboru fenotypowego polega na zmierzeniu zaleznosci migdzy wartoscig
cechy a osiaganym przez jej nosiciela dostosowaniem. W najprostszym przypadku
doboru sztucznego (prowadzonego w hodowli roslin 1 zwierzat), do ilosciowe)j oceny
sity doboru fenotypowego uzywano roznicy selekcyjnej (), mierzone)j jako roznica
Sredniej wartosci cechy w populacji przed selekcja Zp 1 w populacji zwierzat
wybranych do rozrodu Z; (rys. 4):

S =775 (2)

liczba osobnikow
number of individuals

wartosc¢ cechy
trait value

Rys. 4. Roznica selekcyjna (S) w prostym przypadku doboru sztucznego. Linia przerywana — srednia
wartos¢ cechy w calej populacji; linia ciggla — S$rednia wartos¢ cechy u osobnikow
wyselekcjonowanych: rozkiad zaczerniony — osobniki wyselekcjonowane; rozktad szary — cala
populacja (oryg.) .

Selection differential (S) in the case of artificial selection. Broken line — mean value of the trait in the
whole population; continuous line — the mean trait value for selected individuals, black bars — selected
individuals, striped bars — the whole population (orig.)



306 TADEUSZ ZAJAC

Wartos¢ ta moze by¢ wyrazona w jednostkach odchylenia standardowego
(podzielona przez pierwiastek z wariancji cechy w populacji przed doborem, vp), co
umozliwia jej poroOwnywanie w sposob niezalezny od bezwzglednych wartosci
badanych cech. Jest ona wtedy nazywana intensywnoscig doboru 7 (ang. selection
intensity):

i La—Zb

| = 5 sl (3)

W przypadku doboru naturalnego rzadko mamy do czynienia z tak odrgbnymi
klasami dostosowania, jak w przypadku doboru sztucznego. Dla dostosowania o
rozktadzie cigglym istotna staje si¢ korelacja wielu wartosci dostosowania
(zwiazanych z przezywalnoscig czy ptodnoscia) z odpowiadajacymi im wartosciami
cechy (Falconer 1989). Mozna wykaza¢ matematycznie, ze wspotzmiennosc
(kowariancja) dostosowania wzglednego 1 badanej cechy ilosciowe) jest rowna
przesunigciu sredniej w rozkiladzie cechy w populacji, wywotanemu doborem
kierunkowym (Robertson 1966, Price 1970, Bulmer 1980, Arnold
1 Wade 1984a). Wspotzmiennos¢ (cov) dostosowania wzglednego (w) 1 wartosci
cechy (Z) stanowi zasadniczy parametr ogeny doboru fenotypowego — roznice

selekcyna (.9):
S = cov(®, 2). (4)

Analogicznie jak wyzej, w celu otrzymania intensywnosci doboru (i), roznica
selekcyjna powinna by¢ podzielona przez odchylenie standardowe obliczone dla
rozwazanej cechy przed doborem:

. S
] = \/v_b—' (D)

Metoda pomiaru roznicy selekcyjne; (lub w postaci standaryzowane) —
intensywnosci doboru) umozliwita bujny rozwoj badan ilosciowych doboru
fenotypowego, gidownie oddziatujacego na cechy morfologiczne (np. Fleischer
1 Johnston 1982, Grant 1985,Gibbs 1988, Cook 11n.1990, Smith 1990,
Linden 1in.1992,Janzen 1993, Thessing 1 Ekman 1994).

Nastepnym krokiem w rozwoju metod pomiaru doboru fenotypowego byto
rozwinigcie pomiaru wspotzmiennosci miedzy dostosowaniem a wartoscia cechy dla
wielu cech morfologicznych, z uwzglgednieniem ich wzajemnego wplywu poprzez
korelacje genetyczne (analiza gradientow doboru, ang. selection gradient analysis;
Lande 1979, Lande 1 Arnold 1983, Rausher 1992). Metoda ta dobrze
spelnia wymagania teoretykow, dotyczace konstruowania modeli doboru cech
skorelowanych. W badaniach empirycznych ceniona jest nizej niz pomiary réznicy
selekcyjnej (np. Smith 1990), ze wzgledu na dos¢ klopotliwe zatozenia (liniowos¢
zwiazkow miedzy cechami a dostosowaniem) oraz wysokie wymagania dotyczace
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jakoscit proby (duza liczebnos¢ proby, zmiennos¢ wspotczynnikow regres)i
wielokrotnej przy roznym wyborze analizowanych cech, sztuczne zréznicowanie ich

wartosci przy cechach wysoce skorelowanych, Crespi 1 Bookstein 1989).
Technicznie analiza gradientow doboru w najprostsze) wersji sprowadza si¢ do

wykonania regresji wielokrotnej dostosowania wzgledem wartosci badanych cech.
Gradient doboru () to wektor wspdtczynnikOw rownania regresji wielokrotnej, z
ktorych kazdy obrazuje sit¢ zwigzku migdzy dostosowaniem a pojedyncza cecha,
bez wpltywu pozostatych cech wynikajacych z ich wzajemnego skorelowania
(szerzej—Z ajac 1997).

Bardzo dobrym narzg¢dziem badania doboru i jego mechanizmu jest analiza
sciezkowa (ang. path analysis: Sokal 1 Rolph 1981) — technika statystyczna
wprowadzona przez Sewalla Wrighta w latach dwudziestych do ilosciowej oceny
przyczynowych zaleznosci w systemach skorelowanych zmiennych — np. przy
badaniach wpltywu réznych czynnikédw w skomplikowanych systemach interakcji w

hodowli zwierzat, przewidywania wynikow wzorcow kojarzen itp. Analiza taka
umozliwia ilosciowe 1 przyczynowe sprawdzenie modelu zaleznosci migdzy
zmiennymi w skomplikowanych uktadach wzajemnych zaleznosci. Model moze
by¢ zobrazowany w postaci diagramu Sciezek. Wystepujace w nim strzalki
wskazuja, ktore spomigedzy bardzo wielu potencjalnych zaleznosci sq uzasadnione.
Obliczone dla poszczegolnych relacji wspotczynniki wskazuja site 1 kierunek
zaleznosct migdzy zmiennymi. Analiza sSciezkowa jest rozwinigciem regresl
wielokrotnej. W te) ostatniej zmienna zalezna jest analizowana wzgledem wielu
zmiennych niezaleznych. W analizie sciezkowe)j kazda z potencjalnych zmiennych
zaleznych jest analizowana wzgledem kazdej potencjalnej zmiennej niezaleznej, co
do ktorej zaktadamy, ze ma ona wplyw na zmienng zalezna.

Analiza sciezkowa moze by¢ uzywana takze do badania dos¢ prostych relacji, np.
miedzy cechami morfologicznymi a dostosowaniem, gdzie zaklada si¢, ze dobor
oddziatuje na ogolny, niemierzalny czynnik (ang. factor), ktoéry sumuje liniowe
relacje pomiedzy cechami, powigzanymi filogenetycznie lub ontogenetycznie czy

funkcjonalnie (Crespi 1 Bookstein 1989).
Nalezy podkresli¢, ze analiza sciezkowa 1 techniki pokrewne nie moga by¢

stosowane jako metoda ,czarnej skrzynki”. Wymagaja one bowiem od badacza
scisle okreslonego modelu, opartego na teorii lub biologii danego gatunku,
przyrownywanego do struktury zaleznosci migedzy badanymi zmiennymi. Techniki
te nie decydujq jaki ma by¢ model, lecz okreslaja, ktory z modeli opartych na teorii
lub biologii gatunku lepiej wyjasnia obserwacje. Ograniczeniem ich stosowania w
badaniach doboru fenotypowego jest zalozenie o liniowych zaleznosciach miedzy
zmiennymi, zatem mozna ich uzywac jedynie do badania doboru kierunkowego.
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Dobér oprécz oddziatywania na srednig wartos¢ cechy w populacji moze rowniez
zmieniac jej wariancjg, jak to si¢ dzieje w przypadku doboru stabilizujgcego badz
rozrywajacego. Aby obliczy¢ wskazniki intensywnosci doboru na wariancj¢ cechy,
przyjmuje si¢ zalozenia dotyczace ksztattu funkcji dostosowania w zaleznosci od
roznicy (C) miedzy dang wartoscia cechy a wartoscia sredniej dla cechy w populac;i
— mianowicie zaklada si¢, ze dostosowanie jest funkcjg kwadratowg tej roznicy.

Roéznice selekcyjna dla wariancji cechy (C) oblicza si¢ zatem wg wzoru:

C = cov(m,{?), (6)

gdzie C = z — zg-, @ to dostosowanie wzgledne, z — wartos¢ cechy, zg- — Srednia war-
tos¢ cechy.

Podnoszenie réznicy { do kwadratu daje wartos¢ dodatnia, ktorej zwiazek z
dostosowaniem mozna badac za pomocq prostej statystyki (rys. 5). Ujemna wartosc
roznicy selekcyjnej C' oznacza, ze dobor jest stabilizujacy (tj. wariancja cechy

a) . o)

2 sq Z

Rys. 5. Sposéb obliczania intensywnosci doboru na wariancj¢ cechy. Gdy punkty sa roztozone po obu
stronach $redniej w sposéb zblizony do odpowiadajacego funkcji kwadratowej (a), podniesienie
wartosci cechy (Z) do kwadratu (sqZ) powoduje, ze punkty moga by¢ pordéwnane do prostej i
analizowane za pomocg korelacji (b). Strzatki na obu rysunkach wskazuja polozenie tych samych
punktow przed i po transformacji danych. W przedstawionym przyktadzie brak istotnego doboru na
wariancj¢ cechy, gdyz brak istotne] korelacji migdzy wartoscig cechy a dostosowaniem rs = 0,25, N =
20, p = 0,267 [przedstawione dane pochodza z pracy Zajaca (1997) dotyczacej liczby
przezywajacych miodych () w zaleznosci od wymiaréw ciata ptakéw dorostych (Z) u sikory bogatki
Parus major]|

Calculating selection intensity for selection on variance. When points are distributed on the both sides
of the mean in a way ressembling square function (a), raising value of the trait (2) to the square power
(sqZ) will cause that points might be compared to the straight line and analysed with correlation
analysis (b). The arrows on both figures indicate the location of the same points before and after
transformation. In this example there is no significant selection on variance of the trait [data present
nestlings survival (®) in relation to body traits of adults (£) in Great Tit Parus major, from Zajac
(1997)]
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maleje na skutek dziatania doboru), dodatnia — ze dobor ma charakter rozrywajacy
(tj. wariancja cechy rosnie na skutek oddziatywania doboru).

Nowa metoda jest konstruowanie krzywych dostosowania w relacji do wartosci
cechy przy uzyciu nieparametrycznej techniki regresji krzywoliniowej, tzw. cubic
spline. Jej zaleta jest niezwykle dobre dopasowywanie krzywej do punktow
empirycznych, ktéore umozliwia przyblizenie przebiegu funkcji nawet o
skomplikowanym wieloszczytowym ksztalcie (Schluter 1988, rys. 6) lub dla
wielu cech (Schluter 1 Nychka 1994). Technika ta nadaje si¢ zatem
doskonale do wykrywania zaréwno doboru Kkierunkowego, jak 1 doboru
stabilizujacego. Nie wymaga réwniez sztucznych zatozen o ksztalcie krzywej. Jej
wada jest zarowno luzny zwiazek z genetycznymi modelami doboru cech
ilosciowych, jak i bardzo wysokie wymagania dotyczace metodyki zbierania prob 1
ich znacznej liczebnosci.

Rys. 6. Krzywa dostosowania, dopasowana do
3 empirycznych danych za pomoca metody ,cubic
- spline”. Ksztalt krzywej wyznaczany jest na podstawie
punktéw  (poziome kreski) przetworzonych z
oryginalnych danych (czarne kropki; wg danych
Zajaca 1997) przy uzyciu metody ,,cubic spline”.
Krzywa wskazuje na  wystgpowanie doboru
kierunkowego  (duzy  fragment monotonicznie
zmieniajace) si¢  krzywe)) wraz z doborem

stabilizujagcym (wystgpowanie szczytu krzywej)
4 Fitness function (broken line) fited to empirical data
(black dots — fitness ) using “cubic spline” method.
The shape of the curve indicates directional and/or

Z stabilizing selection (data from Zajgc 1997)

3. Pomiary doboru — wybrane przyklady

3.1. Wprowadzenie

Nawet pobiezny przeglad wynikow badan doboru fenotypowego unaocznia
podstawowy fakt, ze oddziatuje on w bardzo r6znym stopniu na rozne cechy. Nacisk
doboru na niektére z nich moze by¢ zaniedbywalny, wobec silnego oddziatywania
na inne. Obserwowane zmiany wartosci cech moga byc¢ rezultatem ich wzajemnego
skorelowania. = Pomiar doboru fenotypowego umozliwia bilansowanie jego
naciskow, oddziatujacych w przeciwnych kierunkach lub doboru kierunkowego ze
stabilizujacym. Wskazuje to na potrzeb¢ badan nad wieloma cechami, studiowania
ich wzajemnych korelacji, budowania ,,systemow” oddziatywania doboru na dany
organizm. W obiegowej opinii dobor naturalny dziata bardzo powoli, kumulujac w
ciagu milionéw pokolen wplyw bardzo drobnych zmian wartosci cech na
dostosowanie. Pomiary doboru fenotypowego sugerujag mozliwos¢ bardzo szybkiego
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tempa zmian ewolucyjnych, a czynnikiem ograniczajacym wydaje si¢ istnienie
odpowiednio wysokiej zmiennosci genetycznej.

3.2. Dzioby zieb Darwina

Ewolucja aparatu pokarmowego u zigb Darwina (Geospiza sp.) jest jednym ze
sztandarowych przyktadow dzialania doboru naturalnego w dzikich populacjach.
Dos¢ tatwo mozna stworzy¢ konceptualny model ewolucji zréznicowania
morfologii dzioba u tej grupy ptakéw. Jednakze doktadne okreslenie mechanizmu
tego zjawiska wymaga odpowiedzi na dos¢ szczegotowe pytania o cechy, na ktorych
koncentruje si¢ dzialanie doboru 1 o cechy, ktorych zmiana jest jedynie skutkiem
korelacji genetycznych, o stadia w cyklu zyciowym zigb, w czasie ktorych zachodzi
dobdr, o skltadowe dostosowania, poprzez ktore dobor oddzialuje 1 wiele innych.
Tego rodzaju opisowe zagadnienia, stanowigce pierwszy krok do pelnego
zrozumienia procesu ewolucyjnego, sq przedmiotem wigkszosci badan doboru

fenotypowego.
Badania Granta (1985) sa tu klasycznym przykladem. Obejymuja dobor

fenotypowy dziatajacy przez poszczegolne skladowe dostosowania na cechy aparatu
pokarmowego zigby Darwina Geospiza conirostris.

Po opuszczeniu gniazda miode zigby musza przezy¢ por¢ suchg wystepujaca na
Galapagos od maja do grudnia. Zwykle prawie 90% osobnikoéw juwenilnych nie
przezywa tego okresu, co jest zwiazane nie tylko z niskgq dostgpnoscia zasobow, ale
rowniez z Koniecznoscig zdobywania zupeilnie innego pokarmu niz dostepny w
porze mokrej. Pomimo tak ,obiecujacych” warunkéw nie stwierdzono

wystepowania doboru fenotypowego.
W przeciwienstwie do bardzo niskiej przezywalnosci osobnikow mtodocianych,

przezywalnos¢ osobnikow dorostych jest wysoka — przecigtnie dozywaja powyzej
trzech lat. Nie stwierdzono jednak zadnego zwiazku przezywalnosci samcéw z
cechami ich aparatu pokarmowego, natomiast u samic stwierdzono istotny,
pozytywny dobor fenotypowy dziatajacy na dtugos¢ dzioba — jak wykazata analiza
gradientow doboru samice o dluzszych dziobach zyly dtuzej (rys. 7). Intensywnos¢

doboru nie osiggata istotnych statystycznie wartosci.
Krytycznym okresem dla samcow zigb jest rekrutacja do populacji rozrodcze;.

Samce zdobywaja terytoria przed skojarzeniem si¢ z samicq 1 zazwyczaj utrzymuja
je juz do konca swojego zycia. Nowe samce zazwyczaj zaktadajq terytoria dookota
terytoriow starszych samcoéw. Na podstawie analizy intensywnosci doboru
stwierdzono, ze samce o wyzszych 1 dluzszych dziobach z wyzszym
prawdopodobienstwem zaktadajq terytoria (rys. 7). Analiza gradientow doboru
rowniez wykazywala wysokie wartosci, jednakze nie osiagata statystycznej
Istotnosci.
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Rys. 7. Gradienty doboru oddzialujagcego na 3 cechy dzioba u Geospiza conirostris, zwigzanego z
roznymi sktadowymi dostosowania (3 — warto$¢ wspoétczynnika regresji wielokrotnej dostosowania
wzglednego w stosunku do mierzonych cech dzioba; wg danych Granta 198)5)

Gradients of selection acting on 3 traits of bill in Geospiza conirostris, related to different fitness

components (3 — value of multiply regression coefficient of relative fitness vs. bill traits measurements;
accordingto Grant 198)5)

Wymiary dzioba nie wykazujgq istotnego zwiazku z prawdopodobienstwem
zdobycia partnera (rys. 7). Kojarzenia u samcoOw tego gatunku sa zwigzane z
wyksztalceniem dwoch cech: czarnego upierzenia zamiast jasnej, brazowe) szaty
mtodocianej oraz spiewu odrebnego od Spiewu bezposredniego sasiada.

W obr¢bie sezonu lggowego nie stwierdzono zwiazku wymiarow dzioba z
wiekiem ptaka przystgpujacego do pierwszego rozrodu. Za to liczba lggow
znoszonych w ciggu sezonu, szczegolnie po okresach intensywnej suszy, zalezata w
pozytywny sposob od dtugosci dzioba samic (analiza gradientow doboru).

Ostatnia z badanych skladowych dostosowania byta $miertelnos¢ legow
spowodowana drapieznictwem. Nie znaleziono jednak zadnego zwiazku migdzy
liczba zniszczonych legdw 1 badanymi cechami.

Znajac 1losciowe wartosci wskaznikow doboru fenotypowego mozna okreslic,
ktore ze skladowych dostosowania sa zwigzane z istotnym dziataniem doboru, a



312 TADEUSZ ZAIAC

ktore tylko z nieistotnymi zmianami dostosowania (rys. 7). Znajac znak doboru
fenotypowego, mozna przewidzie¢ wzajemne wzmacnianie si¢ doboru zwiazanego z
roznymi mechanizmami lub przeciwnie, znoszenie si¢ ich. Na przyklad dla
sktadowej opisujacej czas zycia samic, obok istotnego doboru dziatajacego na
dlugos¢ dzioba, istnieje tendencja do negatywnego doboru na wysokos¢ 1 szerokos¢
dzioba. Wszystkie te cechy sq wzajemnie dodatnio skorelowane, zatem dobdr na
jedng ceche moze by¢ rownowazony przez odwrotny dobor oddziatujacy na inna,
prowadzac do stanu dynamicznej rownowagi miedzy przeciwstawnymi kierunkami
jego dzialania. Podobny wzorzec doboru fenotypowego jest zwiazany z liczba
potomstwa — sugeruje to wystgpowanie podobnych czynnikéw srodowiska,
decydujacych o doborze zwigzanym z obydwiema tymi sktadowymi dostosowania.
Warto podkresli¢ brak pelnej zgodnosci migdzy analiza intensywnosci doboru a
analiza gradientow doboru — zaleznosci wykazywane jako istotne w analizie
gradientow rzadko osiggaja statystyczng istotnos¢ w analizie intensywnosci doboru.
Moze to wynikac z faktu, ze roznica selekcyjna jest pomiarem bardzo surowym, nie
uwzgledniajacym wzajemnych Kkorelacji migdzy cechami. Gradienty doboru
zaleznosci te uwzgledniaja, zatem rzeczywisty zwigzek migdzy cecha a
dostosowaniem nie jest maskowany przez korelacje tej cechy z innymi,
wykazujacymi brak zwiazku z dostosowaniem lub zwiazek odwrotny.

3.3. Wisnia sw. Lucji i ptaki

Wzajemne powigzania pomigdzy rozsiewaniem si¢ roslin 1 zwyczajami
pokarmowymi zwierzat naleza do najciekawszych zagadnien przyrodniczych. Jak
dotad opisano wiele tego rodzaju wzajemnych zaleznosci, podajac mozliwe
scenariusze ewolucyjne prowadzace do ich powstania.

Owoce roslin sq bardzo waznym zrédtem pokarmu dla ptakow. Jednoczesnie
niedoceniana jest rola owocozercow w demografii roslin — warto zauwazy¢, ze w
tym przypadku to roslinozerca decyduje o zrealizowanej ptodnosci rosliny,
wywierajgc w ten sposob niezwykle istotny wplyw na cechy owocu, nasiona i
rosliny rodzicielskiej.

W potudniowo-wschodniej Hiszpanii badano relacje migdzy zwierzgtami
owocozernymi a wisnig sw. Lucji Prunus mahaleb — niewielkim, kilkumetrowym
drzewkiem rosnacym w rozproszeniu, rodzacym od Kkilkuset do 30 tysiecy
niewielkich (ok. 8 mm), bardzo stodkich owocow (Jordano 1995). Jak
obserwowano, sg one glownym lub uzupelniajacym pokarmem dla 28 gatunkow
ptakow, 4 ssakow 1 1 jaszczurki. Do kategorii zwierzat skutecznie rozsiewajacych
nasiona nalezq te, ktére wymiotujq je ze zjedzonych owocdéw lub wydalajq z kalem,
gdyz dzieje si¢ to zawsze w duzej odleglosci od drzewa rodzicielskiego.

Dobor, ktoremu podlega rodzicielski osobnik wisni, analizowano w odniesieniu
do réznych sktadowych dostosowania. Po oszacowaniu liczebnosci owocow na
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danym drzewie i zebraniu prob liczebnosciowych owocow, ktore spadty pod korong
drzewa, zatem nie byly rozsiane w sposéb efektywny, mozna obliczy¢ proporc)¢
nasion rozprzestrzenionych daleko (poza obrgb korony) w porownaniu z catkowitg
produkcja owocoéw przez osobnika oraz dostosowanie osobnika wisni mierzone
liczba rozprzestrzenionych nasion w porownaniu ze S$rednig populacyjna
rozprzestrzenionych nasion (tzw. dostosowanie wzgledne). Dobdr, ktoremu
podlegaja poszczegdlne nasiona (niezaleznie od doboru dziatajacego na ptodnosc
osobnikdw rodzicielskich), analizowano przez poroéwnanie pomiaréw wielkosci
nasion w catej populacji, nasion dostgpnych dla ptakow 1 nasion rozsianych przez
ptaki (znalezionych w odchodach lub wymiocinach).

Okoto 3/4 wszystkich owocow zjadaja ptaki owocozerne, lecz tylko polowa
dojrzatych owocow jest zjadana przez ptaki efektywnie rozsiewajace nasiona.
Wsrod badanych sktadowych dostosowania osobnikow rodzicielskich najwazniejsza
okazata si¢ ogodlna ptodnos¢ drzewa wzgledem innych drzew w populacji — analiza
zarOwno gradientéw, jak i intensywnosci doboru wskazuje na ten czynnik jako
najwazniejszy. Osiggal on bardzo wysokie wskazniki intensywnosci doboru
fenotypowego (do 0,8 odchylenia standardowego).

Bardzo ciekawy okazal si¢ wzorzec tego doboru, ktory mozna dos¢ doktadnie
oszacowac przez konstrukcje krzywej dostosowania za pomoca metody ,.cubic
spline”. Krzywa dostosowania wzglednego w odniesieniu do catkowitego plonu
owocoOw na jednym drzewie nie zmienia si¢ do progu ok. 3 500 owocow na drzewo,
wykazujac bardzo niskie wartosci dostosowania, by potem rozpoczac gwattowny
wzrost.

Wskazuje to z jednej strony na istnienie granicy opfacalnosci odwiedzania
drzewa przez owocozercoéw, z drugiej — wobec istnienia dodatniej korelacji migdzy
wielkoscig drzewa a liczbg produkowanych owocow (r = 0,68) — na wielkos¢ ciala,
przy ktorej wisnia powinna rozpocza¢ owocowanie.

Sposrod badanych sktadowych dostosowania w odniesieniu do poszczegolnych
nasion wykryto dobdér prowadzacy do zmniejszenia wymiaroOw nasion. Nasiona
znalezione w ptasich odchodach i wymiocinach byly znacznie mniejsze od tych w
owocach dostepnych na drzewach. Dobér ten byl znacznie stabszy — wskaznik
intensywnosci doboru siggal jedynie ok. 0,1 odchylenia standardowego. Dobor na
zmniejszenie wielkosci nasiona jest tatwy do wytlumaczenia, po eksperymentalne;,
porownawcze] probie potknigcia przez czytelnika pestek: winogron i1 brzoskwini.

Dobor na wielkos¢ plonu owocow z jednego drzewa powoduje zatem
zroznicowanie dostosowania pomiedzy fenotypami rodzicielskimi, drzewami,
podczas gdy jego nacisk na wielkos¢ nasion nie powoduje zadnych réznic w
dostosowaniu migdzy osobnikami rodzicielskimi, lecz oddziatuje tylko na wielkosc
nasion, selekcjonujac bardzo silnie fenotypy potomstwa, w sposob nie powigzany z
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doborem wystepujacym na poziomie osobnikdéw rodzicielskich. Skomplikowany
wzorzec wzajemnych zaleznosci migdzy réznymi czynnikami mozna ujac tacznie w
analizie sciezkowe).

Dostosowanie rosliny jest ksztalttowane gtownie przez dwa czynniki: ,,ptodnosc¢”
i ,,wielko$¢ owocu”, oraz przez cechy srodowiska, w ktérym dane drzewo zyje
(pokrywa roslinna i cechy krajobrazu). Czynnik ,,ptodnos¢” jest ksztattowany przez
rozmiary drzewa i liczbe wytwarzanych owocow. Czynnik ,,wielkos¢ owocow”
determinowany jest poprzez srednice owocOw 1 mas¢ nasiona.

3.4. Ple¢ zolwi

Jednym z najciekawszych problemoéw zwiazanych z istnieniem pici jest je)
determinacja — mechanizmy z nig zwiazane 1 skutki ich dzialania wywieraja bardzo
znaczacy wplyw na wiele aspektow biologii danego organizmu. Fisher (1930)
zaproponowal znany mechanizm regulacji liczebnosci pict w populacji prowadzacy
do ich réwnych proporcji. Jednakze istnieja dos¢ liczne przypadki, kiedy proporcje
te odbiegaja od 1:1 (szczegoOlnie czeste tam, gdzie pte¢ nie jest determinowana
genetycznie, lecz srodowiskowo), ktore stanowig bardzo interesujacy przedmiot
badan wyjasniajacych rzadkie 1 ciekawe okolicznosci prowadzace do takie;
dysproporcji. Szczegdlnie obiecujacg pod tym wzgledem grupa systematyczng sa
gady, ze wzgledu na duza réznorodnos¢ systemoéw determinacyi plci. U wielu
gatunkow gadow plec jest determinowana przez temperatur¢ w okresie inkubacji
zaptodnionych jaj.

76tw kasajacy Chelydra serpentina jest gatunkiem wystepujacym w Ameryce
Potnocnej, szczegdlnie pospolitym w zbiornikach wodnych na obszarze Gor
Skalistych. Jest zwierzeciem wodnym, spedzajacym dnie nieruchomo w plytkich,
zarosnig¢tych roslinnoscia wodach, natomiast aktywny staje si¢ noca. Jest
dlugowieczny — moze zy¢ nawet ponad 50 lat. Dojrzatos¢ piciowq osiaga w wieku
kilkunastu lat i jest bardzo ptodny — sklada do 80 jaj w zniesieniu. Jednak tylko kilka
procent miodych przezywa pierwszy rok zycia, szczegdlnie czgsto ging one w
okresie pierwszych kilku dni po opuszczeniu gniazda (przeglad badan nad biologia
gatunku—Janzen 1995).

Chelydra serpentina jest bardzo wygodnym obiektem badan nad srodowiskowa
determinacjq plci, gdyz jest ona u tego gatunku uwarunkowana temperatura.
W niskich temperaturach (ok. 26°C) wykluwaja si¢ samce, w temperaturze
posredniej (ok. 28°C) proporcje pici sa mniej wigcej rowne, podczas gdy w
wysokich temperaturach (ok. 30°C) przychodza na swiat samice. Manipulujac
temperatura inkubacji 1 uzyskujac przychowek mtodych zétwi o okreslonej pilci
stwierdzono, ze miode pochodzace z lggow hodowanych w temperaturze typowo
,samiczej” lub ,,samcze)” przezywaja w naturalnych warunkach znacznie lepiej od
osobnikéw inkubowanych w temperaturze sprzyjajace] wykluwaniu si¢ osobnikéw
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obu plci (Janzen 1995). Najprawdopodobniej wynika to z wptywu temperatury
inkubacji na reakcje zétwia na drapieznictwo. W laboratorium po wykluciu sig
miodych sprawdzano eksperymentalnie ich sklonno$¢ do wucieczki wskutek
stosowania bodzca imitujacego drapieznictwo (chwytanie szczypcami za tylnia
czesé ciala — oczywiscie bez robienia zwierzgciu krzywdy). Po zmierzeniu tego
parametru u wszystkich wyhodowanych zoétwi wypuszczono je do stawku o
naturalnych warunkach. Po spuszczeniu wody w nastgpnym roku stwierdzono, ze
miode zotwie byly poddane niezwykle intensywnemu doborow1 kierunkowemu (7 =
—0,67) na sklonno$¢ do ucieczki — najlepiej przezywaly te zotwie, ktore w
laboratorium mialy najnizsza tendencje¢ do ucieczki. Obnizenie skionnosci do
ucieczki o jedno odchylenie standardowe zwigksza dostosowanie wzgledne az o
76%.

Temperaturowa determinacja pici moze sta¢ si¢ ewolucyjna putapka dla gadow.
Obserwacje przeprowadzone na gatunku zotwia Chrysemys picta wskazuja, ze
stosunek pici wsrod osobnikéw miodocianych bardzo Scisle koreluje ze srednig
temperaturg w lipcu (Janzen 1994). Wynika z tego, ze nawet bardzo niewielkie
zmiany w sredniej temperaturze tego miesiaca (<2°C) moga zaowocowac
znacznymi zmianami proporcji pici w populacji. Ostatnie cieplejsze lata byly
przyczyna znacznego odchylenia stosunku pici w populacji na korzys¢ samic.
Modele klimatu przewiduja dalsze ocieplanie si¢ srodowiska zycia zotwi. Wzrost
sredniej temperatury lipca o 4°C doprowadzi do wyginigcia osobnikow ptei meskie;.
Aby z6lw ten nie wygingl pod naporem tak silnego doboru, jego reakcja na dobor
[rownanie (/)] musi nadgqzy¢ za zmianami klimatu — temperatura progowa
determinacji plci rowniez powinna si¢ podnies¢ realnie o 4°C. WartoscC
odziedziczalno$ci tej cechy w stanie dzikim jest dos¢ niska (#° = 0,10), zatem
roznica selekcyjna musiataby by¢ niezwykle wysoka S = 40 (S = 4/0,10). Przy mate;
zmiennosci temperatury progowej] w populacji (ktorej odchylenie standardowe
wynosi 1,13) intensywnos¢ takiego doboru [patrz rownanie (5)] siggalaby 35
odchylen standardowych! W przypadku sprawdzenia si¢ prognoz ocieplania si¢
klimatu mozna z6twia Chrysemys picta wpisa¢ do ,,Czerwonej ksiegi zwierzat™ pod
kategoria Ex (extinct).

4. Perspektywy

Zarysowane wyze] zagadnienia teoretyczne, metodologiczne 1 przykitady badan
terenowych obrazujq stan wiedzy w zakresie doboru fenotypowego. Przypomina on
falg publikacji dotyczacych odziedziczalnosci, ktora pojawita si¢ kilka lat wezesnie).
Glowna wada wigkszosci takich badan jest nastawienie jedynie na pomiar zjawiska.
z nadziejq na indukcyjne wyprowadzenie wnioskow z duzej liczby opracowan.
Niestety, takie podejscie jest bardzo trudne do praktycznej realizacji w przypadku
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doboru fenotypowego wilasnie ze wzgledu na mnogos¢ réznych metod 1 ich
autorskich modyfikacji. Wielos¢ metod praktycznie uniemozliwia porownania
wynikow.

Dos¢ rzadkie sa proby uzywania badan doboru fenotypowego do znalezienia
odpowiedzi na praktyczne, a nie tylko teoretyczne pytania. Ten postulowany
kierunek badan wyznacza np. zastosowanie te) metodyki przezJanzena (1994) do
przewidywania ewolucyjnych losow zotwi w warunkach ocieplania si¢ klimatu.

Niewatpliwie polem najsurowszej proby dla badan doboru fenotypowego jest
ocena ewolucyjnej reakcji na dobér, czyli odpowiedz na pytanie, czy potaczenie
wiedzy o doborze fenotypowym 1 dziedziczeniu cechy nadaje si¢ do opisywania 1
przewidywania wynikow procesu ewolucyjnego [rownanie (/)]. Innymi stowy, czy
zmierzenie odziedziczalnosci 1 roznicy selekcyjne)] wystarczy do przewidzenia
sredniej wartosci cechy w badanej populacji (van Tienderen 1 de Jong
1994). Jest to najtrudniejszy, ale 1 najciekawszy problem powigzany z doborem
fenotypowym, owocujacy wieloma nowymi kierunkami badan.

Pierwsze sygnaly o stabej sprawdzalnosci klasycznego rownania reakcji na dobor
pochodzity z badan dzikich populacji ptakow, gdzie zmierzono wysokie wartosci
odziedziczalnosci cech, stwierdzono wystgpowanie istotnego doboru Kierun-
kowego, jednakze nie zaobserwowano zadnych oznak reakcji na dobdr (van
Tienderen 1 de Jong 1994). Przyczyny takiego stanu rzeczy moga by¢
bardzo roznorodne.

Jako jedng z pierwszych 1 najwazniejszych wymienia si¢ oddziatywanie doboru
jedynie na srodowiskowa sktadowa cechy, a nie jej wartos¢ addytywna. Na przykiad
wedlug Price'a i in. (1988) u ptakow odziedziczalne cechy, takie jak termin
gniezdzenia 1 wielkos¢ zniesienia, moga podlegac doborowi fenotypowemu, ale nie
ewoluowac. Dzieje si¢ tak, gdy korelacja migdzy wartoscig cechy a dostosowaniem
jest oparta wylacznie na srodowiskowe) skladowej wartosci cechy, zwigzane) ze
stopniem odzywienia osobnika. Van Noordwijk 1 1. (1988) twierdza, ze
cechy zwigzane ze wzrostem pisklat poddane sa doborowi dziatajagcemu wyltacznie
na zmienno$¢ pochodzenia srodowiskowego. Alatalo 11n. (1990) wykazali, ze
nawet cechy morfologiczne wczesnie uksztaltowane w rozwoju moga podlegac
kierunkowemu doborowi fenotypowemu bez ewolucyjnych skutkow.

Van Tienderen 1 de Jong (1994) zwracaja uwage na fakt, ze model
klasyczny nie bedzie pasowal do sytuacji, gdy geny lub czynniki srodowiska
oddzialujg na dostosowanie nie bezposrednio poprzez dang ceche, ale innymi
drogami. Np. wplyw czasu przystgpowania do lggu na dostosowanie moze nie by¢
determinowany genetycznie, a srodowiskowo (np. poprzez temperaturg otoczenia).
Pozagenetyczny wplyw srodowiska oraz roznych cech, np. metabolicznych, na
dostosowanie jest nietatwy lub prawie niemozliwy do wyodrgbnienia. Niektore geny
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wywieraja silny wplyw plejotropowy na inne cechy i dostosowanie, powodujac
korelacje pomiedzy cecha i dostosowaniem, ktéra nie wynika z funkcjonalnej relacy
pomiedzy dostosowaniem a cecha. Czynniki sSrodowiska moga niezaleznie wptywac
zarowno na fenotyp, jak 1 na dostosowanie. Na przyktad, zasobnos¢ srodowiska
czesto jest bardzo zmienna, a moze mie¢ wplyw zardwno na cechg, jak 1 sktadowa
dostosowania, co daje wyrazng réznice selekcyjna, lecz nie prowadzi do istotnej
reakcji na dobor.

Van Noordwijk (1989) proponuje rozwijanie badan norm reakcji, ktore
moga by¢ pomocne przy wyjasnianiu braku reakcji na dobor. Norma reakcji opisuje
fenotyp uformowany przez genotyp w roznych warunkach srodowiska (van
Noordwijk /L c¢). Ich pomiar faczy informacje o wszystkich czynnikach
majacych kluczowy wplyw na dobér naturalny: warunkach srodowiska,
mechanizmach fizjologicznych 1 zmiennosci genetyczne;.

Badacze doboru naturalnego w dzikich populacjach bardzo interesuja si¢ rowniez
naturalnymi ograniczeniami ewolucyjnymi, gldwnie rozwojowymi, funkcjonalnymi
I zwigzanymi z cechami historii zycia. Ograniczenia rozwojowe sq konsekwencja
procesOw ontogenetycznych, zwlaszcza ich ulozenia w czasie (Arnold 1992).
Funkcjonalne wynikaja z praw fizyki (np. mechaniki w budowie koscca, optyki w
cechach oka). Ograniczenia zwigzane z cechami historii zycia najlepiej zilustrowac
przyktadami kompromisow (ang. trade-offs), wynikajacymi z alokacji energii:
mig¢dzy liczbg a wielkoscig potomstwa lub migdzy ptodnoscig a dlugoscia zycia itp.
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Summary

The classical approach in phenotypic selection studies assumes that force of natural
selection on the trait might be studied without taking into account the mechanisms of the trait
heritability (Figs. 1, 2, 3). When the heritability is known, quantitative change in trait value in
population might be predicted from selection measurements and value of heritability (eq. /7).
There are several methods of measuring phenotypic selection. The most simple is just
measurement of difference between population mean and mean of selected individuals (eq. 2,
3, Fig. 4). This simple method was also adapted to the more complicated and closer to nature
examples, when the trait value correlates with fitness (intensity of selection, eq. 4, 5). For the
purposes of many correlated trait analysis, selection gradient () must be calculated. When
many different selective factors form a “net” of relations which can be described by even
simple models, one can decide which of them is the most appropriate using path analysis. For
stabilizing selection the same statistical tools might be used, but they need assumption that
fitness is a square function of the difference between the trait value and population mean (eq.
6, Fig. 5). Such assumptions are not required in cubic spline method, which visualize fitness
function on the basis of nonparametric regression (Fig. 6).

Phenotypic selection studies are illustrated with three examples:

—evolution of Darwin finches feeding apparatus (Fig. 7),

— selection of reproduction traits in wild cherry three Prunus mahaleb by birds,

— selection on temperature related sex determination in turtle Chrysemys picta.

The future directions of development of phenotypic selection studies will probably focus
on the problem of the lack of evolutionary response to selection, recorded in some studies.
Some mechanisms are proposed to explain that: mutual correlations between selective factors,
selection on environmental component of the trait, selection through -correlated
environmental traits.

(wplyng¢lo: 23 X1 1998 1))



