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1. Wstep

W badaniach zwigzanych z teoria ewolucji podstawowe znaczenie ma pojgcie
doboru naturalnego — zréznicowanej rozrodczosci i przezywalnosci osobnikow,
prowadzace) do zanikania w populacji cech obnizajacych te parametry. Teoria
ewolucji poczatkowo rozwijala si¢ dzigki pojeciu adaptacji, ktére oznacza
powstawanie cech dajacych przewage w ewolucyjnej walce o byt, np. na podstawie
anatomiczne) analizy budowy serca mozna bylo wykazaé¢ jego efektywniejsze
dziatanie, dajace przewage danej jednostce systematycznej nad inna. Kierunek ten w
niektorych przypadkach przybrat formy skrajnego adaptacjonizmu, w ktérym kazde;j
cesze osobnika przypisuje si¢ wlasciwosci adaptacji, niestety czgsto bez
uzasadnienia (Gould 1 Lewontin 1979).

Dalszy rozwoj teorii ewolucji zwigzany byt z liczbowym ujeciem procesu doboru
naturalnego. Roznice migdzy osobnikami w ptodnosci 1 przezywalnosci wplywaja na
proporcje ich potomstwa w przysztych pokoleniach. Udzial potomstwa w przysztych
generacjach moze by¢ wyrazony liczbg 1 jest okreslany terminem dostosowanie
(Falconer 1989). Gdy réznice w dostosowaniu sg w jakikolwiek sposob zwigzane
z obecnoscig jakiejs cechy lub jej wartoscia, méwimy o dziataniu doboru na t¢ cechg.
Na przyktad wykazywano, ze samce sikory bogatki o wigkszych rozmiarach ciala
lepiej przezywaja zim¢ (Lehikoinen 1986), gdyz stwierdzono istotne
statystycznie roznice w rozmiarach ciala migdzy osobnikami odlowionymi przed 1
PO SUrowej zimie.

Badania takie sa bardzo wartosciowe 1 przynosza wiele informacji na temat
czynnikéw wywotujacych dobor 1 sposobu jego dziatania. Jednakze postep w teorii
genetyki 1losciowe) umozliwia petniejsze zrozumienie mechanizmu dziatania doboru
naturalnego. W szczegdlnosci interesujace jest ilosciowe powigzanie zmian w
dostosowaniu ze zmianami w rozktadzie cechy w przysztych pokoleniach. Czy fakt,
ze np. srednia wielkoS¢ samcow przed surowa zimg jest mniejsza od Sredniej) po
zimie spowoduje, ze w przysztych pokoleniach samce w tej populacji beda wieksze,
a jezel tak, to o jaka wartosc? Jezeli stwierdzono, ze na dana ceche dziala kilka
czynnikow selekcyjnych, nieraz przeciwstawnych, to trudno zbada¢ ich role bez
ilosciowego oszacowania wplywu kazdego z nich na dostosowanie. Niekiedy
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losciowe przewidywanie skutkow dziatania okreslonego czynnika selekcyjnego ma
duze znaczenie praktyczne. W towiectwie na przykiad wplyw zasobnosci bazy
pokarmowej na wielkos¢ ciata zwierzat lownych moze mie¢ wymierny skutek w
postaci wzrostu lub spadku wartosci trofeéw. W ochronie przyrody reintrodukcja
licznego potomstwa pochodzacego od kilku zaledwie rodzicéw moze prowadzic do
niezwykle szybkich zmian wartosci cech organizmoéw w zasilanej populaci.

Metodyka pomiaru intensywno$ci doboru, ktéra ponizej postaram si¢
przedstawi¢, umozliwia iloSciowe podejscie do tego rodzaju zagadnien, a w
konsekwencji precyzyjny opis i przewidywanie wynikow badanych procesow
doboru.

2. Podstawy teoretyczne

Celem badan doboru jest stwierdzenie, jak zmieni si¢ srednia wartos¢ cechy w
populacji na skutek jego dziatania. Okresla to parametr, zwany reakcja na dobor (R,
ang. response o selection) — jest to réznica migdzy S$rednig wartoscig cechy
fenotypowej u potomstwa osobnikéw poddanych doborowi a $rednia wartoscig tej
cechy w pokoleniu rodzicow przed dziataniem doboru (Fisher 1930, Falconer
1989). Reakcja na dobdér obejmuje dwa skladniki: réznicowanie dostosowania
osobnikow w zaleznosci od wartosci cechy oraz mechanizm dziedziczenia,
decydujacy o tym, na ile zmiany w dostosowaniu rodzicow (zalezne od wartosci
cechy) znajda odzwierciedlenie w rozkladzie wartosci cechy w nastgpnym
pokoleniu. |

Pierwszy z tych sktadnikéw jest nazywany roznicg selekcyjng (S, ang. selection
differential, Falconer l.c.). W prostym przypadku, gdy dobor jest twardy
(Krzanowska iin. 1995, np. wszystkie osobniki o wartosci cechy w okreslonym
przedziale rozmnozyly sig, a pozostale zostaly wyeliminowane przed dojsciem do
rozrodu), mozna powiedzie¢, ze jest to roznica pomigdzy srednig wartoscig cechy
fenotypowej osobnikéw posiadajacych potomstwo i wszystkich osobnikow w
populacji (rys. 1). Gdyby dziedziczenie cechy bylo zupelne, wartos¢ tej réznicy
odpowiadataby wartosci reakcji na dobor. Jednakze, jak wiadomo z badan
dziedziczenia cech ilosciowych, stopien podobienstwa cechy u rodzicow 1
potomstwa bywa rozny. Fenotypowa warto$¢ cechy nie jest prosta sumg wplywu
poszczegdlnych gendw, ale jest tez ksztalttowana przez interakcje migdzy genami
(np. plejotropie, dominacje) i przez srodowisko (rys. 2a). Natomiast przekazanie
wartosci cechy do nastepnego pokolenia moze si¢ odbywac tylko poprzez tzw.
addytywna sktadowa genetyczng (rys. 2b), ktora jest rowna prostej sumie wplywu
poszczegllnych genow, gdyz wszelkie zwiazki migdzy genami istniejace w
genotypie rodzica zostajag przerwane przez rekombinacjg. Przekazywanie
addytywnej sktadowej genetycznej do nastgpnego pokolenia mierzy parametr zwany
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Rys. 1. Graficzna prezentacja réznicy
selekcyjne) (S) w prostym przypadku tzw.
doboru twardego
Linia przerywana — Srednia wartos¢ cechy z
calosci populacji; linia ciagla — Srednia
wartos¢ cechy z osobnikéw
wyselekcjonowanych; czarne stupki -
osobniki  wyselekcjonowane; prazkowane
stupki — reszta populacji

- Grafical presentation of selection differential
() in simple case of truncation selection
Broken line — the whole of population mean
trait value; continuous line — the mean trait
value of selected individuals; black bars — the
selected individuals; striped bars - the whole
of population

Rys. 2. Determinacja 1 dziedziczenie wartosci cechy
fenotypowe]

a) wartos¢ fenotypowa cechy u osobnika (P) jest
determinowana réznymi czynnikami: / — interakcje
mi¢dzy genami, A - addytywna skladowa
genetyczna, £ — wplyw srodowiska

b) przekazanie wartosci cechy z pokolenia rodzicow
(P) na pokolenie potomstwa (/) moze dotyczy¢ tylko
addytywne)j skladowe) genetyczne), gdyz pozostate
relacje nie podlegajg dziedziczeniu

Determination and heredity of phenotypic trait value
a) phenotypic value Iin an individual (P) 1s
determined by different factors: / — genes interaction,
A — additive genetic value, £ — influence of
environment

b) trait value might be inherited from the generation
of parents (P) to generation of progeny (F) only
through additive genetic value of the trait, because
the rest of values are not heritable

odziedziczalnoscia (4%, ang. heritability, Falconer l.c.), opisujacy zaleznos¢

wartosci cechy u potomstwa od wartosci tej cechy u rodzicow.

Tak wiec, nawet jezeli roznica selekcyjna bedzie bardzo wysoka, lecz cecha w

minimalnym stopniu jest determinowana genetycznie, to reakcja na dobor (czyli

przesuni¢cie srednie) wartosci cechy w nastgpnym pokoleniu) bedzie rowniez

znikoma. | odwrotnie, nawet niewielkie wartosci roznic selekcyjnych moga w

Istotny sposOob przesuwac¢ srednig w nastgpnym pokoleniu, gdy cecha jest w

wysokim stopniu odziedziczalna.

S
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Zaleznosci te ujeto w postaci bardzo prostego rownania reakcji na dobor,
wykorzystujagcego parametry wyjasnione wczesniej:

R=HWS.

Roznice selekcyjnag mozna badac nie majac danych o dziedziczeniu cechy, gdyz
zmiany w dostosowaniu zalezne od wartosci cechy mozna mierzy¢ 1 badac
niezaleznie. Dzigki rozdzieleniu analizy fenotypowej od genetycznej uzyskujemy
mozliwos¢ analizy dzialania doboru na cechy, ktérych dziedziczenie nie jest
wystarczajaco rozpoznane.

Najwazniejszym krokiem do zmierzenia réznicy selekcyjnej jest powigzanie
dostosowania osobnikow ze zmianami w rozktadach ich cech fenotypowych w
obrebie pokolenia. W uproszczonym przypadku sztucznego doboru réznica
selekcyjna jest po prostu réznicg migdzy srednig dla populacji a srednig osobnikow
wyselekcjonowanych. Dla przyktadu doboru naturalnego istotna jest relacja migdzy
dostosowaniem (przezywalnoscig 1 ptodnoscia) a wartoscig cechy (Falconer
1989). Mozna wykazaé¢ matematycznie, ze wspolzmiennos¢ (zwana takze
kowariancja, cov) pomigdzy dostosowaniem ® a badang cechg ilosciowg Z jest
rowna przesunigciu sredniej w rozktadzie cechy w populacji, wywotanemu doborem
kierunkowym (Robertson 1966, Price 1970, Bulmer 1980, Arnold i
Wade 1984a). Obliczona w ten sposob roznica selekcyjna mierzy o ile jednostek
przesunie si¢ srednia wartos¢ selekcjonowanej cechy w nastgpnym pokoleniu, przy
zatozeniu petnej odziedziczalnosci. Mozna to wyrazi¢ wzorem:

S =cov (0, 7).

Roznica selekcyjna moze by¢ wyrazona w formie standaryzowanej, zwane;
intensywnoscig doboru (ang. intensity of selection, Falconer 1989), oznaczane]
symbolem i. Jest to parametr bardziej uniwersalny (stad zostat uzyty w tytule),
uzyteczny zwlaszcza do poréwnan doboru roznych cech u tych samych osobnikéw
lub tych samych cech migdzy populacjami lub gatunkami. Intensywnos¢ doboru
mierzy roznicg selekcyjna w jednostkach odchylenia standardowego, czyli w sposob
niezalezny od bezwzglednych wartosci badanych cech. Jezeli zatem chcemy
porownac roznicg selekcyjna wysokosci dzioba z r6znicg selekcyjng dtugosci skoku,
czy roznice selekcyjne dlugosci skoku w roznych populacjach lub u réznych
gatunkow, to uzywamy intensywnosci doboru.

Cechy morfologiczne s uzaleznione od siebie. Podlegaja one tzw. korelacji
genetycznej — sa genetycznie sprz¢zone, np. poprzez plejotropig, gdy jeden wazny
gen kontroluje dwie lub wigcej cech. Przesunigcie sredniej w rozktadzie cechy moze
by¢ wynikiem bezposredniego dziatania doboru na t¢ ceche, badz tez wynikiem
dziatania doboru na cechy z nig skorelowane (Falconer 1989, Arnold 1
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Wade1984a). Dla przykiadu: dobor na wydluzenie dzioba moze wywotaé
jednoczesnie jego pogrubienie, gdy cechy te sa genetycznie dodatnio skorelowane.

Jezeli mierzyliSmy potencjalnie skorelowane cechy, mozemy badac¢ ich
bezposredni 1 posredni (poprzez korelacje) wplyw na dostosowanie przy uzyciu
statystyki wielowymiarowej. Regresja wielokrotna dostosowania ® wzgledem
badanych cech Z;, i = 1,..., p to réwnanie, ktére okresla zaleznos¢ dostosowania od
wszystkich badanych cech:

)= bO s b;’Zf ¥, 5 b2 Z2 : it prp.

Znajac wspotczynniki tego réwnania (b, i = 1, ..., p) mozna przewidywac warto$¢
dostosowania ® na podstawie zaobserwowanych wartosci cech. Wspélczynnik b;
mierzy bezposrednio zwiazek i-tej cechy z dostosowaniem (Lande 1979, Lande
1 Arnold 1983), bez wplywu ewentualnych korelacji z pozostatymi cechami.
Doktadniej moéwiac, okresla on wielkos¢ zmiany dostosowania, gdy wartos¢
interesujace] nas cechy zmieni si¢ o jednostkg, a wartosci pozostalych cech
pozostang nie zmienione. Obliczony w ten sposob wplyw zmiany wartosci cech na
dostosowanie jest nazywany w jez. angielskim selection gradient, co mozna
ttumaczy¢ jako gradient doboru 1 jest on wektorem, ktory na gruncie teorii przyjeto
oznacza¢ litera B o skltadowych Bi,...,B2, ktore w praktyce sa réwnowazne
wspotczynnikom regresji wielokrotnej by,..., by (Lande 1 Arnold 1983, Endler
1986).

Réznica selekcyjna § umozliwia obliczenie nowego polozenia srednie) w
porownaniu ze stanem przed doborem. Jest to pomiar surowy, ogdlny — dotyczacy
zarowno bezposredniego wplywu doboru na rozwazang cecheg, jak 1 wplywow
posrednich, poprzez Kkorelacje genetyczne. Roznica selekcyjna mierzytaby
bezposredni wptyw doboru na cech¢ jedynie wtedy, gdy badalibysmy ceche¢
absolutnie nie skorelowana z innymi.

Nasuwa si¢ pytanie o ocen¢ reakcji na dobor w przypadku cech skorelowanych.
W przypadku pojedynczej cechy, nie skorelowanej z innymi, okreslenie reakcji na
dobor wymagatoby jedynie pomnozenia réznicy selekcyjne) cechy przez jej
odziedziczalnos¢. Jednak wartos¢ reakcji na dobor moze wynikac rowniez z wpltywu
doboru na inne cechy skorelowane genetycznie z rozwazang cecha. Uzycie iloczynu
roznicy selekcyjnej 1 odziedziczalnosci jest zatem niesciste w odniesieniu do cech
skorelowanych.

Prosty model reakcji na dobér (R = h2S ) zostal uogdlniony przez Landego
(1979, 1982) dla przypadku doboru na wiele cech wzajemnie skorelowanych. W
duzym uproszczeniu uogolnienie to polegalo na zastosowaniu do powyzszego
rownania wektorow 1 macierzy, ktore uwzgledniaja nie tylko wariancj¢ badanej
cechy, ale 1 jej kowariancje z innymi badanymi cechami fenotypowymi.

7
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Jezeli przez AZ oznaczymy wektor zawierajacy zmiany w $rednich wartosciach
kazdej cechy fenotypowe) z pokolenia na pokolenie, a G bedzie macierza
zawierajaca zmiennos¢ addytywna kazdej cechy oraz ich addytywne kowariancje z
iInnymi cechami, to rownanie reakcji na dobor moze by¢ podane w formie ogolne;:

AZ = GB.

Zatem podobnie jak w przypadku réwnania R = #%S, element odpowiadajacy
odziedziczalnosci (macierz () jest mnozony przez element odpowiadajacy za
zréznicowanie dostosowania w zaleznosci od wartosci cech (wektor [3).

Jednym z podstawowych warunkéw dziatania doboru jest wystgpowanie
zmiennosci w dostosowaniu. Gdyby wszystkie organizmy w jakiej$ przyktadowe;
populacji mialy ten sam sukces rozrodczy i ta sama przezywalnos¢ do rozrodu, dobor
naturalny nie méglby dziata¢. W badaniach doboru naturalnego parametr mozliwos¢
doboru (I; ang. opportunity for selection, Arnold 1 Wade 1984a), rowny
wariancji dostosowania wzglednego, ma podstawowe znaczenie dla odnalezienia
czynnikOw wywotujacych dobér. Sg to te czynniki, ktére powoduja najwigksza
zmiennoS¢ dostosowania, a w wyniku tego sa przyczyng zmian, np.
morfologicznych, mierzonych réznica selekcyjna S czy gradientem selekcji 3.

Przy badaniach doboru bardzo cenne jest wyroznianie epizodow doboru (ang.
episodes of selection, Arnold 1 Wade 1984a, 1984b). Bardzo cz¢sto zdarza sie,
ze dobor jest zwigzany z roznymi sktadowymi dostosowania, np. przezywalnoscia,
sukcesem kojarzeniowym, ptodnoscig. Wyobrazmy sobie populacje organizmow, w
ktorej dobor zwigzany z kojarzeniami faworyzuje wigeksze rozmiary ciata samcow,
podczas gdy dobor zwigzany z opieka nad potomstwem faworyzuje mniejsze
osobniki. Mamy tu wigc dwa epizody doboru: pierwszy zwigzany z sukcesem
kojarzeniowym 1 drugi zwigzany z sukcesem lggowym. Stwierdzenie doboru w
okresie kojarzen nie przesadza o tym, ze bedzie on miat jakiekolwiek skutki, gdyz
jego wplyw moze zosta¢ zniesiony podczas opieki nad potomstwem. Badajac
dostosowanie w ciggu catego zycia osobnika mozemy w ogole nie wykry¢ doboru,
ktory w drugim epizodzie znosi skutki pierwszego.

3. Zalozenia

Pierwszym krokiem w analizie doboru fenotypowego powinno by¢ podzielenie
catlozyciowego dostosowania na sktadowe, czyli wyrdznienie epizodow doboru
(Arnold 1 Wade 1984a, 1984b). Jezeli zalozymy, ze liczba zygot wyprodu-
kowanych w ciagu zycia osobnika jest miarg jego catkowitego dostosowania, to
moze ono by¢ przykladowo podzielone na nastgpujace skladowe: zywotnosc
(przezywanie osobnika od poczecia do dojrzatosci piciowe)), sukces kojarzeniowy
(liczba partnerow do rozrodu) 1 ptodnos¢ na jednego partnera (czyli liczba zygot,
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jakie dana para wydata). Zauwazmy, ze sktadowe te musza by¢ zdefiniowane w taki
sposob, by ich iloczyn dal catkowite dostosowanie rozwazanego osobnika,
osiggnigte w ciagu catego zycia.

Wyrdznianie epizodow doboru nie zawsze jest konieczne. Jezeli badania
wykonywalismy tylko pod jednym katem (np. ptodnosci) lub z gory wiemy, ze tylko
jeden mozliwy epizod jest przyczyna zmian dostosowania, to badanie innych
epizodow traci sens 1 wtedy po prostu badamy zwigzek miedzy cecha a
dostosowaniem wzglednym. Epizody wyrdzniamy tylko po to, aby mie¢ mozliwos¢
ich szczegotowe) analizy w ciggu dlugich okresow zycia osobnika wraz z
rownoczesnym badaniem ich wypadkowej, co umozliwia nam multiplikatywnos¢
sktadowych dostosowania.

W definiowaniu sktadowych dostosowania nie mozna miesza¢ dostosowania

rozwazanych osobnikéw z dostosowaniem ich potomstwa (Arnold 1 Wade
1984a, 1984b) ze wzgledu na odmiennos¢ genetyczng rodzicow 1 dzieci. Potocznie
za dostosowanie uwaza si¢ liczbe potomstwa przezywajacego do dojrzatosci
piciowe). Ale w takim przypadku przezywalnos¢ mtodych zalezy juz przewaznie od
ich wlasnego genotypu, a nie od genotypu badanych rodzicow. Wydaje mi sig, ze
rozdzielenie dostosowan pokolen bedzie w wielu przypadkach dos¢ arbitralne, ale
pomimo to mozliwe, np. za najlepsza lini¢ rozdzielajaca dostosowanie pokolen w
przypadku istnienia opieki nad potomstwem mozna uzna¢ usamodzielnienie si¢
miodych, gdyz poczynajac od tego momentu ich dostosowanie nie moze byc
kompensowane przystosowaniami rodzicow 1 zalezy jedynie od ich wilasnego

genotypu.
Rozklady dostosowania bardzo cz¢sto odbiegaja od rozkladu normalnego,

jednakze w przypadku analizy intensywnosci doboru nie ma to wigkszego znaczenia,
gdyz opisujemy rozktad jedynie srednig 1 wariancja (Arnold 1 Wade 1984a,
1984b).

W analizie intensywnosci doboru mamy do czynienia z dwoma rodzajami
danych: przekrojowymi (ang. cross—sectional data) 1 rozciagtymi (ang. longitudinal
data) (Lande 1 Arnold 1983). Dane przekrojowe sq zbierane w populacjt w
jednym momencie. Nie sledzi si¢ losow osobnikdw w ciagu calego zycia. Dane
rozciagle zbiera si¢ natomiast sledzac losy osobnikow w jak najdluzszym odcinku
ich zycia, a uzyskane w ten sposob wartosci dostosowania maja zazwyczaj znacznie
wigkszy zakres zmiennosci niz w przypadku danych przekrojowych. Tego rodzaju
dane sa cenniejsze, gdyz wymagaja mniej zatozen, np. nie przenosi si¢ dostosowania
z jednego krotkiego okresu pobierania proby na dluzsze okresy cyklu zyciowego.
Gdy badamy dobor dziatajacy w czasie pierwszego lggu ptaka to nie znaczy, ze
bedzie on dziatat tak samo w drugim lggu badz w nast¢gpnym sezonie.

9
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Wazne jest stwierdzenie, czy populacja ma naktadajace si¢ pokolenia i czy jej
wielkos¢ zmienia si¢. W rosnacej badz malejacej populacji o nakladajacych sig¢
pokoleniach dostosowanie musi by¢ mierzone liczba miodych, korygowang przez
tempo wzrostu populacji (Lande 1982).

Jezeli wartosci cech zmieniaja si¢ w ciaggu zycia osobnika, dostarcza to
dodatkowych trudnosci przy analizie intensywnosci doboru. Lande (1982) podaje
dwa sposoby podejscia do tego problemu: pierwszy z nich zaklada, ze wartos¢ cechy
jest specyficzna dla wieku i niezmienna u osobnika o danym wieku lub stanie
rozwoju ontogenetycznego (np. ptaki w drugim roku zycia maja okreslong dtugosc
skrzydta, ktorej wartosci nie naktadaja si¢ z wartosciami dla osobnikdw starszych).
Wtedy analiz¢ mozna ograniczy¢ tylko do tej klasy wieku, badz sprowadzic
wymiary osobnikow z innych klas wieku do wymiarow, ktore miatyby one w drugim
roku zycia. Drugi sposéb zaklada istnienie wielu klas wieku. Jako badanych cech
nalezy wtedy uzy¢ statystycznych ocen parametrow wzrostu cechy w miar¢ wieku,
a nie cech jako takich. Np. jezeli otrzymamy istotng liniowa regresj¢ wysokosci
drzewa wzgledem jego wieku, to wspotczynnik nachylenia tej regresji i jej punkt
przecigcia moga opisywaé wartos¢ cechy przy jakimkolwiek wieku. Obliczamy
wtedy roznice selekcyjne badz gradienty doboru osobno dla wspotczynnika
nachylenia tej prostej 1 jej punktu przecigcia. Najpospolitsza obecnie praktyka jest
zatozenie, ze wszystkie osobniki reprezentuja ten sam model wzrostu 1 ich wymiary
mozna sprowadzi¢ do jednej klasy wieku uzywajac jednej osi regresji.

4. Przygotowanie danych

Dane, na ktorych ponizej pokazano sposob obliczania intensywnosci doboru,
pochodza z moich wlasnych badan nad dziataniem doboru naturalnego w dzikich
populacjach sikor, prowadzonych w latach 1991-1995 w Puszczy Niepotomickie;.
W 1991 r. w badanej populacji bogatek Parus major wystapita niezwykle wysoka
Smiertelnos¢ lggow na skutek gwaltownego zatamania si¢ pogody (trzydniowe
intensywne deszcze potaczone z obnizeniem temperatury). Wielkos¢ ciata samcow,
ktorych legi przezyly, réznita si¢ od wielkosci ciata samcow, ktorych legi zginety
(tab. I).

Na podstawie wynikéw zawartych w tabeli | mozna stwierdzi¢, ze pod wzgledem
niektorych cech samce z dwu grup réznig si¢ migdzy soba. Jednakze raczej trudno
jednoznacznie okresli¢, czy ginely legi wigkszych czy mniejszych samcow,
poniewaz poréwnywane grupy nie roznia si¢ we wszystkich cechach.

Gdy chcemy okresli¢, czy ogdlna miara wielkosci ciata podlegata doborowi, czy
tez nie, lepiej postuzy¢ si¢ sktadowymi gltownymi (ang. principal components,
Manly 1986). Bardzo cz¢sto zdarza si¢ bowiem, ze badane zmienne sg wzajemnie
skorelowane. Nasuwa to pomyst, by zamiast kilku skorelowanych zmiennych, w
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Tab. 1. Porownanie wymiarow ciata samcow sikory bogatki, ktorych lggi zgingly podczas zlej pogody,
z pomiarami samcow, ktorych lggi przezyly ochlodzenie. Dane zostaly poréwnane z zastosowaniem
analizy wariancji w klasyfikacji dwukierunkowej (z uwzgl¢dnieniem klas wieku poréwnywanych
ptakow)

The comparison of body measurements of Great Tit males, whose broods died during bad weather to
measurements of males whose broods survived. Data were compared in two-way analysis of variance
controlled for age of birds

Cecha Rodzice legdbw zywych  Rodzice lggéw martwych ANOVA, wartos¢
Character Parents of alive broods  Parents of dead broods Fprzy df= 2,21
srednia — mean srednia — mean F value at df = 2.21
Cigzar 18,7 18,64 0,011 ns
Weight
Skrzydto 1.2 77,00 0,109 ns
Wing
Ogon 66,4 68,1 318"
Tail
Przedramig 22,79 23,33 52T
Forearm
Dzi6b 13,11 13,16 0,238 ns
Bill
Wysokos¢ dzioba 4,44 4,59 # % 6 B
Bill depth
Szerokos¢ dzioba 4,26 4,53 6,67 *
Bill breadth
Skok 20,11 20,67 3,74 ~
Tarsus
Palec srodkowy 10,99 11,13 0,428 ns
Middle toe
Pazur 7,26 1,59 3,50 ~
Claw
Pas 1 15,36 15,43 0,177 ns
Breast stripe |
Pas 2 13,79 18,43 119"
Breast stripe 2
e | 1,588 -—0,794 8,017*

PC] — wartos¢ pierwszej skladowe) giowne).
PC] — the value of the first principal component.

~—0,05<P<0,1; * — P<0,05; ** — P<0,01.
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duzej mierze opisujacych to samo, uzy¢ jednej, bedacej jak gdyby ich ,,wypadkowa”,
mierzacq ich wspdlny ,,wymiar” (Manly l.c.). Mozna to zrobi¢ wlasnie za pomoca
sktadowych gtownych, z ktorych kazda jest pewnego rodzaju lintowa kombinacja
badanych zmiennych. Proces wyodrebniania sktadowych gléwnych z trzech
zmiennych mozna sobie wyobrazi¢ w przestrzeni trywymiarowej, w ktorej pierwsza
sktadowa glowna jest osig dopasowywang do chmury punktéw z trzech zmiennych
tak, aby wyjasni¢ jak najwigeksza cz¢s¢ ich wspolnej zmiennosci. Drugg sktadowa
jest nastepna o$ dopasowywana do zmienno$ci nie wyjasnionej przez pierwsza
sktadowg itd. Poniewaz kazda nastgpna o$ jest dopasowywana do zmiennosci nie
wyjasnionej przez poprzednie, skladowe gtowne nie sa ze soba skorelowane. Sa one
uporzadkowane tak, ze pierwsza z nich wyjasnia najwigkszy procent zmiennosci, a
nastepne coraz mniejszy. Zwykle prawie cata zmienno$¢ wystepujaca w danych
moze by¢ wyjasniona przez 1-3 skladowe, zamiast np. kilkunastu mierzonych
zmiennych.

W niniejszej pracy przedstawiono tylko pierwsza sktadowa gldwna, wyjasniajaca
ok. 25% zmiennosci z 11 pomiarow ciala samcow: dlugosci skrzydta, ogona,
przedramienia, dzioba (takze jego wysokosci i szerokosci), skoku, srodkowego palca
stopy, pazura kciuka i szerokosci pasa piersiowego w dwu miejscach: na klatce
piersiowej i na brzuchu. Ogoélny wyglad réwnania pierwszej skladowej gtownej PC/
dla powyzszego przyktadu ilustruje ponizsze rownanie:

PC1=0,28 (ciezar) + 0,16 (skrzydto) + 0,27 (ogon) + 0,38 (przedramig) +,...,+ 0,27 (pas 2)

Warto zauwazy¢, ze podstawiajac do tego réwnania pomiary odpowiednich cech
osobnika, otrzymamy dla tegoz osobnika wartos¢ jego pierwsze)j sktadowe) glowne).
Takich wartosci, obliczonych dla wszystkich badanych osobnikoéw, mozna uzywac

jako zmiennych w dalszym opracowaniu statystycznym.
Stosowanie skiadowych giéwnych ma takze pewne niedogodnosci, m.in. czgsto

nastepuje zmniejszenie proby, gdy z analizy musimy wykluczy¢ osobniki, w
przypadku ktorych nie mozna bylo zmierzy¢ niektorych cech, np. ptaki, ktore
stracity ogon w spotkaniu z drapieznikiem lub maja znieksztatcony dziob itp.

Zaréwno przed obliczeniem skladowych gtownych, jak przy obliczaniu
intensywnosci doboru, dane powinny by¢ transformowane do jednego wymiaru. Na
przykltad, w przypadku cigzaru ciata (ktory jest funkcja objetosci ciata, zatem wraz
ze zmiana dowolnego wymiaru liniowego bedzie si¢ zmienial o wiele szybcie) niz
on) nalezy zamiast oryginalnych pomiarow uzy¢ ich pierwiastkow szesciennych.
Nalezy takze pamigta¢ o wyeliminowaniu wptywu wieku na rozmiary ciata.
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S. Obliczenia

Surowe dane do obliczenia intensywnosci doboru zawiera tabela II.

Tab. II. Dane do obliczen roznicy selekcyjnej 1 intensywnosci doboru u samcow sikory bogatki; wiek
badanych osobnikéw: 2 — ptak w drugim kalendarzowym roku zycia (roczniak), P2 — ptak powyzej
drugiego kalendarzowego roku zycia. N, — liczba jaj, Ny, — liczba pisklat, wy; — dostosowanie wzgledne
liczone dla liczby jaj, Wy, n; — dostosowanie wzgledne liczone dla przezywalnosci piskiat

Data for calculations of selection differentials and selection intensity in Great Tit males; age of studied
individuals: 2 — bird in second calendar year (yearling), P2 — bird older than in second calendar year.
N; — number of eggs, N, — number of nestlings, wy; — relative fitness for number of eggs, ®np' Nj —
relative fitness for nestlings survival

Lp. Osobnik Plodnos¢ Przezywalnos$¢ pisklat
No. Individual Fecundity Young survival
Wiek In(PC1) N, Wy N, Ny/N; WNpN;
Age
/ 2 3 4 5 6 7
. P2 0,515 9 0,94 5 0,56 1,470
v 4 2 -3,888 9 0,94 D 0,56 1,470
3. 0,096 11 1,15 0 0 0,0
4. P 0,326 9 0,94 0 0 0,0
5, 2 0,913 9 0,94 0 0 0,0
6. 2 0,775 10 1,04 0 0 0,0
y ! P 1,403 9 0,94 5 0,56 1,470
8. P2 0,104 10 1,04 6 0,6 1,575
9. P2 -2,679 9 0,94 6 0,67 1,758
10. 2 2,796 10 1,04 0 0 0,0
¥ i P2 3,859 0,83 0 0 0,0
12. 2 -0,698 9 0,94 7 0,78 2,047
13. P2 2,298 11 1,15 0 0 0,0
14. P2 0,466 8 0,83 8 1,0 2,625
15. P2 -2,442 11 1,15 11 1,0 2,625
16 . P2 -3,763 11 bl 5 0,45 1,181
17. 2 -0,805 11 3D 9 0,82 0,472
18. P2 -1,426 12 P b 4 0,33 0,866
19. 2 1,793 9 0,94 5 0,56 1,470
Srednia 0,000 9,6 1,00 4,00 0,381 1,000
Mean
Wariancja 4,281 1.40 0,015 12,6 0,124 0,857

Variance

13
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Miara dostosowania (np. przezywalnos¢ przez zime¢: przezyt — 1, nie przezyt — 0,
liczba kojarzen, podlotow itp.) powinna by¢ podzielona na epizody i1 odpowiednio
przeksztalcona. Najpierw w form¢ multiplikatywna, o ktérej méwiono w
zalozeniach. Dostosowanie w pierwszym wyrdznionym epizodzie powinno byc¢
pomnozone przez dostosowanie w pozostatych epizodach, co daje dostosowanie w
ciagu catego zycia osobnika, wyrazone w liczbach bezwzglednych, np. liczba jaj X
proporcja wyklutych X proporcja przezywajacych = liczba pisklat opuszczajacych
gniazdo.

W rozwazanym przyktadzie (tab. 1) mamy dwa takie epizody. W pierwszym
dostosowanie jest mierzone przez ptodnos¢ wyrazong liczba jaj (kol. 3); w drugim —
przezywalnoscia pisklat do wylotu (kol. 6), obliczong na podstawie liczby
wyprowadzonych podlotow (kol. 5) w stosunku do liczby ztozonych jaj (kol. 3). Dla
ptaka nr 1 z tej tabeli przezywalnos¢ pisklat wynosi: 5/9 = 0,56, dla ptaka nr 18: 4/12
= (,33.

Miara dostosowania musi by¢ zamieniona w dostosowanie wzgledne — w obrebie
jednego epizodu kazdy pomiar dostosowania powinien by¢ podzielony przez
dostosowanie srednie dla wszystkich osobnikow w populacji. Dla epizodu ptodnosci
kazda liczba jaj w gniezdzie (kol. 3) jest podzielona przez srednig liczbe jaj we
wszystkich badanych gniazdach (przedostatni wiersz tej kolumny w tab. II), co daje
dostosowanie wzgledne dla ptodnosci (kol. 4). Dla ptaka nr 1 z tab. I dostosowanie
wzgledne wynosi: 9/9,6 = 0,94,

Dostosowanie wzgledne dla epizodu przezywalnosci pisklat (kol. 7) otrzymamy
dzielac przezywalnosci poszczegolnych pisklat w gniezdzie (kol. 6) przez srednig
przezywalnos¢ pisklat we wszystkich badanych gniazdach (przedostatni wiersz tej
kolumny w tab. II). Dla ptaka nr 18 przezywalnos¢ wzgledna wynosi: 0,33/0,381 =
0,875.

Wariancja dostosowania wzglednego jest rowna mozliwosci doboru I. Parametr
ten nigdy nie sumuje si¢ dla poszczegdlnych epizodow w calozyciowa mozliwosc
doboru, co wynika z przestanek teoretycznych (Arnold 1 Wade 1984a, 1984b).
Mozliwos¢ doboru nalezy obliczy¢ dla kazdego epizodu jako wariancje: dla
ptodnosci z kol. 4 w tab. Il (/= 0,015), dla przezywalnosci z kol. 7 (/= 0,857).

Zasadniczy parametr — roznice¢ selekcyjna S obliczamy jako wspétzmiennos¢ cov
dostosowania wzglednego ® i wartosci cechy. W omawianym przyktadzie za ceche
przyjeto pierwsza sktadowa glowng PC1/, a zatem:

S = cov (w, PCI).

W rozwazanym przypadku roznica selekcyjna byta liczona dla ptodnosci jako
kowariancja kol. 4 tabeli II i logarytmu wartosci cechy (kol. 2). Dla przezywalnosci
pisklat r6znica selekcyjna bedzie liczona jako kowariancja kol. 7 1 kol. 2.
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Najlepiej obliczenia te wykona¢ wprowadzajac odpowiednie kolumny jako dwie
zmienne do jakiegokolwiek pakietu statystycznego, obliczajac ich kowariancj¢. Dla
przyktadu z tab. Il, dla ptodnosci roznica selekcyjna wynosi S; = —0,08, podczas gdy
dla przezywalnosci pisklat wynosi Sp = —0,99.

Nasuwa si¢ pytanie, czy wskaznik ten jest statystycznie istotny. Ze wzgledu na
mozliwg roznic¢ w typach rozkltadow (zwiaszcza dotyczy to dostosowania, gdzie
rozktad bardzo czgsto nie jest normalny, kol. 7 tab. Il — duza liczba zer, rys. 3B)
istotnos¢ zwiazku migdzy cecha a dostosowaniem powinna by¢ badana testem
nieparametrycznym. Najczgscie) stosowanym testem tego rodzaju, ktéry moze by¢
tutaj uzyty, jest test korelacji rang Spearmana. Jezeli test ten wykaze istotng
korelacj¢ pomigedzy dostosowaniem wzglednym a wartosciami skladowych
giownych, to mozemy uznaé, ze roznica selekcyjna jest istotnie rézna od zera
(Grant 1985). Obliczamy to wprowadzajac do odpowiedniej procedury pakietu
statystycznego te same kolumny, dla ktorych obliczaliSmy wspo6tzmiennos¢. Dla
ptodnosci korelacja nie jest statystycznie istotna (P = 0,157), zatem takze nasze
oszacowanie roznicy selekcyjne) nie jest statystycznie istotne, zas dla
przezywalnosci Korelacja rang jest statystycznie istotna: P = 0,033.

Roznic selekcyjnych nie mozna poréwnywaé wprost migedzy populacjami,
piciami czy gatunkami. By poréwnac roznice selekcyjne u sikory 1 u labedzia,
musimy je przeksztatci¢ w intensywnosci doboru. W tym celu nalezy wartosci réznic
selekcyjnych wyrazi¢ w jednostkach odchylenia standardowego cechy. Réznica
selekcyjna S powinna by¢ podzielona przez odchylenie standardowe Pz (pierwiastek
z wariancji) obliczone dla cechy morfologicznej, co daje intensywnos$¢ doboru i

i=S/Pz.

W rozwazanym przypadku Pz jest rowne pierwiastkowi wariancji pierwsze;
sktadowe) gtownej (ostatnia komorka kol. 2 w tab. II). Dla przezywalnosci piskiat
musimy obliczong roznic¢ selekcyjng (S = —0,99) podzieli¢ przez pierwiastek z
zawartosci tej komorki, w wyniku czego otrzymamy intensywnos¢ doboru:

i=-0,99/v4,281 =—-0,48

Najwigcej klopotu sprawia obliczenie gradientow doboru 3 dla poszczegdlnych
cech, wymaga bowiem ono zastosowania skomplikowanych technik statystycznych,
np. regresji wielokrotnej. Gradienty obliczamy dla konkretnych cech (np. dlugosci
skrzydta, cigzaru ciata). Nie stosuje si¢ ich do skltadowych glownych, gdyz sq one z
definicji nie skorelowane migdzy sobg — nie maja wpltywu na siebie nawzajem
(Manly 1986).

Endler (1986) oblicza gradient doboru jako wspotczynniki rownania regresji
wielokrotnej migdzy dostosowaniem wzglednym, jako zmienna zalezng i1 kazda z
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Rys. 3. Dobor na wielkos¢ ciata u 19 samcow
sikory bogatki z Puszczy Niepotomickie]
A — rozklad pierwsze) skladowej gloéwnej (PCJ)

cech  morfologicznych w  przedstawionym
przykiadzie doboru
X1 — S$rednia przed selekcja, X2 — Srednia w

nast¢pnym pokoleniu po selekcji przy peinej
odziedziczalnosci

B — wartosci dostosowania wzglednego (w) dla
odpowiednich klas pierwszej skladowej gléwne)
(PC1), zsumowane po osobnikach

C — graficzne przedstawienie
dostosowania wzglednego ()
pierwsze) sktadowej gtowne) (PC/)
Linia ciggla — polozenie $redniej wartosci cechy
przed selekcja, linia przerywana — pozycja srednie;j
w nastgpnym pokoleniu po selekcji przy zalozeniu
pelnej odziedziczalnosci, S — warto$¢ réznicy
selekcyjnej

The selection on body size in 19 males of Great Tit
in Niepotomice Forest

A — the distribution of first principal component
(PCI) for morphological traits in presented
example of selection

X1 — the mean before selection, X2 — the mean after
selection in next generation, assuming full
inheritance

B — relative fitness values (®) summed for all
individuals in given class of first principal
component (PC/)

C — graphical presentation of relation between
relative fitness (w) and value of first principal
component (PC/)

Verical line — location of the mean trait value
before selection, broken line — location of mean in
next generation after selection assuming full
inheritance, S — the value of the selection
differential

zaleznosci
od wartosci
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cech, jako zmiennymi niezaleznymi. Z jednej strony najlepiej byloby obliczy¢
gradient dla wszystkich zmierzonych cech, ale w regresji wielokrotnej wraz ze
wzrostem liczby zmiennych coraz trudniej wykazac istotnos¢ wpltywu ktorejkolwiek
z nich, dlatego tez do analizy powinna zosta¢ wybrana pewna ich optymalna liczba
(Endler 1986). Z drugiej strony Sokal 1 Rohlf (1981) ostrzegaja, ze przy
matych probach metoda ta jest niezwykle czula na dodawanie 1 odeymowanie
zmiennych. Obiecujacym z dydaktycznego punktu widzenia wyjsciem z tej sytuacji
jest wykonanie 1 porOwnanie wynikow dwu analiz — pierwszej dla wszystkich
zmiennych 1 drugiej dla wybranych cech o znanej funkcji, wysokim stopniu
skorelowania z innymi 1 matym bledzie pomiaru. Do tej drugiej analizy wybratem
cigzar ciata, dlugos¢ skoku (cecha ta reprezentuje tutaj wszystkie cechy zwigzane z
aparatem lokomocji pieszej), dtugos¢ dzioba (reprezentuje aparat pokarmowy),
dlugos¢ przedramienia (aparat lotu) 1 szerokos¢ czarnego pasa na brzuchu ptaka,
ktora koreluje dodatnio z poziomem metabolizmu (Roskaft i in. 1986). Do
odpowiedniej procedury pakietu statystycznego wprowadzamy jako zmienng
zalezng wartosci dostosowania wzglednego ® (np. przezywalnos¢ pisklat, kol. 7 z
tab. IT) 1 jako zmienne niezalezne odpowiednie wartosci pomiaréw poszczegolnych
cech, czyli dla wszystkich 19 samcow dtugosci skrzydet, skokow itd. Wspdtczynniki
rownania regresji wielokrotne] zostaly nastepnie wystandaryzowane przez
odchylenie standardowe kazde; cechy (Lande 1 Arnold 1983), aby
wyeliminowac¢ wptyw réznych skal czy zakresOw pomiarow poszczegdlnych cech,
np. aby dlugos¢ przedramienia (o zakresie pomiarow 20-25 mm) byla

porownywalna z wysokoscig dzioba (4,0-4,5 mm). Wyniki tych analiz przedstawia
tabela III.

Tab. II1. Standaryzowane (b') 1 niestandaryzowane (bx) sktadowe gradientow doboru samcow sikory
bogatki — dla wszystkich i dla wybranych cech

Standardized (b %) and nonstandardized (bx) components of selection gradients of Great Tit males — for
all measured as well as the selected traits

Cechy wszystkie b's bx S.E. P
All traits

Cigzar $ 0,255 6,362 5,86 0,314
Weight
Skrzydto @ 0,203 0,139 0,19 0,479
Wing
Ogon @ —),238 -0,032 0,04 0,430
Tail

Przedrami¢ -0,745 -1,392 0,69 0,083
Forearm
Dzi6b 0,219 -0,769 0,69 0,299

Bill
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Tab. III cd. (cont.)

Cechy wszystkie b bk S.E. P

All traits

Wysokos$¢ dzioba —-0,063 -0,459 0,74 0,553

Bill depth

Szerokos¢ dzioba -0,083 -0,335 1,03 0,741

Bill width

Skok 0,215 0,338 0,62 0,601

Tarsus

Palec 0,202 0,482 0,76 0,546

Middle toe

Pazur 0,059 0,151 0,63 0,819

Claw

Pas 1 0,337 0,210 0,14 0,184

Breast stripe 1

Pas 2 —0,389 -0,138 0,06 0,037

Breast stripe 2

Const. 2,924 16,05 0,861

Calos¢ F=232 df=12,7 P=0,135

Whole regression

Cechy wybrane

Selected traits

Cigzar $ 0,415 10,351 4,58 0,040

Weight

Przedrami¢ -0,526 -0,983 0,45 0,048

Forearm

Dzi6b -0,145 -0,509 0,59 0,402

Bill

Skok 0,037 0,059 0,43 0,892

Tarsus

Pas 2 -0,364 -0,096 0,05 0,056

Breast stripe 2

Const. 3,099 12,32 0,805

Calos¢ F=4,14 df=5,14 P= 0,016

Whole regression

$ — cigzar ciala byl transformowany przez pierwiastek szescienny, w celu sprowadzenia go do wymiaru
linlowego.

$ — body weight was transformed to linearity, with cubic root.

(@ — wartos$¢ cechy sprowadzona do wielkosci charakteryzujacej drugi rok zycia osobnika, ze wzgledu
na réznice w je) wartosci zwigzane z wiekiem (rozdz. 3).

(@ — due to age related differences (section 3), the trait value was transformed to the value characteristic
for the second year of life of the individual.
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6. Omowienie wynikow

Stwierdzona w niniejsze)] pracy istotna roznica selekcyjna, przy zalozeniu
istnienia oddziedziczalnosci cech poddanych doborowi, moze doprowadzi¢ do
istotnych zmian w rozktadzie tych cech w nastgpnym pokoleniu. Jak wida¢ z rys. 3
przesunig¢cie sredniej przy zalozeniu petnej odziedziczalnosci (z X1 do X?2) zaledwie
o klas¢ nizej w rozkladzie (rys. 34) wymaga dos¢ znacznych réznic w rozkladzie
dostosowania w zaleznosci od wartosci cechy (rys. 3B). Rozklad dostosowania na
rys. 3B jest bardzo niesymetryczny wzgledem sredniej (X1), na korzy$¢ mniejszych
osobnikow. Wartos¢ roznicy selekcyjnej na tle oryginalnych, nie pogrupowanych
danych przedstawia rys. 3C. Z obliczen tych wynika zatem, ze nawet bardzo silny
dobdr fenotypowy prowadzi do niewielkich zmian w potozeniu Sredniej wartosci
cechy w populacji.

W tabeli IV przytoczono roznice selekcyjne obliczone dla danych z tab. II. Jak
widac z ich porownania dla poszczegolnych epizodéw, dobér zwigzany z ptodnoscia
(liczba jaj) byl nieistotny i1 ponad 12 razy stabszy od doboru zwigzanego z
przezywalnoscig pisklat. Wynika z tego wniosek, ze obserwowany dobér musiat by¢
zwiazany z przezywalnoscig pisklat, natomiast wielkos¢ zniesienia nie miata tutaj
zadnego znaczenia.

Tab. IV. Dobér u samcow sikory bogatki w pierwszym Iggu 1991 r. Wyrdzniono dwa epizody doboru:
plodnos¢ (mierzona liczba jaj) 1 przezywalnos¢ pisklat (mierzong liczbg miodych, ktére opuscity
gniazdo w stosunku do liczby zlozonych jaj). Ostateczng réznic¢ selekcyjng daje suma roznic
selekcyjnych dla wyréznionych epizodéw. P — poziom istotnosci statystycznej, N — liczba lggow
Selection acting on Great Tit males, for first brood in 1991. Two epizodes of selection has been
recognized: fecundity (number of eggs) and young survival (ratio of number of fledglings to number of
eggs). The final selection differential equals to sum of selection differentials for the epizodes. P —
statistical significance level, N — number of broods

Epizody — Episodes / S i P N
Liczba jaj 0,0150 —-0,0800 -0,0387 0,157 19
Number of eggs
Liczba podlotow 0,8601 -0,9931 -0,4800 0,033 19
Number of fledglings -

Suma - -1,073 —0,5186 - —
Total

Gradient doboru (tab. III) wyjasnia, ktére cechy byly poddane najwigkszemu
naciskowi doboru. W pierwszej regresji najwigksza sktadowa standaryzowanego
gradientu doboru bk osiagneta dlugos¢ przedramienia 1 cechy zwigzane z
szerokoscig pasa piersiowego, tzw. krawata. Zarowno analiza wszystkich, jak i
wybranych cech daje najbardzie) istotne wyniki dla dwoch wspoétczynnikow regresii:

19



20

TADEUSZ ZAJAC

odnoszacych si¢ do dlugosci przedramienia i szerokosci pasa piersiowego. Druga
regresja dodatkowo wykazuje istotny wplyw cig¢zaru ciata i analiza catego rownania
tej regresji (,calos¢” w tab. III) wykazuje jej istotnos¢. Zatem mechanizmu
obserwowanego doboru powinnismy szuka¢ w funkcji cech zwigzanych ze
zdolnoscig do lotu (przedrami¢) i poziomem metabolizmu (pas piersiowy i cigzar
ciata).

8. Zakonczenie

Po zmierzeniu intensywnosci doboru i odziedziczalnosci badanych cech mozna
pokusi¢ si¢ o dokonanie symulacji ewolucji cechy, np. wielkosci ciala u samca
sikory bogatki lub wplywu odstrzatu jeleni o medalowych porozach na wielkos¢
ciala u tego gatunku. Istnieje wtedy dostep do parametréw gotowych do uzycia w
odpowiednich rownaniach czy algorytmach. Jezeli wyniki takiej symulacji bytyby
zgodne z tym, co dzieje si¢ w naturze, to mozemy z duzg doza pewnosci stwierdzic,
ze obserwowana wielkos¢ ciata jest rezultatem zakladanych proceséw. Bez takiego
podejscia ciagle operujemy hipotezami, opisami, scenariuszami ewolucyjnymi I
nigdy nie wiemy, ktory z nich jest prawdziwy, nie sa bowiem sprawdzalne bez
ujecia ich w liczby, bez obliczenia wypadkowej z przeciwstawnych procesow.
Idealem byloby, gdyby dla badan ekologicznych, dotyczacych np. doboru na
wielkos¢ ciala, mozna bylo postuzy¢ si¢ przejrzystym modelem zapisanym
tlosciowymi wskaznikami doboru. Postugiwanie si¢ parametrami opisujacymi
dziatanie doboru uscisla wnioski 1 pozostawia mniej pola dla nieudokumentowanych
twierdzen.

Podzigkowania: Pragn¢ bardzo serdecznie podzigkowa¢ M. Cichoniowi, J. Korzeniak,
J. Koztowskiemu, W. Solarzowi, I. Szczygiel, K. Zajac oraz recenzentom ,Wiadomosci...” za
wnikliwe 1 krytyczne uwagi dotyczace niniejszego tekstu.

Praca zostata wykonana w ramach grantu KBN 40168-91-01.
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Summary

Thanks to the recent theoretical progress in methods of selection analysis in the wild it is
possible not only to show differences in fitness between individuals, but also it is possible to
predict what quantitative changes might occur in the population, estimate the result of several
different selective pressures and link observed selection with the general theory of heredity.

Analysis of selection is based on the difference between processes which differentiates fitness
in relation to a trait value (Fig. 1) and processes related with heredity of a trait (Fig. 2). Analysis of
selection intensity considers only the former case.

Selection differential (S) describes shift of the mean in trait distribution which results from the
selection (Fig.1). Its standardized by standard devation form is called selection intensity (7). These
parameters measure both direct influence of selection on studied trait as well as indirect influence
of other traits through genetic correlations. Selection gradient ([3) measures direct influence of
selection on each of the studied traits, without influence of genetic correlations between them.
Fitness variation, which is a basis for selection occurrance, is described by selection opportunity (/).
Observed selection might be measured in epizodes, analysing e.g. mating, fecundity or survival.

Methodology of selection intensity analysis is presented here with use of example of selection
on body size of males of Great Tit Parus major, acting through brood mortality (Table I, Fig. 3).
Raw data and details of calculations are presented in Table II. Calculated selection gradients ([3)
comprise Table IlI, selection differential (S; also in standardized form — /) for particular epizodes
are shown in Table IV and in Fig. 3.

In presented data selection of body size in males caused by young mortality was about 12 times
stronger than selection linked with fecundity (Table IV). The strongest selection acted on forearm
length and breast stripe width (Table I1I).

Based on calculated selection differentials and gradients, after sufficient recognition of
selective forces in focus, models and simulations of selection processes might be done. When the
heredity of the trait is known, the trait evolution might be modelled.

(wplynelo: 27 X 1995 )
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