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SPECJACJA A DOBOR PLCIOWY

Za gtowne kryterium klasyfikacji mechanizméw specjacji uwaza sie to,
czy rozszczepiajace sie populacje sg geograficznie odizolowane (specjacja
allopatryczna), przylegajace (parapatryczna i Kklinalna) czy tez wymieszane
(sympatryczna).

Wraz ze wzrostem zainteresowania modelami specjacji parapatrycznej i sym-
patrycznej coraz wiekszg uwage przywigzuje sie do doboru piciowego jako
potencjalnego czynnika gatunkotworczego. Pojecie doboru piciowego zostato
wprowadzone przezD ar win a[10], ale sformutowanie mozliwosci specjacji
(bez izolacji geograficznej) poprzez dobor piciowy przypisuje sieF isher o -
w i [14]. Dohor piciowy wydaje sie tez odgrywac bardzo wazna role w przypad-
ku specjacji allopatrycznej. Porownawcze badania molekularne przeprowadzo-
ne na wielu populacjach i gatunkach, czesto fenotypowo bardzo sie roznigcych,
potwierdzajg fakt, ze bariery reprodukcyjne nie powstajg wskutek zasadniczych
reorganizacji materiatu genetycznego, lecz zmian w preferencjach seksualnych.
SpostrzezenieD a r w i n a, ze blisko spokrewnione gatunki zwierzat r6znig sie
najbardziej drugorzedowymi cechami ptciowymi samcéw, mozna tatwo wyjasnié
przyjmujac udziat doboru piciowego w ewoluciji.

SPECJACJA ALLOPATRYCZNA | DOBOR PLCIOWY

Mayr w swojej wielce wptywowej ksigzce Animal Species and Evolution
[27] jednoznacznie sugerowal, ze jedynym liczacym sie mechanizmem
powstawania gatunkoéw jest specjacja allopatryczna. Szczeg6lne znaczenie
nadawat tu matym populacjom i ich ,efektom zatozycielskim”. Efekty te
polega¢ miatyby na redukcji zmiennosci genetycznej, prowadzacej w konsek-
wencji do ,,rewolucji genetycznej” i izolacji reprodukcyjnej wzgledem popula-
cji wyjsciowej. Ponowny kontakt obydwu populacji powodowatby wzmac-
nianie prezygotycznych barier reprodukcyjnych ze wzgledu na obnizong
przezywalnos¢ i ptodnosé hybrydow, co podkreslat min.Dobzhansky
[11]. Jako dalszg radykalizacje tych pogladéw nalezy postrzega¢ punktualizm
7].
[ ]Ostatnio mozna jednak zauwazy¢ powazng krytyke tych koncepcji, a co za
tym idzie wzrost zainteresowania parapatrycznymi i sympatrycznymi modelami
specjacji [1,3,13,22]. Wr i g h t [32] stwierdzit, ze nawet populacje hodowlane
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pochodzace w catosci od jednej zaptodnionej samicy nie wykazujg zmian
fenotypowych ani $ladéw izolacji reprodukcyjnej. Modele matematyczne ge-
netyki ilosciowej potwierdzajg fakt, ze M ay r przeceniat znaczenie efektu
zatozyciela, albowiem w ciggu jednego pokolenia dryf genetyczny moze
spowodowaé utrate heterozygotycznosci lub VA addytywnej wariancji ge-
netycznej cechy ilosciowej) jedynie o 1/2 Ne (Ne to tzw. efektywna wielko$¢
addy-populacji) [22, 31].

Krytyka ta okazata sie zgodna z wynikami ostatnich molekularnych badar
genetycznych, jakim poddano naturalne populacje zwierzgt Spektakularne
okazaly sie zwlaszcza badania szybko mutujacego DNA mitochondrialnego
[30].

Jednym z chetniej przytaczanych przyktadéw na specjacje allopatryczna
i radiacje adaptacyjng jest 14 gatunkéw zieb Darwina (Geospizinae), ktore
ewoluowaty w ciggu ostatniego miliona lat [17]. Badania molekularne
wykazalty, ze miedzygatunkowa zmienno$¢ allozymatyczna — w przeci-
wienstwie do morfologicznej — jest znikoma. Dwudziestoletnie niemal
obserwacje Grantdéw [16, 17] ujawnity rézny stopienn ,szczelnosci”
barier reprodukcyjnych populacji tych ptakow. Grupy reprodukcyjnie
izolowane moga wystepowa¢ w obrebie jednego gatunku [16, 18], a z drugiej
strony bariery reprodukcyjne istniejagce miedzy gatunkami nie zawsze sg
szczelne. Dlatego plodne mieszaince miedzygatunkowe zieb Darwina nie
nalezg do rzadkosSci. Zatem bariery te majg zwykle charakter behawioralny,
a wydajg sie opiera¢ gtownie na Spiewie samcow i preferencjach seksualnych
samic.

W sposéb bardzo dynamiczny musiata nastepowaé specjacja pielegnic af-
rykanskich (Cichlidae) [15]. Zr6znicowanie morfologiczne i ekologiczne tych ryb
jest tak duze, ze sktaniato systematykéw do wyrdzniania nawet odmiennych
rodzajow czy podrodzin. Przebadanie DNA mitochondrialnego dato wynik
kuriozalny: zmiennos¢ genetyczna w obrebie tej grupy ryb okazata sie mniejsza
niz w populacji ludzkiej [28].

Mata zmiennos$¢ genetyczna ponad 300 gatunkdéw hawajskich much Drosop-
hilajest znana od do$¢ dawna. Wczesniej tez dostrzegano tu potencjalny udziat
doboru plciowego w specjacji [29], jako ze taksonomiczne rdznice dotycza
przede wszystkim drugorzedowych cech piciowych samcéw. C ar s o n [5]
wykazat zmiennos$¢ genetyczng zaréwno cech piciowych samcoéw, jak i seksual-
nych preferencji samic. Sugeruje on tez [4, 6], ze takie zaburzenia demograficz-
no-populacyjne, jak np. tzw. ,waskie gardto” liczebnosci (bottleneck) czy
hybrydyzacja, powodujg w pierwszym rzedzie przeformowanie w genetycznym
podtozu cech piciowych, co staje sie gtownym Zzrodiem barier rozrodczych
i specjacji. Model specjacji sympatrycznej Kondrashova [21], ktory
ukazuje, ze poligeniczne podtoze cech utatwia ewolucje izolacji reprodukcyjnej,
zdaje sie potwierdzac teze C a r s 0 n a, bowiem cechy behawioralne (samicze
preferencje) majg niewatpliwie charakter ztozonej cechy ilosciowej [2, 12].
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Analiza przeprowadzona przez Coyne ’ai O rra [8] na 119 parach
blisko spokrewnionych gatunkéw D r o s o p h i | a znaczaco ujmujewaznosci
wzmacniania barier prezygotycznych, tj. twierdzeniu, ze izolacja prezygotyczna
powinna by¢ poprzedzona postzygotyczng [11].

Powyzsze przedstawienie Kilku zaledwie ,,podrecznikowych” przyktadéw na
specjacje allopatryczng, w ktorych to dobér naturalny ma odgrywac decydujaca
role, explicite uswiadamia dotychczasowe niedocenianie roli doboru ptciowego
w specjacji. W tym miejscu tatwo juz sobie wyobrazi¢ odwrdcenie natezen
doboréw w czasie specjacji na korzys¢ doboru piciowego, zwlaszcza dla
przyktadow ze stabg izolacjg przestrzenng lub jej brakiem. Przyktadem takim
moga byé formy jaszczurki Anolis marmoratus z Gwadelupy (Mate Antyle), ktére
ze wzgledu na zrdéznicowanie morfologiczne mozna traktowaé jako odrebne
gatunki [24].

Wszystko to uswiadamia przy okazji jeszcze jedno: iluzoryczno$é koncepcji
gatunku i ztozono$¢ adaptacyjnego krajobrazu Wrighta.

MODELE SPECJACJI POPRZEZ DOBOR PLCIOWY

Darwin juz w 1871 r. [10] przedstawit teorie doboru piciowego, a jej zarys
mozna nawet znalez¢ w The Origin of Species [9]. Jednak dopiero Fisher
[14] w roku 1930 opisat dobér piciowy na gruncie genetyki, co umozliwito
wchioniecie tego pojecia przez neodarwinizm. Koncepcja doboru piciowego,
ktérego mechanizm sprowadza sie do zréznicowania efektywnos$ci kojarzenia
par (mating success) i zwigzanego z tym sukcesu reprodukcyjnego, zostata
wykorzystana gtéwnie do wyjasniania ewolucji dymorfizmu piciowego.

F i sh er wswoich teoretycznych rozwazaniach posunat sie znacznie dalej.
Zasugerowat mianowicie mozliwo$¢ specjacji na drodze doboru piciowego.
Kluczowa role odgrywajg, zdaniem F i s h e r a, zmiany w strukturze genetycz-
nej: ,,Oczywista jest wilasciwo$¢ standw niestabilnych polegajaca na tym, ze
minimalne wplywy powodujg nieproporcjonalnie duze zmiany; dlatego przy
rozwazaniu mozliwosci rozszczepiania sie gatunkéw bez izolacji geograficznej
wystarczy znajomo$¢ natury tych czynnikéw, ktére warunkujg genetyczng
niestabilno$¢” [14 rozdz. 6]. Fisher, mimo swoich gradualistycznych
pogladéw, postulowat ,zywiotowe” dziatanie (,runaway” process) doboru
ptciowego, przerywane dtugimi okresami wzglednej stabilnosci. Takie operowa-
nie doboru piciowego szybko obejmowatoby catg populacje i powodowatoby
wyktadniczo wzrastajagce tempo ewolucyjnych zmian drugorzedowych cech
ptciowych samcow wraz z seksualnymi preferencjami samic. Bytby to, wedtug
Fishera w konsekwencji skuteczniejszy mechanizm powstawania barier
reprodukcyjnych — a takze klinalnej dywergencji cech — od selekcji przeciw
hybrydyzacji

Stuszno$¢ wnioskéw Fis hera zostata potwierdzona m.in. przez Lan-
de’a, ktéry przedstawit matematyczng interpretacje mechanizmu ,,zywiotowe-
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go” doboru piciowego [23], jak tez rozwiniecie tego modelu [24, 25, 26].
Podstawowym zatozeniem modelu Fishera-L ande ’ajest sprzezenie
genetyczne samiczych preferencji w wyborze partnera z drugorzedowymi cecha-
mi ptciowymi samcOw. Sprzezenie takie moze powsta¢ dzieki plejotropii, choé
w przypadku cechy behawioralnej zjednej strony (samice) i cech morfologicznych
z drugiej (samce) bardziej prawdopodobng przyczyng wydaje sie asortatywne
kojarzenie partneréw, ktore z kolei jest warunkowane wariancjg genetyczna
preferencji seksualnych. Na skutek tego sprzezenia zadziatanie selekcji na jedng
ceche, np. samicze preferencje seksualne, powoduje skorelowang odpowiedz
cechy drugiej. Udziat doboru naturalnego w ewolucji samiczych preferencji
magtby by¢ ograniczony do zainicjowania odno$nej asocjacji genetycznej, ktéra
dalej ulegataby zmianom — ,,samowzmacnianiu” — pod wytgcznym wplywem
doboru piciowego. Tym wyjasnia sie ewolucje morfologicznych cech samcow
ponad poziom, w ktérym przestaty mie¢ warto$¢ dostosowawcza [19, 20].

Powyzszy model dotyczy gatunku poligamicznego, u ktérego samce nie maja
zadnego wkiadu rodzicielskiego, a nastepnym pokoleniom przekazujg jedynie
materiat genetyczny. Liczba potomstwa wyprodukowanego przez samice nato-
miast nie zalezy od wyboru partnera i dlatego samicze preferencje seksualne sg tu
cechg selekcyjnie neutralng. Niezaleznie od tego, jak bardzo $redni fenotyp
samcow bedzie odbiegat od optimum przystosowawczego, dobdr naturalny
bedzie balansowany przez natezenie samiczych preferencji. Miedzy $rednimi
preferencji samic a S$rednimi cechy samcéw wytwarza sie linia lub punkt
rébwnowagi, ktérych stabilno$¢ zalezy od parametrow genetycznych populacji,
jak réwniez interakcji doboru (naturalnego i ptciowego) z dryfem genetycznym.

Opisany model nie czyni zatozer dotyczacych warunkéw przestrzennych.
Oznacza to, ze dobdr piciowy moze izolowaé reprodukcyjnie populacje allopat-
ryczne, ale réwnie dobrze ,,rozrywac” populacje ciggte. Rozszczepienie to moze
by¢ zapoczatkowane stromym podnoszeniem sie kliny zmiennosci cechy re-
produkcyjnej [24]. Lande i Kirkpatrick [26] rozwineli model
specjacji poprzez dobor ptciowy dla populacji, ktéra ma wolne nisze ekologiczne.
Okazuje sie, ze dobér piciowy umozliwia skuteczne pokonywanie dolin krajob-
razu adaptacyjnego.
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