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BIOLOGICZNY PROCES, CZY ABSTRAKCYJNY MODEL ?
TEORIA POWSTAWANIA GATUNKOW SYMPATRYCZNYCH

Na postawione w tytule pytanie nie majednoznacznej odpowiedzi. Weryfika-
cjg kazdej teorii jest eksperymenti zgodnos¢ przewidywan teorii zjego wynikiem.
Dotychczasowe potwierdzenia eksperymentalne teorii zostang przytoczone wtym
artykule. Przyjete przy tworzeniu tej teorii podejscie: poszukiwanie abstrakcyjne-
go, ogblnego schematu specjacji sympatrycznej z pominieciem mozliwie wielu
szczegdtow, whasnie dla uzyskania ogdlnosci opisu, a nastepnie weryfikacja tego
opisu przez eksperymentjest podejsciem typowym w naukach fizycznych i prawie
niespotykanym w biologii.

Motywacja takiego podejscia byto przekonanie, ze powstawanie gatunkéw bez
izolacji geograficznej jest pewng prawidtowoscig obowigzujaca dla wszystkich
gatunkéw. W przypadku specjacji sympatrycznej panujacy poglad raczej wskazy-
watby na specjacje jako wynik za kazdym razem unikalnych warunkéw $rodowi-
skowych i genotypowych; ze jest to raczej efemeryczne zjawisko rézne od przy-
padku do przypadku. Ogdlnej teorii sympatrycznej specjacji nikt nie probowat
dotad przedstawic.

WYNIKI TEORETYCZNE | KOMPUTEROWE

Poniewaz propozycja tej teorii jest rezultatem rozwigzania szeregu probleméw
i kolejnych wynikow uzyskanych na przestrzeni lat przedstawie tutaj te teorie tak
jak ona powstawata, a nie jako gotowy, pojawiajacy sie nagle produkt.

Poczatki tej teorii siegaja drugiej potowy lat szesédziesigtych i zwigzane sa,
jak cata teoria, z eksperymentami komputerowymi. Poszukiwania, z tego czasu,
ogélnych schematdéw w procesach ewolucyjnych przedstawione zostaty w dwu
pracach (Fiatkowski 1969, 1971), a potem podsumowane w wydawnictwie
krajowym (Fiatkowski 1974). Eksperyment komputerowy w modelowaniu
ewolucji majedng zasadnicza zaletei szereg niedostatkow. Zaletgtajest mozliwos¢
obserwacji wspotdziatania rekombinacji, selekcji i migracji na przestrzeni dzie-
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sigtek albo setek tysiecy pokolen, obserwacji niemozliwych w eksperymencie
biologicznym ograniczonym choéby dtugoscia zycia eksperymentatora. Powazna
trudnoscia w eksperymencie komputerowym, przy tak ztozonym procesie jak
ewolucja, jest to, ze w odréznieniu od eksperymentatora tradycyjnego, przeprowa-
dzajagcego eksperymenty na obiektach istniejgcych, takichjak Drosophila,
w eksperymencie komputerowym réwniez obiekty eksperymentu sg tworzone
przez eksperymentatora. Komputerowemu eksperymentatorowi towarzyszy cze-
sto obawa, Ze nie zdotat odzwierciedli¢ cech obiektow rzeczywistych, jak to
zamierzat, a co wiecej, ze nieSwiadomie wprowadzit cechy czy relacje nieistniejace
w rzeczywistosci i modeluje jedynie rzeczywistos¢ przez niego wymyslona. Dla-
tego weryfikacja modeli komputerowych jest sprawg tak zasadnicza.

Wspomniane modele z lat szeS¢dziesiatych zostaty zrealizowane na 6wczeshie
duzych maszynach w uniwersytetach amerykanskich. Po powrocie do Kraju takie
moce obliczeniowe nie byty dostepne dla dos¢ abstrakcyjnych eksperymentow
i dalsze prace zostaty podjete w latach osiemdziesiatych, gdy moce obliczeniowe
komputerow personalnych zaczety doréwnywac tamtym.

Podstawa dla nowych eksperymentéw byty prace Dobzhansky’ego(1951)
iMayra(1970). Korzystajac ze wskazowki zawartej wpracy Dobzhansky’e-
go (1951, str. 211) opracowatem model rekombinacyjny dla jednej populacji
przebiegajacy w wielu pulach genetycznych, a nastepnie mutacji sterujgcej wy-
biérczo krzyzowaniem.

Jesli proces rekombinacji przebiega niezaleznie w N pulach rekombinacyj-
nych; (j = 1,2,...,N), i jest numerem generacji, oraz k = 1,2,3 odpowiednio dla
genotypdéw AA, Aa, aa, to prawdopodobienstwa poszczegdlnych genotypow
w j-tych pulach sg;
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Jest to uogdlnione prawo Hardy-Weinberga i dla N=1 sprowadza sie do tego
prawa. Poza teoria specjacji uogdlnienie to moze by¢ przydatne przy modelowaniu
populacji o duzym zasiegu geograficznym, ktorej sktad genetyczny jest nieco
rozny w roznych regionach zasiegu.

Kolejnym nowym elementem bylo wprowadzenie dominujgcej mutacji R,
wywoltujgcej wybidrcze krzyzowanie bez okreslania a ‘priori wartosci selekcyjnej
tej mutacji. Jej eliminacja, bagdZz — przeciwnie — narastanie jej czestosci
w populacji zalezato wyfacznie od tego, czy fenotypy jg zawierajace (a wiec
krzyzujace sie wybiorczo) byty eliminowane, czy zwiekszaty swoj procentowy
udziat w populacji. Rozwigzania takiego nie spotkatem w literaturze. Takie podej-
$cie pozwalato, miedzy innymi, rozwigzac, niejako automatycznie, problem ko-
sztow krzyzowania wybidrczego poruszany wielokrotnie w literaturze: Moore
(1979, str.184), Tauber i Tauber M. J. (1989, str. 316). Ostatecznie w modelu
reprezentowanych byto dziewie¢ réznych genotypdw: AArr, Aarr, aarr (trzy geno-
typy populacji wyjsciowej) oraz AARr, AaRr, aaRr, AARR, AaRR, aaRR.

Wymienione dwa nowe elementy, to znaczy rekombinacja w wielu pulach
i mutacja sterujgca krzyzowaniem wybidrczym, weszty do modelu typu SMR
(selekcja-migracja-rekombinacja; Felsenstein 1981) opracowanego dla dwu
nisz. Zatozenia modelu przyjmowaty losowy rozktad i mieszanie fenotypow z obu
nisz, przy czym polimorfy przezywaty w obu niszach, jedynie ich fitnesslbyta
rozna w zaleznosci od nisz.

Wyniki eksperymentowania z tym modelem zostaty opublikowane w roku
1988; (Fiatkowski 1988). Okreslaty one warunki konieczne dla procesu specja-
cji, gdy mutacja R zawsze (z efektywnoscia 100%) wywotywata wybidrcze
krzyzowanie. Ze wzgledu na ztozonos¢ i specyfike warunkow koniecznych rezul-
taty te wskazywaty na niewielkie prawdopodobienistwo zajscia specjacji sympa-
trycznej.

WSsrod owych warunkow koniecznych znalazt sie zaskakujacy rezultat wyni-
kajacy z eksperymentu (komputerowego), ktorego nie potrafitem wéwczas uza-
sadni¢. Mianowicie wedlug rezultatéw symulacji warunkiem koniecznym dla
zaistnienia specjacji byt stabilny polimorfizm, ale jedynie taki, w ktorym fitness
heterozygoty byta mniejsza od $redniej arytmetycznej fitness obu homozygot
(Fiatkowski 1988). Ponizej tej granicy mutacja powodujaca wybiorczosé krzy-
zowania rozprzestrzeniata sie w populacji; powyzej byta eliminowana uniemozli-
wiajac specjacje. Ten fakt wymagat wyjasnienia teoretycznego (tzn. matematycz-
nego, niezaleznego od modelu komputerowego).

Zarys uzasadnienia (réwniez dla przypadku nie zawsze efektywnej mutacji R)
jest nastepujacy (uzasadnienie w: Fiatkowski 1992a, wraz z wszystkimi szcze-
gotami w: Fiatkowski 1992b):

Zaktadajac wspatistnienie w populacji genotypow: AA, Aa ,aa z prawdopodo-
bieristwami odpowiednio pi, p2 p3i wspdtczynnikami selekcji si, s2 s3rdznica

1Termin ,,fitness” odpowiada terminowi ,,dostosowanie”
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warto$ci oczekiwanej fitness homozygoty aa przy n potomkach miedzy krzyzowa-
niem wybidrczym o efektywnosci e i krzyzowaniem losowym wynosi:

DF = n[es3+ (1-e)(spi +y ) +s3(y +p3)- (sqpi +  + (s +p3)]

gdziee, 0 <e <=1, okresla cze$¢ homozygot kazdego typu zawierajacych allel
powodujgcy wybidrcze krzyzowanie i ta czeS¢ homozygot krzyzuje sie wytgcznie
z takimi samymi jak one homozygotami, podczas gdy (1-e) tych homozygot
krzyzuje sie losowo.

Po przeksztatceniu wynika, ze DF jest dodatnie, gdy s3> s2 w pozostatych
przypadkach— niedodatnie. Innymi stowy, krzyzowanie wybidrcze przynosi zysk
na fitness dla aa wtedy i tylko wtedy, gdy s3>s2 Zgodnie z zasadg maksymalizacji
fitness mutacja powodujgca wybidrczos$¢ krzyzowania powinna narasta¢ w popu-
lacji przy spetnieniu tego warunku, zas by¢ eliminowana przy spetnieniu warunku
przeciwnego. | tak sie doktadnie dzieje, przynajmniej w eksperymencie kompute-
rowym, bowiem ponizej wspomnianej wczesniej Sredniej arytmetycznej (bedacej
odzwierciedleniem tej samej prawidtowosci w przypadku dwu nisz; Fiatkowski
1992a), maksymalna fitnessjest uzyskiwana przy krzyzowaniu wybiérczm, powy-
zej zaS— przy losowym. Oczywiscie specjacja sympatryczna moze zajs¢ jedynie
przy krzyzowaniu wybiorczym i dlatego wspomniana $rednia stanowi granice
wyznaczajgc warunek konieczny dla specjacji sympatrycznej. W ten sposéb uzy-
skatem uzasadnienie teoretyczne dla eksperymentalnego (komputerowego) wyni-
ku. Jest to zarazem odpowiedZ na pytanie, dlaczego sympatryczna specjacja w
ogéle zachodzi. Jest to wynik sposobu maksymalizowania fitness osobnikéw przy
zaistnieniu swoistej i mato prawdopodobnej sytuacji: heterozygota Aa mamniejszg
fitness niz Srednia arytmetyczna fitness obu homozygot, a co wiecej, uktad taki
musi pozostawaé stabilnym w czasie zycia kilkuset pokolen (lub dtuzej).

Dopiero od momentu uzyskania tego wyniku mozna w og6le moéwic o teorii,
bowiem wynik ten stanowi teleomatyczne ,,dlaczego”, a wraz z mechanistycznym
»jak” modelu i jego potwierdzeniami biologicznymi (o czym dalej) tworzy dwa
elementy przyczynowej hierarchii koniecznej w kazdej teorii.

Wspomniany warunek ogranicza zakres stabilnego polimorfizmu, przy ktérym
moze zaj$¢ specjacja sympatryczna. Na rysunku 1 (zaczerpniete z: Fiatkowski
1992a) zakres tego polimorfizmu jest przedstawiony jako podprzestrzen pewnej
przestrzeni zdarzen. WidaC wyraznie, jak niewielkg czes¢ przestrzeni zdarzen
stanowi owa podprzestrzen, a zatem jak mato prawdopodobna jest specjacja
sympatryczna.

Aby specjacja taka zaszta, populacja nie musi znajdowac sie w tej podprze-
strzeni przez caty czas, musi tylko znajdowac sie w niej przez wiekszos¢ czasu; to
znaczy moze ,,opuszczac” podprzestrzen i do niej ,,wracac”, ale wiekszo$¢ czasu
musi pozostawaé w tej podprzestrzeni. Jak zwrécono miuwage (Kunicki-Gold-
finger 1990) dopuszczenie takiej fluktuacji parametréw jest niezbedne, jesli
teoria odzwierciedlaC ma procesy w rzeczywistej populacji.
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Nastepnym elementem na jaki zwrécono mi uwage (Jaenike 1988) byta
koniecznos¢ potwierdzenia poprawnosci wnioskdw w przypadku wybidrczego
krzyzowania z efektywnoScig mniejszg od jednosci (bowiem, jak juz zaznaczytem,
wczesniejsze wyniki, Fiatkowski 1988, uzyskano przy efektywnosci e = 1).

Rys. 1. Przestrzen zdarzen: y x z x N, gdzie y oraz z reprezentuja odpowiednio wzgledng fitness

heterozygot i homozygot, a N wzgledng wielko$¢ niszy (szczeg6towy opis w pracach z 1992 r.,

podanych w spisie publikacji). Okreslona w komputerowych eksperymentach podprzestrzen (zacie-

niona dla okreslonych wartosci z) wyznacza czg$¢ przestrzeni, w ktorej moze zaj$¢ specjacja

sympatryczna. Z poréwnania wielkosci catej przestrzeni i podprzestrzeni wynika stosunkowo nie-
wielkie prawdopodobienstwo zaj$cia sympatrycznej specjacji.

Zostato to wykonane, przy czym wprowadzenie obnizonej efektywnosci wybior-
czego krzyzowania powoduje znaczne zwiekszenie ztozonosci programu kom-
puterowego. Powstata wtedy konieczno$¢ powtdrnego opracowania softwaru.
Korzyscia byto potwierdzenie wynikéw uzyskanych przy poprzedniej wersji sof-
twaru (1985) w softwarze nowo napisanym (co jest niezwykle cenne przy mode-
lowaniu komputerowym).

Whprowadzenie elementu efektywnosci przyniosto dwa istotne rezultaty:

1 Populacja o narastajgcym wybiérczym krzyzowaniu, zanim ewentualnie
ulegnie specjacji, przechodzi przez faze tak zwanej zwiekszonej homozygotycz-
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nosci: po zmianach czestosci fenotypow powstaje jedna (nowa?) populacja
0 zwiekszonym procencie homozygot, pozostajgca w stanie stabilnego polimorfi-
zmu2 Przebieg krzyzowania w takiej populacji odbiega wyraznie od krzyzowania
losowego, opisywanego przez prawo Hardy-Weinberga. Istnienie stabilnych po-
pulacji o takim przebiegu krzyzowania jest przewidywaniem wynikajgcym
z omawianej teori. Populacje takie nigdy dotgd nie byty poszukiwane w ekspery-
mencie biologicznym.

2. Sympatryczna specjacja nie moze zajs¢ przy efektywnosci krzyzowania
wybidrczego nizszej niz 50% (tzn. dlae < 0,5).

Wyniki uzyskane przy mniejszej od jednosci efektywnosci wybidrczego krzy-
zowania podane zostaty w dwu pracach: Fiatkowski 1992a i 1992b. Wedtug
nich:

1. Specjacja sympatryczna, aby mogta zajs¢, wymaga specjalnego (opisanego
wyzej) rodzaju polimorfizmu.

2. Ponadto wymaga czasu, aby mutacja sterujgca wybiérczym krzyzowaniem
mogta osiggnaC dostateczng czestosé w populacji. Wyjatkowe warunki oraz konie-
cznos¢ ich trwania przez czas rzedu setek pokoler determinuja niskie prawdopo-
dobienstwo sympatrycznej specjacji.

3. Dla zaistnienia specjacji, przy spetnieniu warunkow 1i 2, zadne zmiany
Srodowiskowe, ani zmiany genotypowe (przekraczajgce roznice wynikajgce
z r6znej adaptacji do roznych nisz) nie sg konieczne; (mechanizm pierwszy,
Fiatkowski 1992a).

4. Przy odpowiednio zaawansowanej wybidrczosci krzyzowania zmiany $ro-
dowiskowe moga (niekiedy) natychmiastowo wywotaé (przyspieszy¢) specjacje
sympatryczna. Wtedy niewiele pokolen, liczac od tych zmian, wystarcza do
powstania dwu gatunkdw (mechanizm drugi). Jednakze takie wymuszenie moze
rowniez prowadzi¢ do eliminacji jednego allelu niweczac nieodwracalnie mozli-
wosC¢ specjacji. Przyktad taki zawiera praca: Fiatkowski 1992a. Z pracy tej
zaczerpnieto réwniez poréwnanie obu mechanizméw przedstawione w tabeli 1

OBSERWACJE BIOLOGICZNE

Podstawa weryfikacji kazdej teorii sg fakty, ktore teoria moze wyjasni¢ lub
przewidzie€. Interpretacje dostepnych mi faktow biologicznych z tego punktu
widzenia podatem poprzednio (Fiatkowski 1988 i 1992), zas weryfikacje pew-
nych, oméwionych w dalszej czesci tego artykutu, przewidywan teorii w nowej
pracy (Fiatkowski 1994).

Niektdre z tych interpretacji s nastepujace:

1 Wallace (1954) oraz Knight, Robertson i Waddington (1956)
przedstawili rezultaty doSwiadczen, z ktérych wynika (cytujezaL ewontin 1974,

2 Okreslenie polimorfizm stabilny jest uzywane w odrdznieniu od polimorfizmu zréwnowazonego,
oznaczajacego selekcyjna przewage heterozygot, co nie jest prawdziwe w tym przypadku.
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str. 161, ttumaczenie wiasne): ,,Pr6by uzyskania w gatunku izolowanych rozrodczo
populacji przy selekcji przeciw hybrydom powiodty sie, lecz izolacja, ktéra
powstata podczas selekcji zanikia, gdy selekcja ustata”. Otéz w ramach tu przed-

Tabela 1

Poréwnanie dwu mechanizmdéw specjacji sympatrycznej zaczerpniete z pracy: Fiatkowski

Ograniczenia czasu dla propa-
gacji mutacji sterujacej wy-
biérczym krzyzowaniem

Rezultat

Czas trwania procesu w liczbie
pokolen

Wielko$¢ nowych gatunkéw

1992a

Mechanizm pierwszy —
stabilny polimorfizm
Z ograniczeniem

Zadne, gdy w warunkach j .w.

Jedna populacja o zwigkszonej

Mechanizm drugi —
przejsciowy polimorfizm

Istnieja (im nizsza fitness hete-
rozygot tym wiegksze ograni-
czenie czasu)

Utrwalenie jednego allelu, lub

homozygotycznosci dla niz- jedna populacja 0 zwigkszonej

szych efektywnosci lub sympa-
tryczna specjacja dla wyz-
szych efektywnosci

Zazwyczaj: 102-105

Na og6t zblizona

homozygotycznosci lub sym-
patryczna specjacja

Zazwyczaj: 50-200

Jeden z nowych gatunkéw za-

zwyczaj nieliczny (mozliwa
sytuacja zgodna z zasada zato-
zyciela)

stawionej teorii jest to przykifad braku utrwalenia krzyzowania wybidrczego
w populacji i odejscia od takiego krzyzowania zaraz po ustaniu selekcji przeciw
heterozygotom — to znaczy zmiana warunkéw selekcji z s3> s2na s2> s3
z konsekwencjami jak opisano powyzej. W przypadku utrwalenia w populacji
gendw sterujgcych wybidrczym krzyzowaniem odejscie takie nie jest mozliwe.

2.Phillips (1915) cytowany tuzaMay r em (1970, str. 55) podaje przyktad
dwu duzych, porownywalnych liczbowo, sympatrycznych populacji kaczek: Anas
platyrhynchos i Anas aciita, o prawdopodobienstwie zaistnienia hybryd rzedu 10"4.
Wedtug omawianej teorii jest to przyktad mechanizmu pierwszego (patrz tab.l)
przy czym podana czestosé hybryd Aajest zgodna z wynikami symulacji.

3. Mayr (1970, str. 262) omawia przyktad owada Rhogoletis pomonella, ktory
zawieziony z Europy do Ameryki ulegt specjacji w czasie nie dtuzszym niz 200
pokolen. Wedtug omawianej teorii jest to przyktad mechanizmu drugiego, z
wiasciwg temu mechanizmowi zmiang warunkow selekcji, jak i szybkoscig po-
wstania gatunkow.

4. Meyer i wspotautorzy (1990) informuja o istnieniu 200 gatunkéw ryb
Haplochromis w Jeziorze Victoria uzasadniajac przekonywujaco, ze powstaty one
sympatrycznie w przeciggu ostatnich 200000 lat. Omawiana teoria jest w stanie
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Rys. 2. Rysunek zaczerpniety z Nature z pracy Coyna (1992) przedstawia izolacje ptciowg po-
miedzy allopatrycznymi (géra) i sympatrycznymi (d6t) parami gatunkéw Drosophila.

Kazda para jest reprezentowana przez pojedynczy punkt wyznaczany przez genetyczny dystans miedzy gatun-
kami wedtug metody elektroforezy Neia i stopien izolacji ptciowej okreslony w laboratoryjnych eksperymentach.
Genetyczny dystans jest rowny zeru, gdy oba gatunki sg identyczne w kazdym loci. Zakres izolacji ptciowej jest
zawarty pomiedzy zerem (losowe krzyzowanie miedzy osobnikami obu gatunkéw) i jedynka (brak jakiegokol-
wiek krzyzowania miedzy osobnikami obu gatunkéw).
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wyjasnic te sytuacje jako wielokrotne dziatanie mechanizmu drugiego wywotane
zmianami wielkosci nisz (Fiatkowski 1992a).

Odnos$nie do przewidywan przedstawionej tu teorii ostatnio Coyne (1992)
opublikowat w Nature artykut przegladowy o specjacji podajacy miedzy innymi
relacje miedzy stopniem izolacji rozrodczej a dystansem genetycznym niezaleznie
dla sympatrycznych i allopatrycznych par gatunkdw Drosophila (rys. 2 bedacy
kopig z Nature z omdwionymi nizej uzupetnieniami). Dane te wykorzystatem do
sprawdzenia teorii, ktéra dopuszcza specjacje jedynie powyzej wartosci 50%
efektywnosci wybidrczego krzyzowania. Efektywno$¢ te mozna przeliczy¢ na
czestotliwos¢ krzyzowania homospecyficznego, to znaczy krzyzowania miedzy
homozygotami — miary uzywanej przez Coyne’a. Przeliczenia te przeprowadzi-
tem (Fiatkowski 1994); okazato sie, ze efektywnosé e = 0,5 odpowiada w mierze
Coyne’a wartosci 0,667. Granica ta zostata naniesiona na rysunek 2 jako linia
pozioma. Poniewaz omawiana teoria dotyczy wytgcznie powstawania gatunkdw
sympatrycznych, zakres przewidywan zostat ograniczony do niewielkiego dystan-
su genetycznego D < 0,3. Okazuije sie, ze dla takiego dystansu az 18 z 21 par
gatunkow spetnia przewidywania teorii, podczas gdy dla par allopatrycznych
(jako grupy kontrolnej) tylko 1z 9.

Z trzech par populacji sympatrycznych, pozostajacych ponizej progu minimal-
nej efektywnosci, dwie pary omawiana teoria interpretuje jako populacje o zwie-
kszonej homozygotyczriosci (mozliwos¢ istnienia takich witasnie populacji to
omdwiony wczesniej postulat teorii). Pary takie powinny by¢ stosunkowo nielicz-
ne (forma przejsciowa ku gatunkom) a takze mie¢ dystans genetyczny D bliski
zera, bowiem dystans ten wynika wylacznie z niejednakowego stopnia adaptacji
poszczegoblnych genotypdw tego samego gatunku do roznych nisz. Rzeczywiscie,
dwie z trzech par ponizej progu efektywnosci spetniajg ten ostatni warunek. Przy
sposobie okre$lania izolacji w sensie Coyne’a (czestotliwos$é krzyzowan homo-
specyficznych) gatunki sympatryczne z jednej strony i polimorfy gatunku
0 zwiekszonej homozygotycznosci z drugiej s nierozroznialne, przeto stwierdza-

Opis rysunku 2 c.d. Okreslona wedtug przedstawionej tu teori dolna granicaizolacji ptciowej, przy ktérej mozliwa
jest sympatryczna specjacja naniesiona zostata na rysunekjako linia pozioma (dla wartosci 0,667). Wedtug teorii
1jako jej przewidywanie, czesciowa izolacja ptciowa mozliwa jest takze w waskim obszarze bezposrednio
przylegtym do osi y (pionowej). Jednakze dotyczy ona jednego gatunku z dwoma réznymi polimorfami i jest
przejsciowa (Coyne, stwierdziwszy rézne habitaty polimorféw i wybiércze krzyzowanie potraktowat polimorfy
jako dwa gatunki, bowiem dotad mozliwos¢ istnienia jednej populacji o wybiérczym krzyzowaniu nie byta
rozwazana). Taka populacje mozna traktowac jako gatunki in-statu -nascendi i wraz ze wzrostem izolacji ptciowej
(co przewiduje teoria i zostato zaznaczone strzatkami na rysunku) krytyczna, konieczna do rozpadu na dwa
gatunki, wielkos$¢ izolacji ptciowej, z czasem, przy zachowaniu niezmiennych warunkéw selekcji, zostaje
przekroczona. Wedtug teorii, prawdopodobienstwo genotypu AaRR dla gatunku o wybiérczym krzyzowaniu jest
wysokie, podczas gdy dla dwu gatunkéw sympatrycznych niskie. Umozliwiatoby to rozréznianie tych dwu
przypadkow.

Wedtug teorii, na zacienionej czesci rysunku nie moze wystepowaé para gatunkéw, ktére powstaty sympatrycz-
nie. Z 21 par gatunkéw (dla dystansu genetycznego mniejszego od 0,3 bowiem teoria odnosi sie jedynie do
powstawania gatunkéw, a wiec dystansu genetycznego bliskiemu zeru) 20 znajduje sie w obszarze przewidywa-
nym przez teorie. Dla gatunkéw allopatrycznych (traktowanych tutaj jako grupa kontrolna) tylko 1z 9.

Wedtug teorii para zaznaczona literg ,,m” w zabronionym, zacienionym obszarze, nie mogta powsta¢ sympa-
trycznie, ajedynie allopatrycznie , a nastepnie przemiesci¢ sie w ten sam obszar zasiedlenia.
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jac znaczng liczbe krzyzowan homospecyficznych Coyne zaliczyt je do gatun-
kéw sympatrycznych. Nalezy jednak zwrdci¢ uwage, ze jeden punkt (oznaczony
narys. 2 literg ,,m”) nie spetnia przewidywan mojej teorii (lezy w strefie wg teorii
,»Zabronionej”; na rysunku zacienionej). Jesli teoria jest prawdziwa, to para gatun-
kéw reprezentowana przez ten punkt nie powstata sympatrycznie, lecz allopatry-
cznie, a nastepnie przemiescita sie w ten sam obszar. Podsumowujac: z 21 par az
20 spetnia przewidywania teorii (dla grupy kontrolnej 1z 9).

ZAKONCZENIE

Praca nad dalszymi aspektami przedstawionej tu teorii jest kontynuowana.
Kolejny bowiem problem stanowi teoretyczne (tzn. matematyczne, niezalezne od
modelu komputerowego) uzasadnienie stosowalnosci tej teorii w przypadkach
genetycznie bardziej skomplikowanych, gdy w gre wchodzg efekty wspdétdziatania
Kilku loci. Wiele wskazuje na to, ze dowdd taki mozna przeprowadzic.

Teoria tu przedstawiona stanowi (zresztg bez takiego uprzedniego zamystu)
jednoznaczne poparcie dla pogladu Fishera (1930), ktéry uwazal, ze znane
procesy mikroewolucyjne, wywotane przez dobo6r naturalny i piciowy sg, w
okreslonych warunkach, wystarczajgce do unicestwiania spojnosci gatunku i jego
rozpadu na dwa gatunki.

Wedtug omawianej teorii rozpad taki nastepuje przy zaistnieniu opisanego tutaj
mato prawdopodobnego ukladu selekcji réznych polimorféw, trwajacego
przy tym odpowiednio dtugo. W takich warunkach polimorfy selekcjonowane
przez dob6r naturalny (w tym piciowy) tworza najpierw populacje o zwiekszonej
homozygotycznosci, a nastepnie (gdy warunki te utrzymujg sie) populacja taka
rozpada sie na dwa gatunki. Proces ten zachodzi pomimo braku allopatrii (braku
barier geograficznych rozrywajacych ciggtos¢ obszaru zasiedlenia) i nawet wtedy,
gdy $rodowisko nie ulega zadnym zmianom. Jedyna przyczyna rozpadu populacji
jest maksymalizacja fitness osobnikow. Maksymalizacja ta w przedstawionych,
szczegblnych warunkach realizuje sie jednak nie tak, jak zazwyczaj, poprzez
eliminacje alleli, czy tez zrbwnowazony polimorfizm, lecz poprzez rozpad popu-
lacji na dwa gatunki.

Podziekowanie: Przy opracowaniu ostatecznej wersji tej pracy wiele sugestii
zostato mi przekazanych przez prof, dra hab. Tadeusza Bielickiego, za co sktadam
mu serdeczne podziekowania.

A BIOLOGICAL PROCESS OR AN ABSTRACT MODEL?
A THEORY OF SYMPATRIC SPECIATION

Summary

Research undertaken in the late Sixties and its results leading to formulation ofageneral
theory of sympatric speciation are presented. As an intermediate step, a generalization of
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the Hardy-Weinberg law has been worked out and introduced to a model simulated on
computer. Assuming that the results of computer experiments with the simulated model
reflect reality, a mathematical justification of the results has been found and necessary
conditions for sympatric speciation determined.

Predictions of the theory were verified using data presented by J. A. Coy ne in Nature.
Itwas found that out of 21 pairs of sympatric species, 20 follow the predictions of the theory
(whereas for a control group — the allopatric species, it was 1 out of 9). The theory states
that fitness being maximized by individuals in a population, under specific environmental
conditions is sufficient to split an original species into two nascent ones without the
necessity of either changes in environment or drastic changes in the genotypes ofany of the
concerned individuals. The theory is in line with Fisher's view that micro-evolutionary
processes dominated by natural and sexual selection were sufficient to unravel the genetic
cohesion of the parent population.
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