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WSTEP

Zrozumienie zwiazku pomiedzy indywi-
dualna zmiennoScia genetyczna a fenotypem,
ktory ma wplyw na dostosowanie, jest jednym
z kluczowych zagadnien wspolczesnej biolo-
gii. Procesy losowe, takie jak dryf genetycz-
ny, zmiany liczebnosSci populacji czy poziom
migracji miedzy subpopulacjami, jak i dobor
naturalny, ksztaltuja poziom zmiennoSci gene-
tycznej w obrebie populacji (FREELAND 2008).
Roznice w dostosowaniu osobnikow wynikaja
natomiast z ich genetycznego zrdéznicowania
(LoMNICKI 2012). Obecnie, dzieki latwiejszemu
uzyskiwaniu danych genetycznych, a takze pro-
wadzeniu dhlugoterminowych badan popula-
cyjnych (KRUUK i HILL 2008), podejmowanych
jest coraz wigcej badan interdyscyplinarnych z
zakresu ekologii, z zastosowaniem metod mo-
lekularnych. Testowanie sily zwiazku miedzy
poziomem heterozygotycznosci  osobnikow
a ich dostosowaniem (ang. heterozygosity-fit-
ness correlations, HFC) jest przykladem tego
typu badain. Pomimo ze sa one prowadzone
od trzech dekad nadal toczy sie wokol nich
ozywiona dyskusja (DAVID 1998).

Testowanie hipotezy o zaleznosci zachodza-
cej miedzy heterozygotycznoScia a dostosowa-
niem opiera sie¢ na dwoéch podstawowych za-
lozeniach: 1) poziom heterozygotycznosci na
przestrzeni genomu moze by¢ wykorzystany,
jako miara stopnia kojarzeni w pokrewienstwie,
2) heterozygotycznos¢ osobnika ma wplyw na
jego dostosowanie (FREELAND 2008). W natu-
ralnych populacjach, charakteryzujacych sie
duza liczebnoScia i zmiennoScia genetyczna,
najczesciej obserwowane sa kojarzenia osob-
nikow niespokrewnionych. Natomiast w po-

pulacjach mato licznych i izolowanych zacho-
dza kojarzenia osobnikOw spokrewnionych,
co jest okreSlane mianem chowu wsobnego
(FREELAND 2008). Dodatkowo, na ograniczenie
zmiennoSci genetycznej populacji ma rOwniez
wplyw dryf genetyczny, czyli losowe zmiany
frekwengcji alleli zachodzace w populacji (FRE-
ELAND 2008). W wyniku kojarzenia wsobnego
u potomstwa zmniejsza si¢ poziom heterozy-
gotycznosci (a zatem zwicksza sie stopien ho-
mozygotycznosci), co prowadzi do ekspresji
niekorzystnych, recesywnych alleli lub nieko-
rzystnych interakcji epistatycznych pomiedzy
homozygotycznymi loci (LYNCH i WALSH 1998).
Na skutek kojarzen w pokrewienstwie nie
zmieniaja si¢ frekwencje genow w populaciji,
ale zwicksza sic homozygotycznos¢ wszystkich
loci, przez co nast¢puje ograniczenie poziomu
zmiennoSci genetycznej poszczegolnych osob-
nikéw, prowadzace do redukcji zmiennosci w
populacji  (FREELAND 2008). Wplyw kojarzen
wsobnych na dostosowanie osobnika jest wy-
razany jako wspotczynnik inbredu f (ang. coef-
ficient of inbreeding), definiowany jako praw-
dopodobienstwo, ze dwa allele tego samego
locus u jednego osobnika sa identyczne przez
wspolne pochodzenie (autozygotyczne) (KRrza-
NOWSKA i wspotaut. 2002). W populacjach na-
turalnych szacowanie wspOtczynnika inbredu
z rodowodow jest najczesciej niemozliwe, stad
tez stosuje si¢ metode oparta na markerach ge-
netycznych (PEMBERTON 2004). Konsekwencja
kojarzen miedzy spokrewnionymi osobnikami
jest depresja wsobna, okreSlana jako redukcja
dostosowania potomstwa powstatego w efek-
cie takich kojarzefi (FREELAND 2008). Prowa-



518

MALGORZATA ANNA GAZDA

dzi ona do obnizenia zywotnoSci i ptodnosci
potomstwa oraz wzrostu jego wrazliwosci na
czynniki chorobotworcze (KELLER i WALLER
2002). W szczegOlnych sytuacjach moze byc¢
rowniez obserwowany efekt przeciwstawny,
depresja mieszancowa. Zjawisko to polega na
redukcji dostosowania osobnikOw, w nastep-
stwie krzyzowania sie czlonkéw dwoch gene-
tycznie odrebnych populacji lub gatunkow.
Heterozygoty wykazuja nizsze dostosowanie z
powodu rozbicia kompleksOw genow i/albo
introgresji w genach adaptacyjnych (FREELAND
2008).

W badaniach zwiazkéw miedzy heterozygo-
tycznoScia a dostosowaniem kluczowe znacz-
nie maja dwie hipotezy ttumaczace wicksze
dostosowanie heterozygot. Pierwsza to teoria
dominacji (ang. associative overdominance hy-
pothesis), mowiaca, iz allele zwiekszajace do-
stosowanie osobnikow sa z reguly dominujace,
a allele szkodliwe sa recesywne i dlatego utrzy-
mywane sa w populacji. Kojarzenia w pokre-
wienstwie zwickszaja poziom homozygotycz
nosci, co w skali genomu powinno prowadzic
do obnizenia dostosowania z powodu ekspre-
sji szkodliwych alleli (HANSSON i WESTERBERG
2002). Druga teoria mowi o naddominacji he-
terozygot (ang. functional overdominance hy-
pothesis), a wiec o sytuacji, w ktorej osobnik
heterozygotyczny ma wzglednie wicksze dosto-
sowanie od homozygoty (FREELAND 2008).

Pierwsze proby korelowania wskaznikow
okreslajacych poziom zmiennoSci genetycznej
osobnikOw z pomiarami cech majacymi wplyw
na ich dostosowanie byly prowadzone na al-
lozymach, czyli ré6znych formach biatek kodo-
wanych przez rozne allele danego locus (FRE-
ELAND 2008). Pozytywne korelacje pomiedzy
allozymami i cechami zwiazanymi z dostosowa-
niem zostaly stwierdzone u roslin, kregowcow,
a takze matzy (DAVID 1998). W przypadku allo-
zymow, wicksze dostosowanie heterozygot mo-
glo wynika¢ z produkowania przez nie enzy-
moéw o innych wlasciwosciach katalitycznych i

z tego powodu majacych wicksza efektywnosSc
biochemiczna (DAVID 1998). Wraz z rozwojem
metod molekularnych badania allozymow traci-
ly na popularnosci, byly stopniowo wypierane
przez analize marker6w DNA (CROCHET 2000).

Markery DNA, w odniesieniu do doboru
naturalnego, moga by¢ okreSlane, jako neu-
tralne badz nie. Neutralny marker to taki, kto-
ry nie podlega dzialaniu doboru naturalnego,
czyli konkretne genotypy czy allele w danym
locus/loci nie sa faworyzowane przez dobor
(ZAGALSKA-NEUBAUER i DUBIEC 2007). Jednymi
z najpowszechniej wykorzystywanych marke-
row neutralnych sa loci mikrosatelitarne. Sa to
fragmenty DNA skladajace si¢ z tandemowych
powtorzen motywu nukleotydowego o dhugo-
sci od 1 do 5 par zasad (SCHLOTTERER 1998),
wykazujace zazwyczaj roznice w dlugosci po-
miedzy 5 a 40 powtorzeniami w pojedynczym
locus (SELKOE i TOONEN 20006). Ich przydatnos$¢
do badan wynika z posiadania pojedynczego
locus, kodominacji oraz stosunkowo wysokiej
zmiennosci alleli (DEwWOODY i DEwWOODY 2005,
SELKOE i TOONEN 2006). Loci mikrosatelitarne
moga by¢ wykorzystywane do badania demo-
grafii populacji, okreslenia barier dla przeply-
wu genow, kolonizacji, migracji, a takze ana-
lizy pokrewienstwa osobnikOw w populacji
(ZAGALSKA-NEUBAUER i DUBIEC 2007). Problemy,
jakie stwarzaja badania z wykorzystaniem loci
mikrosatelitarnych to: 1) bledne genotypowa-
nie heterozygoty jako homozygoty (allele ze-
rowe, ang null alleles) (DAKIN i AVISE 2004),
2) wypadanie dhugich alleli (ang. large allele
dropout), czyli gorsze namnazanie sie dhuz
szych alleli (WATTIER i wspolaut. 1998), oraz 3)
sprzezenie pewnych loci z plcia (ang. sex lin-
kage) (SELKOE i TOONEN 2006). Bledy w okre-
Slaniu profilu genetycznego moga wplywac na
stwierdzenie HFC, gdyz niedoboér heterozygot
w loci powoduje obnizenie globalnej hetero-
zygotycznosci, wskutek tego stwierdzenie istot-
nego HFC jest trudniejsze.

HIPOTEZY WYJASNIAJACE ZWIAZKI HETEROZYGOTYCZNOSCI Z DOSTOSOWANIEM

Istnieje kilka hipotez wyjaSniajacych zwia-
zek miedzy heterozygotycznoscia i dostosowa-
niem (CHAPMAN i wspolaut. 2009, SZULKIN i
wspotaut. 2010). W zaleznoSci od stanu popu-
lacji i zachodzacych w niej procesow (obecno-
Sci inbredu, outbredu, sprzezen genow), zwia-
zek ten thumaczy sie przy pomocy efektu ogol-
nego, efektu bezposSredniego lub efektu lokal-
nego. Hipoteza efektu bezposredniego zostata

wyprowadzana z hipotezy dominacji, a hipote-
zy efektu lokalnego oraz generalnego z hipote-
zy naddominacji heterozygot (DAVID 1998).
Hipoteza efektu ogoélnego (ang. general ef-
fect) zaktada, ze heterozygotycznos¢ badana
w wielu loci odzwierciedla heterozygotycz-
no$¢ na poziomie calego genomu. Opiera si¢
ona na zalozeniu, ze heterozygotycznoS¢ jest
skorelowana ze wspolczynnikiem wsobnosci
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osobnika, a jego wartoS¢ z kolei ma zwigzek z
dostosowaniem (LAINE i wspotaut. 2012). Zmia-
ny dostosowania sa konsekwencja podnoszacej
sic homozygotycznoSci na przestrzeni genomu
(HANSSON i WESTERBERG 2002). W celu wyka-
zania efektu ogolnego niezbedna jest analiza
bardzo licznych prob (HANSSON i WESTERBERG
2002). W badaniach szkockiej populacji jelenia
szlachetnego (Cervus elaphus scoticus) wyka-
zano pozytywna korelacje heterozygotycznoSci
w 71 loci mikrosatelitarnych z waga urodze-
niowa mtodych (SLATE i PEMBERTON 2002). Za-
leznos¢ ta byla thumaczona przez efekt ogolny,
gdyz wykazano zwiazek heterozygotycznosci
wyznaczonej na podstawie duzej liczby poli-
morficznych markerow, ktore z duzym praw-
dopodobienstwem byly dobra miara stopnia
wsobnoSci na przestrzeni genomu (SLATE i
PEMBERTON 2002). W badaniach ukierunkowa-
nych na testowanie efektu ogolnego nalezy
analizowac¢ heterozygotycznos¢ w duzej liczbie
neutralnych markeréw oraz analizowac duza
liczbe osobnikow o réznym wspotczynniku
wsobnosci (HANSSON i WESTERBERG 2002). Bez
spetnienia tych warunkow, interpretacja HFC,
jako skutku efektu ogolnego, moze by¢ mylaca
(OLANO-MARIN i wspolaut. 2011).

Hipoteza efektu bezpoSredniego (ang. di-
rect effect) zaklada przewage heterozygoty
wynikajaca z jej wzglednej funkcjonalnej domi-
nacji nad homozygota (HANSSON i WESTERBERG
2002). Efekt ten moze wystapi¢, gdy marker
uzywany do szacowania zmiennoSci genetycz-
nej ulegal ekspresji [allozymy, geny MHC - ro-
dzina genoéw gléwnego uktadu zgodnosci tkan-
kowej, odpowiedzialna za odpowiedZ immu-
nologiczna u kregowcow (FREELAND 2008)], a
jego poziom zmiennoSci zostal uksztalttowany
przez dobor naturalny (DAVID 1998). Na pod-
stawie tej hipotezy zinterpretowano wyniki
badan populacji motyli z rodzaju Colias. W ba-
daniach tych wykazano wicksza aktywnoS¢ en-
zymu izomerazy fosfoglukozowej, w wiekszym
zakresie temperatur dla osobnikOw heterozygo-
tycznych, w porOéwnaniu z osobnikami homo-

zygotycznymi (WATT 1977). W prowadzonych
aktualnie badaniach, w ktorych stosowane sa
markery neutralne, funkcjonalna naddominacja
nie tlhumaczy obserwowanej zaleznosci dosto-
sowania od heterozygotycznosSci (CHAPMAN i
wspotaut. 2009).

Hipoteza efektu lokalnego (ang. local ef-
fect) tlumaczy zwiazek pomiedzy heterozygo-
tycznoScia i dostosowaniem, jako rezultat fi-
zycznego sprzezenia genow podlegajacych do-
borowi naturalnemu z neutralnymi markerami
molekularnymi (MALO i COULSON 2009).

W naturalnych populacjach, istotny poziom
nier6wnowagi sprzezen (ang. linkage disequli-
brium, LD), przy ktorym neutralne loci segre-
guja wspolnie, z tymi, ktore podlegaja selekcji,
spodziewany jest w przypadku specyficznych
wydarzen demograficznych, takich jak przej-
Scie przez waskie gardlo liczebnoSciowe, inten-
sywny wzrost liczebnosci populacji lub miesza-
nie si¢ genetycznie zroznicowanych populacji
(HANSSON i WESTERBERG 2002). Hipoteza ta
zostala potwierdzona w badaniach, w ktérych
szacowano poziom heterozygotycznosci w
loci mikrosatelitarnych u trzciniaka zwyczajne-
g0 (Acrocephalus arundinaceus) (HANSSON i
wspotaut. 2001). Porownujac pary osobnikow
o takim samym stopniu pokrewienstwa (ro-
dzefistwo) wykazano, ze heterozygotycznos¢
jest dobra miara prawdopodobienstwa rekruta-
gji, czyli powrotu do populacji osobnikéw, kto-
re si¢ w niej wykluly. W przypadku wspomnia-
nej populacji, odnotowano gwaltowny spadek
jej liczebnoSci, a jej trwatoS¢ oszacowano na
co najwyzej 15 pokolen. W wyniku zaistnia-
tych proceséw demograficznych zaobserwowa-
na zostala silna nierownowaga sprzezen. Uzy-
skana zaleznoS¢ heterozygotycznosci i dostoso-
wania moze zosta¢ uznana za przyklad efektu
lokalnego (HANSSON i wspotaut. 2001). W celu
testowania efektu lokalnego lub bezposrednie-
go niezbedne jest uwzglednienie kwestii neu-
tralnoSci markerow, ich umiejscowienia w ge-
nomie, a takze poziomu wsobnosSci badanych
osobnikow (HANSSON i WESTERBERG 2002).

SIEA ZWIAZKU 1 KIERUNEK ZALEZNOSCI

W badaniach zwiazkOw heterozygotycz-
nosci z dostosowaniem w zaleznoSci od ba-
danych cech, organizmoéw, procesow zacho-
dzacych w populacji, a takze rodzaju zasto-
sowanych markerOw otrzymywane sa rdozne
wyniki (CHAPMAN i wspotaut. 2009, SZULKIN i
wspotaut. 2010). W artykule przegladowym,
w ktorym uwzgledniono niepublikowane re-

zultaty prac naukowych przeprowadzonych
na roznych grupach organizmow przedsta-
wiono duzy udzial tych wynikow, ktore nie
wykazaly wyraznych przejawOw wystepowa-
nia HFC (COLTMAN i SLATE 2003). Wedhug
wynikow najnowszych metaanaliz tylko 24%
z nich (na 481 przeprowadzonych analiz)
bylo istotnych, w tym wickszoS¢ zaleznosSci
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charakteryzowala sie niewielka sita (CHAPMAN
i wspotaut. 2009). W dotychczasowych bada-
niach HFC stwierdzono wystepowanie zalez-
nosSci pozytywnych, negatywnych lub brak
zaleznoSci. Pozytywny zwiazek miedzy he-
terozygotycznoScia a dostosowaniem zostat
opisany dla wielu organizméw: roSlin - kasa-
wy (Manihot esculenta) (PUjOL i wspotaut.
2005), owadoéw — mszyc (Myzus persicae)
(VORBURGER 2005), ptakow — madagaskarnika
krzywodziobego (Monias benschi) (SEDDON
i wspotaut. 2004) oraz ssakow — foki gren-
landzkiej (Phoca groenlandica) (KRETZMANN
i wspotaut. 20006). Z reguly jest to mato istot-
ny efekt, ttumaczacy wariancje dostosowania
jedynie w kilku procentach (Srednio ok. 1%)
(COLTMAN i SIATE 2003, CHAPMAN i wspolaut.
2009). ZaleznoS¢ o wyzszym stopniu istotno-
Sci obserwowana byla przy duzych liczebno-
Sciach proby i duzej liczbie badanych mar-
kerow oraz sprzyjajacych warunkach, takich
jak: systematyczne kojarzenia w pokrewien-
stwie, dryf genetyczny lub imigracja (SZULKIN
i wspotaut. 2010).

Przypuszcza si¢, ze HFC nie jest efektem
uniwersalnym, nie zostal on potwierdzony
w naturalnych populacjach, np. muszki owo-
cowej Drosophila (HOULE 1989). Ponadto,
sita zaleznoSci HFC moze waha¢ sie takze w
obrebie tego samego gatunku (np. u malzy:
omulka jadalnego, Mytilus edulis i piaskotaza
owalka, Spisula ovalis) (DAVID 1998). Niekto-
rzy autorzy opisywali negatywna zaleznos¢
heterozygotycznosci od dostosowania, ktora
wyjasniali, jako konsekwencje depresji out-
bredowej (CHAPMAN i wspolaut. 2009). Praw-
dopodobnie tego typu wyniki byly rzadziej
publikowane, ze wzgledu na trudniejsza in-
terpretacje (SZULKIN i DAVID 2011).

W przypadku badan prowadzonych na
najpopularniejszych hodowlanych ptakach,
zeberkach (Poephila guttata), stwierdzono
11 pozytywnych korelacji heterozygotyczno-
Sci z cechami zwiazanymi z dostosowaniem
(FORSTMEIER i wspotaut. 2012). Wykorzystano
w tym celu miary wsobnoSci oparte na mar-
kerach mikrosatelitarnych, polimorfizmach
pojedynczych nukleotydow (ang. single nuc-
leotide polymorphism, SNP), a takze wspot-
czynniku wsobnoSci. Wykazano, iz sila kore-
lacji zdiagnozowana na matej liczbie mikrosa-
telitarnych markerow byta tak samo wysoka,
jak dla duzej liczby SNP (FORSTMEIER i wspot-
aut. 2012). Srednia sita korelacji, nie byla
duza (R=0,1), ale jednak wyzsza od Sredniej
(R~0,05) u innych gatunkow (CHAPMAN i
wspotaut. 2009). Ten efekt mozna w pew-

nym stopniu wytlumaczy¢ duza proba, a tak-
ze specyficznym, blokowym dziedziczeniem
fragmentow genomu (FORSTMEIER i wspotaut.
2012). W badaniach przeprowadzonych na
wiedenskiej populacji sikory modrej (Cyani-
stes caeruleus), w ktorych okreslono profile
genetyczne 794 osobnikOw, przy pomocy az
79 loci mikrosatelitarnych, dodatkowo klasy-
fikowanych jako funkcjonalne badZz neutral-
ne, znaleziono pozytywna korelacje heterozy-
gotycznoSci z wielkoScia gniazda, liczbg jaj, a
takze liczba ptakéw, ktore osiagnely dojrza-
fos¢ i powrodcily do macierzystej populacji
(OLANO-MARIN i wspotaut. 2011).

VOEGELI i wspotaut. (2012) wykryli zwia-
zek miedzy przezywalnoScia pisklat sikory
bogatki (Parus major) i ich heterozygo-
tycznoScia, w przypadku ptakéow ekspery-
mentalnie zainfekowanych pasozytami. W
przypadku ptakow niezainfekowanych brak
bylo takiej zaleznoSci. Wskazuje to na efekt
ujawniania si¢ HFC w trudnych warunkach
srodowiskowych.

W szwedzkiej populacji trzciniakow (Acro-
cephalus arundinaceus), rekruci cechowali
sic wyzsza heterozygotycznoScia niz osobni-
ki, ktore nie wrocity do populacji (HANSSON i
wspotaut. 2001, 2004). Réwniez w badaniach
na populacjach darwinki czarnej (Geospiza
Sfortis) i darwinki kaktusowej (G. scandens),
ptakow z wysp Galapagos, nie znaleziono za-
leznosci pomiedzy heterozygotycznoS$cia a zad-
nym z komponentéw dostosowania, stwier-
dzono natomiast wyzsza heterozygotycznos¢
dla osobnikow powracajacych do badanej
populacji (MARKERT i wspotaut. 2004). Wyka-
zano roOwniez pozytywna korelacje pomiedzy
heterozygotycznoScia a rekrutacja osobnikow
papugi rudosterki czerwonoczelnej (Pyrrhura
orcest), zamieszkujacej lasy Ekwadoru (KLAU-
KE i wspotaut. 2013).

Negatywna zaleznoS¢ heterozygotycznosci
i dostosowania jest trudna do interpretacji,
jednakze opublikowano kilka prac prezen-
tujacych tego typu wyniki (SZULKIN i DAVID
2011, OLANO-MARIN i wspotaut. 2011). W
badaniach populacji golebiaka cytrynowego
(Zenaida aurita), gatunku golebia z Barba-
dos, przeprowadzonych na 489 osobnikach
przy uzyciu 13 loci mikrosatelitarnych, zna-
leziono negatywna zaleznoS¢ heterozygotycz-
noSci i masy ciala, ale tylko w przypadku
osobnikéw mtodych, co moglo wskazywac
na zjawisko depresji mieszancowej (MONCE-
AU i wspotaut. 2013). W przypadku malej po-
pulacji, do ktorej naplywali imigranci, zjawi-
sko depresji mieszannicowej mogto by¢ silniej-
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sze niz wsobnos¢. Z tego powodu, zamiast
pozytywnych zaleznoSci heterozygotycznosci
i dostosowania obserwowany byl efekt prze-
ciwny. Kolejny przyklad takiego zjawiska
stwierdzono w badaniach na przedstawi-
cielu ptazow, nurzaficu blotnym (Pelodytes
punctatus), zyjacym w maltych stawach. Wy-
kazano, ze negatywne HFC nie bylo efektem
struktury rodzinnej, ale wynikalo z depresji
mieszancowej w tej populacji (JOURDAN-PINE-
AU i wspotaut. 2012). Co wiecej, negatywna
zalezno$¢ MLH (ang. multilocus heterozygosi-
ty, heterozygotycznosSci w wielu loci) i tempa
metabolizmu byla obserwowana u réznych
gatunkow malzy, ale mechanizm powsta-
wania tej zaleznoSci nie jest znany (PEREZ i
wspotaut. 2011). Podobnie przypadkowe, po-
zytywne badz negatywne zaleznoSci hetero-
zygotycznoSci i dostosowania, mogly narastac
w rodzinach, ktore byly bardziej lub mniej
heterozygotyczne niz Sredni poziom hetero-
zygotycznoSci w populacji (JOURDAN-PINEAU
i wspotaut. 2012). W matych, pofragmento-
wanych populacjach, czesto pokrewienstwo
pomiedzy poszczegolnymi osobnikami jest
wicksze, stad tez postulowane jest okreSlanie
struktury rodzinne;j.

W badaniach na wezu Sistrurus catena-
tus catenatus, w r0znych populacjach na ob-

szarze Ameryki Polnocnej, z zastosowaniem
19 loci mikrosatelitarnych, nie stwierdzono
istotnej statystycznie korelacji pomiedzy he-
terozygotycznoscia, mierzona przy pomocy
wskaznika MLH a parametrami morfome-
trycznymi. Wynik ten mogt sugerowac, iz
roznice zarOwno pomiedzy populacjami, jak
i roznice pomiedzy osobnikami byly lepiej
ttumaczone przez czynniki ekologiczne niz
przez mechanizmy genetyczne (GIBBS i CHIC-
CHI 2012). Rowniez w przypadku populacji
sikory bogatki, mimo przeprowadzenia ba-
dan za pomoca 26 markeréw, nie wykazano
istotnych korelacji heterozygotycznoSci ani z
cechami morfologicznymi ani sukcesem re-
produkcyjnym (CHAPMAN i SHELDON 2011).
W przypadku badan przeprowadzonych na
populacji uchatki antarktycznej (Arctocepha-
lus gazella) wykazano pozytywna korelacje
pomiedzy wielkoScia ciatla uchatki a hetero-
zygotycznoscia, jednakze, gdy w kolejnych
badaniach zwickszono liczbe markerow z 9
do 76, nie wykazano zadnej zaleznosci. Ten
przyktad wskazuje, iz efekt ogolny jest trud-
ny do wykrycia w naturalnych populacjach
(HOFFMAN i wspotaut. 2010). Wskazane przy-
ktady Swiadcza o wiekszym wplywie czynni-
kow ekologicznych niz samego profilu gene-
tycznego na dostosowanie.

ZNACZENIE BADAN ZALEZNOSCI HETEROZYGOTYCZNOSCI I DOSTOSOWANIA

W populacjach, w ktorych obserwowa-
no znaczny stopien wsobnoSci, zagrozonych,
mato licznych, a wiec podatnych na dryf
genetyczny i kojarzenia wsobne (GRUEBER
i wspotaut. 2008), stwierdzenie istotnej za-
leznosci miedzy heterozygotycznoScia a do-
stosowaniem jest bardziej prawdopodobne.
Sita tego zwiazku zalezy od Sredniej wartoSci
wspotczynnika wsobnoSci i jego wariangji.
Populacja, z powodu ograniczonego poziomu
zmiennoSci genetycznej, moze nie mie¢ moz-
liwoSci zaadaptowania si¢ do zmian zacho-
dzacych w Srodowisku. Los alleli w matych
populacjach jest silniej determinowany przez
dryf genetyczny niz przez selekcje. Dochodzi
do utrwalania i gromadzenia si¢ szkodliwych
alleli, co powoduje obnizenie dostosowania
populacji (ROMNICKI 2012). Zgodnie z zatoze-
niami, wraz ze wzrostem stopnia wsobnosci
sita zwigzku heterozygotycznosci z dostoso-
waniem osobnika powinna rosnac. Z drugiej
strony, wyniki niektorych prac wskazuja na
trudny do przewidzenia charakter zaleznoSci
HFC i jego duza zmiennoS¢ (JOURDAN-PINEAU

i wspotaut. 2012). Spadek réznorodnosci ge-
netycznej moze doprowadzi¢ do wyginiecia
niektorych naturalnych populacji, np. moty-
la przeplatki cinksia (Melitaea cinxia) (SAC-
CHERI i wspotaut. 1998). W badaniach prze-
prowadzonych na rysiach iberyjskich (Lynx
pardinus), u ktorych okreSlono profile ge-
netyczne przy pomocy 36 loci mikrosateli-
tarnych, wykazano istotna pozytywna zalez-
noS¢ pomiedzy mata zawartoScia normalnych
plemnikow w spermie a niska heterozygo-
tycznoScia (RuUIZ-LOPEZ i wspotaut. 2012).
ZaleznoS¢ ta ma bardzo istotne, biologiczne
znaczenie, poniewaz niska jakoS¢ spermy jest
czynnikiem limitujacym plodnoS¢ samcow.
Wykryta depresja wsobna prawdopodobnie
zwigzana byla z silnym efektem ,waskiego
gardla” (ang. bottleneck effect), a takze dluga
historia kojarzen w pokrewienstwie. Wyniki
te wskazuja na mozliwos¢ zastosowania ko-
relacji heterozygotycznosci z dostosowaniem
celem wykrywania negatywnych skutkow
wsobnosci u skrajnie zagrozonych gatun-
kow (Ruiz-LOPEZ i wspotaut. 2012). Wyniki
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tego typu badan moga by¢ wykorzystywane
rowniez w naukach stosowanych. OkreSlenie
zmiennosSci genetycznej ma kluczowe znacze-
nie w obecnie prowadzonych zabiegach z
zakresu nowoczesnych metod ochrony przy-
rody i ulatwia ono oszacowanie efektywno-
sci planowanych metod ochrony danych or-
ganizmOw. Obecnie podejmuje sie badania
majace na celu analize zywotnoSci popula-
¢ji (ang. population viability analysis, PVA),
zwlaszcza malych, oraz gatunkOw zagrozo-
nych lub ginacych, a takze okreSlenie mini-

malnej wielkoS¢ populacji (ang. minimum
viable population, MVP), jednakze oprocz
procesow demograficznych kluczowe znacze-
nie odgrywa takze roznorodnoS$¢ genetyczna
(PuLLiAM 1988, SELONEN I HANSKI 2010). Opi-
sane metody molekularne moga by¢ pomoc-
ne przy okreSleniu stanu populacji, na przy-
ktad w przypadku planowania zasilenia malej
populacji osobnikami z innych populacji, lub
wrecz z hodowli, w celu oszacowania ryzyka
przeprowadzenia takiego zabiegu (SACCHERI i
wspotaut. 1998, BOUZAT i wspotaut. 2009).

PODSUMOWANIE

Zalozenie o istnieniu zaleznoSci pomie-
dzy zmiennoScia genetyczna a fenotypem,
ktory ma wplyw na dostosowanie lezy u
podstaw wspolczesnej wersji teorii ewolucji
i jest jednym z kluczowych zagadnien biolo-
gii. Wyniki ostatnich badan prowadzonych
nad odziedziczalnoScia cech zwiazanych z
dostosowaniem wykazaly mala istotnos¢ lub
brak zaleznoSci HFC. Przypuszcza sie, ze jest
to spowodowane glownie duza wariancja
srodowiskowa, a w znacznie mniejszym stop-
niu niskim poziomem wariancji genetyczne;j.
Dyskusja na temat biologicznych podstaw
efektu HFC, sposobOow testowania jego istot-
noSci przy pomocy analiz statystycznych i
poszukiwania korelujacych z nim czynnikow
pozostaje ciagle otwarta.

PODZIEKOWANIA

Praca ta powstala w trakcie przygotowy-
wania mojej pracy magisterskiej w czasie
wykonywania projektu badawczego kiero-
wanego przez dr Aleksandre Biedrzycka (Di-
scovering the role of pathogen mediated se-
lection and mate choice in MHC evolution
in natural population. An example of exten-
sively studied sedge warbler population), fi-
nansowanego przez Fundacje na Rzecz Nauki
Polskiej, realizowanego w ramach Progra-
mu Operacyjnego Innowacyjna Gospodarka
2007-2013.

ZWIAZKI POMIEDZY HETEROZYGOTYCZNOSCIA T DOSTOSOWANIEM

Streszczenie

ZaleznoSci pomiedzy heterozygotycznoscia a do-
stosowaniem osobnikow, pomimo iz s3 badane juz
ponad 30 lat, ciagle stanowia przedmiot wielu dys-
kusji. Testowanie hipotezy o zwiazkach heterozy-
gotycznoSci z dostosowaniem opiera si¢ na dwoch
podstawowych zatozeniach: po pierwsze, poziom he-
terozygotycznoSci na przestrzeni genomu moze byc¢
wykorzystany, jako miara stopnia kojarzen w pokre-
wienstwie; po drugie, heterozygotycznos¢ osobnika
ma wplyw na jego dostosowanie. Zwiazki heterozy-
gotycznoSci z dostosowaniem tlumaczone si¢ przy

pomocy trzech kolejnych hipotez. Hipoteza efektu
ogolnego zaklada, ze heterozygotycznoS¢ badana w
wielu loci odzwierciedla heterozygotycznos$¢ na po-
ziomie catego genomu. Hipoteza efektu bezpoSred-
niego zaklada przewage heterozygoty wynikajaca z
jej wzglednej funkcjonalnej dominacji nad homozy-
gota. Hipoteza efektu lokalnego tlumaczy zwiazek
pomiedzy heterozygotycznosScia i dostosowaniem,
jako rezultat fizycznego sprz¢zenia gendéw podlegaja-
cych doborowi naturalnemu z neutralnymi markera-
mi molekularnymi.

HETEROZYGOSITY-FITNESS CORRELATIONS

Summary

Though heterozygosity-fitness correlations have
been studied since more than three decades they are
still a subject of discussions. Two assumptions for
testing heterozygosity-fitness correlations are cru-
cial: firstly, the heterozygosity across genome can be
used as a measure of inbreeding; secondly, individu-

al heterozygosity is correlated with fitness. In theo-
retical background, three hypotheses are suggested:
general effect, direct effect and local effect. The gen-
eral effect hypothesis suggests that heterozygosity in
markers reflects heterozygosity at genome-wide loci.
The direct effect hypothesis elucidates heterozygote
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advantage as a result of functional overdominance
in comparison with homozygote. The local effect hy-
pothesis explains heterozygosity-fitness correlation

as a result of physical linkage between neutral mo-
lecular markers and closely linked gene fitness loci.
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