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pulacjach mało licznych i izolowanych zacho-
dzą kojarzenia osobników spokrewnionych, 
co jest określane mianem chowu wsobnego 
(Freeland 2008). Dodatkowo, na ograniczenie 
zmienności genetycznej populacji ma również 
wpływ dryf genetyczny, czyli losowe zmiany 
frekwencji alleli zachodzące w populacji (Fre-
eland 2008). W wyniku kojarzenia wsobnego 
u potomstwa zmniejsza się poziom heterozy-
gotyczności (a zatem zwiększa się stopień ho-
mozygotyczności), co prowadzi do ekspresji 
niekorzystnych, recesywnych alleli lub nieko-
rzystnych interakcji epistatycznych pomiędzy 
homozygotycznymi loci (lynch i Walsh 1998). 
Na skutek kojarzeń w pokrewieństwie nie 
zmieniają się frekwencje genów w populacji, 
ale zwiększa się homozygotyczność wszystkich 
loci, przez co następuje ograniczenie poziomu 
zmienności genetycznej poszczególnych osob-
ników, prowadzące do redukcji zmienności w 
populacji (Freeland 2008). Wpływ kojarzeń 
wsobnych na dostosowanie osobnika jest wy-
rażany jako współczynnik inbredu f (ang. coef-
ficient of inbreeding), definiowany jako praw-
dopodobieństwo, że dwa allele tego samego 
locus u jednego osobnika są identyczne przez 
wspólne pochodzenie (autozygotyczne) (Krza-
noWsKa i współaut. 2002). W populacjach na-
turalnych szacowanie współczynnika inbredu 
z rodowodów jest najczęściej niemożliwe, stąd 
też stosuje się metodę opartą na markerach ge-
netycznych (Pemberton 2004). Konsekwencją 
kojarzeń między spokrewnionymi osobnikami 
jest depresja wsobna, określana jako redukcja 
dostosowania potomstwa powstałego w efek-
cie takich kojarzeń (Freeland 2008). Prowa-

Zrozumienie związku pomiędzy indywi-
dualną zmiennością genetyczną a fenotypem, 
który ma wpływ na dostosowanie, jest jednym 
z kluczowych zagadnień współczesnej biolo-
gii. Procesy losowe, takie jak dryf genetycz-
ny, zmiany liczebności populacji czy poziom 
migracji między subpopulacjami, jak i dobór 
naturalny, kształtują poziom zmienności gene-
tycznej w obrębie populacji (Freeland 2008). 
Różnice w dostosowaniu osobników wynikają 
natomiast z ich genetycznego zróżnicowania 
(ŁomnicKi 2012). Obecnie, dzięki łatwiejszemu 
uzyskiwaniu danych genetycznych, a także pro-
wadzeniu długoterminowych badań popula-
cyjnych (KruuK i hill 2008), podejmowanych 
jest coraz więcej badań interdyscyplinarnych z 
zakresu ekologii, z zastosowaniem metod mo-
lekularnych. Testowanie siły związku między 
poziomem heterozygotyczności osobników 
a ich dostosowaniem (ang. heterozygosity-fit-
ness correlations, HFC) jest przykładem tego 
typu badań. Pomimo że są one prowadzone 
od trzech dekad nadal toczy się wokół nich 
ożywiona dyskusja (david 1998). 

Testowanie hipotezy o zależności zachodzą-
cej między heterozygotycznością a dostosowa-
niem opiera się na dwóch podstawowych za-
łożeniach: 1) poziom heterozygotyczności na 
przestrzeni genomu może być wykorzystany, 
jako miara stopnia kojarzeń w pokrewieństwie, 
2) heterozygotyczność osobnika ma wpływ na 
jego dostosowanie (Freeland 2008). W natu-
ralnych populacjach, charakteryzujących się 
dużą liczebnością i zmiennością genetyczną, 
najczęściej obserwowane są kojarzenia osob-
ników niespokrewnionych. Natomiast w po-
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z tego powodu mających większą efektywność 
biochemiczną (david 1998). Wraz z rozwojem 
metod molekularnych badania allozymów traci-
ły na popularności, były stopniowo wypierane 
przez analizę markerów DNA (crochet 2000).

Markery DNA, w odniesieniu do doboru 
naturalnego, mogą być określane, jako neu-
tralne bądź nie. Neutralny marker to taki, któ-
ry nie podlega działaniu doboru naturalnego, 
czyli konkretne genotypy czy allele w danym 
locus/loci nie są faworyzowane przez dobór 
(zagalsKa-neubauer i dubiec 2007). Jednymi 
z najpowszechniej wykorzystywanych marke-
rów neutralnych są loci mikrosatelitarne. Są to 
fragmenty DNA składające się z tandemowych 
powtórzeń motywu nukleotydowego o długo-
ści od 1 do 5 par zasad (schlötterer 1998), 
wykazujące zazwyczaj różnice w długości po-
między 5 a 40 powtórzeniami w pojedynczym 
locus (selKoe i toonen 2006). Ich przydatność 
do badań wynika z posiadania pojedynczego 
locus, kodominacji oraz stosunkowo wysokiej 
zmienności alleli (deWoody i deWoody 2005, 
selKoe i toonen 2006). Loci mikrosatelitarne 
mogą być wykorzystywane do badania demo-
grafii populacji, określenia barier dla przepły-
wu genów, kolonizacji, migracji, a także ana-
lizy pokrewieństwa osobników w populacji 
(zagalsKa-neubauer i dubiec 2007). Problemy, 
jakie stwarzają badania z wykorzystaniem loci 
mikrosatelitarnych to: 1) błędne genotypowa-
nie heterozygoty jako homozygoty (allele ze-
rowe, ang null alleles) (daKin i avise 2004), 
2) wypadanie długich alleli (ang. large allele 
dropout), czyli gorsze namnażanie się dłuż-
szych alleli (Wattier i współaut. 1998), oraz 3) 
sprzężenie pewnych loci z płcią (ang. sex lin-
kage) (selKoe i toonen 2006). Błędy w okre-
ślaniu profilu genetycznego mogą wpływać na 
stwierdzenie HFC, gdyż niedobór heterozygot 
w loci powoduje obniżenie globalnej hetero-
zygotyczności, wskutek tego stwierdzenie istot-
nego HFC jest trudniejsze.

dzi ona do obniżenia żywotności i płodności 
potomstwa oraz wzrostu jego wrażliwości na 
czynniki chorobotwórcze (Keller i Waller 
2002). W szczególnych sytuacjach może być 
również obserwowany efekt przeciwstawny, 
depresja mieszańcowa. Zjawisko to polega na 
redukcji dostosowania osobników, w następ-
stwie krzyżowania się członków dwóch gene-
tycznie odrębnych populacji lub gatunków. 
Heterozygoty wykazują niższe dostosowanie z 
powodu rozbicia kompleksów genów i/albo 
introgresji w genach adaptacyjnych (Freeland 
2008).

W badaniach związków między heterozygo-
tycznością a dostosowaniem kluczowe znacz-
nie mają dwie hipotezy tłumaczące większe 
dostosowanie heterozygot. Pierwsza to teoria 
dominacji (ang. associative overdominance hy-
pothesis), mówiąca, iż allele zwiększające do-
stosowanie osobników są z reguły dominujące, 
a allele szkodliwe są recesywne i dlatego utrzy-
mywane są w populacji. Kojarzenia w pokre-
wieństwie zwiększają poziom homozygotycz-
ności, co w skali genomu powinno prowadzić 
do obniżenia dostosowania z powodu ekspre-
sji szkodliwych alleli (hansson i Westerberg 
2002). Druga teoria mówi o naddominacji he-
terozygot (ang. functional overdominance hy-
pothesis), a więc o sytuacji, w której osobnik 
heterozygotyczny ma względnie większe dosto-
sowanie od homozygoty (Freeland 2008).

Pierwsze próby korelowania wskaźników 
określających poziom zmienności genetycznej 
osobników z pomiarami cech mającymi wpływ 
na ich dostosowanie były prowadzone na al-
lozymach, czyli różnych formach białek kodo-
wanych przez różne allele danego locus (Fre-
eland 2008). Pozytywne korelacje pomiędzy 
allozymami i cechami związanymi z dostosowa-
niem zostały stwierdzone u roślin, kręgowców, 
a także małży (david 1998). W przypadku allo-
zymów, większe dostosowanie heterozygot mo-
gło wynikać z produkowania przez nie enzy-
mów o innych właściwościach katalitycznych i 

HIPOTEZY WYJAŚNIAJĄCE ZWIĄZKI HETEROZYGOTYCZNOŚCI Z DOSTOSOWANIEM

Istnieje kilka hipotez wyjaśniających zwią-
zek między heterozygotycznością i dostosowa-
niem (chaPman i współaut. 2009, szulKin i 
współaut. 2010). W zależności od stanu popu-
lacji i zachodzących w niej procesów (obecno-
ści inbredu, outbredu, sprzężeń genów), zwią-
zek ten tłumaczy się przy pomocy efektu ogól-
nego, efektu bezpośredniego lub efektu lokal-
nego. Hipoteza efektu bezpośredniego została 

wyprowadzana z hipotezy dominacji, a hipote-
zy efektu lokalnego oraz generalnego z hipote-
zy naddominacji heterozygot (david 1998).

Hipoteza efektu ogólnego (ang. general ef-
fect) zakłada, że heterozygotyczność badana 
w wielu loci odzwierciedla heterozygotycz-
ność na poziomie całego genomu. Opiera się 
ona na założeniu, że heterozygotyczność jest 
skorelowana ze współczynnikiem wsobności 
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zygotycznymi (Watt 1977). W prowadzonych 
aktualnie badaniach, w których stosowane są 
markery neutralne, funkcjonalna naddominacja 
nie tłumaczy obserwowanej zależności dosto-
sowania od heterozygotyczności (chaPman i 
współaut. 2009). 

Hipoteza efektu lokalnego (ang. local ef-
fect) tłumaczy związek pomiędzy heterozygo-
tycznością i dostosowaniem, jako rezultat fi-
zycznego sprzężenia genów podlegających do-
borowi naturalnemu z neutralnymi markerami 
molekularnymi (malo i coulson 2009). 

W naturalnych populacjach, istotny poziom 
nierównowagi sprzężeń (ang. linkage disequli-
brium, LD), przy którym neutralne loci segre-
gują wspólnie, z tymi, które podlegają selekcji, 
spodziewany jest w przypadku specyficznych 
wydarzeń demograficznych, takich jak przej-
ście przez wąskie gardło liczebnościowe, inten-
sywny wzrost liczebności populacji lub miesza-
nie się genetycznie zróżnicowanych populacji 
(hansson i Westerberg 2002). Hipoteza ta 
została potwierdzona w badaniach, w których 
szacowano poziom heterozygotyczności w 
loci mikrosatelitarnych u trzciniaka zwyczajne-
go (Acrocephalus arundinaceus) (hansson i 
współaut. 2001). Porównując pary osobników 
o takim samym stopniu pokrewieństwa (ro-
dzeństwo) wykazano, że heterozygotyczność 
jest dobrą miarą prawdopodobieństwa rekruta-
cji, czyli powrotu do populacji osobników, któ-
re się w niej wykluły. W przypadku wspomnia-
nej populacji, odnotowano gwałtowny spadek 
jej liczebności, a jej trwałość oszacowano na 
co najwyżej 15 pokoleń. W wyniku zaistnia-
łych procesów demograficznych zaobserwowa-
na została silna nierównowaga sprzężeń. Uzy-
skana zależność heterozygotyczności i dostoso-
wania może zostać uznana za przykład efektu 
lokalnego (hansson i współaut. 2001). W celu 
testowania efektu lokalnego lub bezpośrednie-
go niezbędne jest uwzględnienie kwestii neu-
tralności markerów, ich umiejscowienia w ge-
nomie, a także poziomu wsobności badanych 
osobników (hansson i Westerberg 2002). 

osobnika, a jego wartość z kolei ma związek z 
dostosowaniem (laine i współaut. 2012). Zmia-
ny dostosowania są konsekwencją podnoszącej 
się homozygotyczności na przestrzeni genomu 
(hansson i Westerberg 2002). W celu wyka-
zania efektu ogólnego niezbędna jest analiza 
bardzo licznych prób (hansson i Westerberg 
2002). W badaniach szkockiej populacji jelenia 
szlachetnego (Cervus elaphus scoticus) wyka-
zano pozytywną korelację heterozygotyczności 
w 71 loci mikrosatelitarnych z wagą urodze-
niową młodych (slate i Pemberton 2002). Za-
leżność ta była tłumaczona przez efekt ogólny, 
gdyż wykazano związek heterozygotyczności 
wyznaczonej na podstawie dużej liczby poli-
morficznych markerów, które z dużym praw-
dopodobieństwem były dobrą miarą stopnia 
wsobności na przestrzeni genomu (slate i 
Pemberton 2002). W badaniach ukierunkowa-
nych na testowanie efektu ogólnego należy 
analizować heterozygotyczność w dużej liczbie 
neutralnych markerów oraz analizować dużą 
liczbę osobników o różnym współczynniku 
wsobności (hansson i Westerberg 2002). Bez 
spełnienia tych warunków, interpretacja HFC, 
jako skutku efektu ogólnego, może być myląca 
(olano-marin i współaut. 2011).

Hipoteza efektu bezpośredniego (ang. di-
rect effect) zakłada przewagę heterozygoty 
wynikającą z jej względnej funkcjonalnej domi-
nacji nad homozygotą (hansson i Westerberg 
2002). Efekt ten może wystąpić, gdy marker 
używany do szacowania zmienności genetycz-
nej ulegał ekspresji [allozymy, geny MHC – ro-
dzina genów głównego układu zgodności tkan-
kowej, odpowiedzialna za odpowiedź immu-
nologiczną u kręgowców (Freeland 2008)], a 
jego poziom zmienności został ukształtowany 
przez dobór naturalny (david 1998). Na pod-
stawie tej hipotezy zinterpretowano wyniki 
badań populacji motyli z rodzaju Colias. W ba-
daniach tych wykazano większą aktywność en-
zymu izomerazy fosfoglukozowej, w większym 
zakresie temperatur dla osobników heterozygo-
tycznych, w porównaniu z osobnikami homo-

SIŁA ZWIĄZKU I KIERUNEK ZALEŻNOŚCI

W badaniach związków heterozygotycz-
ności z dostosowaniem w zależności od ba-
danych cech, organizmów, procesów zacho-
dzących w populacji, a także rodzaju zasto-
sowanych markerów otrzymywane są różne 
wyniki (chaPman i współaut. 2009, szulKin i 
współaut. 2010). W artykule przeglądowym, 
w którym uwzględniono niepublikowane re-

zultaty prac naukowych przeprowadzonych 
na różnych grupach organizmów przedsta-
wiono duży udział tych wyników, które nie 
wykazały wyraźnych przejawów występowa-
nia HFC (coltman i slate 2003). Według 
wyników najnowszych metaanaliz tylko 24% 
z nich (na 481 przeprowadzonych analiz) 
było istotnych, w tym większość zależności 
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nym stopniu wytłumaczyć dużą próbą, a tak-
że specyficznym, blokowym dziedziczeniem 
fragmentów genomu (Forstmeier i współaut. 
2012). W badaniach przeprowadzonych na 
wiedeńskiej populacji sikory modrej (Cyani-
stes caeruleus), w których określono profile 
genetyczne 794 osobników, przy pomocy aż 
79 loci mikrosatelitarnych, dodatkowo klasy-
fikowanych jako funkcjonalne bądź neutral-
ne, znaleziono pozytywną korelację heterozy-
gotyczności z wielkością gniazda, liczbą jaj, a 
także liczbą ptaków, które osiągnęły dojrza-
łość i powróciły do macierzystej populacji 
(olano-marin i współaut. 2011). 

voegeli i współaut. (2012) wykryli zwią-
zek między przeżywalnością piskląt sikory 
bogatki (Parus major) i ich heterozygo-
tycznością, w przypadku ptaków ekspery-
mentalnie zainfekowanych pasożytami. W 
przypadku ptaków niezainfekowanych brak 
było takiej zależności. Wskazuje to na efekt 
ujawniania się HFC w trudnych warunkach 
środowiskowych. 

W szwedzkiej populacji trzciniaków (Acro-
cephalus arundinaceus), rekruci cechowali 
się wyższą heterozygotycznością niż osobni-
ki, które nie wróciły do populacji (hansson i 
współaut. 2001, 2004). Również w badaniach 
na populacjach darwinki czarnej (Geospiza 
fortis) i darwinki kaktusowej (G. scandens), 
ptaków z wysp Galapagos, nie znaleziono za-
leżności pomiędzy heterozygotycznością a żad-
nym z komponentów dostosowania, stwier-
dzono natomiast wyższą heterozygotyczność 
dla osobników powracających do badanej 
populacji (marKert i współaut. 2004). Wyka-
zano również pozytywną korelację pomiędzy 
heterozygotycznością a rekrutacją osobników 
papugi rudosterki czerwonoczelnej (Pyrrhura 
orcesi), zamieszkującej lasy Ekwadoru (Klau-
Ke i współaut. 2013). 

Negatywna zależność heterozygotyczności 
i dostosowania jest trudna do interpretacji, 
jednakże opublikowano kilka prac prezen-
tujących tego typu wyniki (szulKin i David 
2011, olano-marin i współaut. 2011). W 
badaniach populacji gołębiaka cytrynowego 
(Zenaida aurita), gatunku gołębia z Barba-
dos, przeprowadzonych na 489 osobnikach 
przy użyciu 13 loci mikrosatelitarnych, zna-
leziono negatywną zależność heterozygotycz-
ności i masy ciała, ale tylko w przypadku 
osobników młodych, co mogło wskazywać 
na zjawisko depresji mieszańcowej (monce-
au i współaut. 2013). W przypadku małej po-
pulacji, do której napływali imigranci, zjawi-
sko depresji mieszańcowej mogło być silniej-

charakteryzowała się niewielką siłą (chaPman 
i współaut. 2009). W dotychczasowych bada-
niach HFC stwierdzono występowanie zależ-
ności pozytywnych, negatywnych lub brak 
zależności. Pozytywny związek między he-
terozygotycznością a dostosowaniem został 
opisany dla wielu organizmów: roślin - kasa-
wy (Manihot esculenta) (Pujol i współaut. 
2005), owadów — mszyc (Myzus persicae) 
(vorburger 2005), ptaków — madagaskarnika 
krzywodziobego (Monias benschi) (seddon 
i współaut. 2004) oraz ssaków — foki gren-
landzkiej (Phoca groenlandica) (Kretzmann 
i współaut. 2006). Z reguły jest to mało istot-
ny efekt, tłumaczący wariancję dostosowania 
jedynie w kilku procentach (średnio ok. 1%) 
(coltman i slate 2003, chaPman i współaut. 
2009). Zależność o wyższym stopniu istotno-
ści obserwowana była przy dużych liczebno-
ściach próby i dużej liczbie badanych mar-
kerów oraz sprzyjających warunkach, takich 
jak: systematyczne kojarzenia w pokrewień-
stwie, dryf genetyczny lub imigracja (szulKin 
i współaut. 2010). 

Przypuszcza się, że HFC nie jest efektem 
uniwersalnym, nie został on potwierdzony 
w naturalnych populacjach, np. muszki owo-
cowej Drosophila (houle 1989). Ponadto, 
siła zależności HFC może wahać się także w 
obrębie tego samego gatunku (np. u małży: 
omułka jadalnego, Mytilus edulis i piaskołaza 
owalka, Spisula ovalis) (david 1998). Niektó-
rzy autorzy opisywali negatywną zależność 
heterozygotyczności od dostosowania, którą 
wyjaśniali, jako konsekwencję depresji out-
bredowej (chaPman i współaut. 2009). Praw-
dopodobnie tego typu wyniki były rzadziej 
publikowane, ze względu na trudniejszą in-
terpretację (szulKin i David 2011).

W przypadku badań prowadzonych na 
najpopularniejszych hodowlanych ptakach, 
zeberkach (Poephila guttata), stwierdzono 
11 pozytywnych korelacji heterozygotyczno-
ści z cechami związanymi z dostosowaniem 
(Forstmeier i współaut. 2012). Wykorzystano 
w tym celu miary wsobności oparte na mar-
kerach mikrosatelitarnych, polimorfizmach 
pojedynczych nukleotydów (ang. single nuc-
leotide polymorphism, SNP), a także współ-
czynniku wsobności. Wykazano, iż siła kore-
lacji zdiagnozowana na małej liczbie mikrosa-
telitarnych markerów była tak samo wysoka, 
jak dla dużej liczby SNP (Forstmeier i współ-
aut. 2012). Średnia siła korelacji, nie była 
duża (R≈0,1), ale jednak wyższa od średniej 
(R≈0,05) u innych gatunków (chaPman i 
współaut. 2009). Ten efekt można w pew-
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szarze Ameryki Północnej, z zastosowaniem 
19 loci mikrosatelitarnych, nie stwierdzono 
istotnej statystycznie korelacji pomiędzy he-
terozygotycznością, mierzoną przy pomocy 
wskaźnika MLH a parametrami morfome-
trycznymi. Wynik ten mógł sugerować, iż 
różnice zarówno pomiędzy populacjami, jak 
i różnice pomiędzy osobnikami były lepiej 
tłumaczone przez czynniki ekologiczne niż 
przez mechanizmy genetyczne (gibbs i chic-
chi 2012). Również w przypadku populacji 
sikory bogatki, mimo przeprowadzenia ba-
dań za pomocą 26 markerów, nie wykazano 
istotnych korelacji heterozygotyczności ani z 
cechami morfologicznymi ani sukcesem re-
produkcyjnym (chaPman i sheldon 2011). 
W przypadku badań przeprowadzonych na 
populacji uchatki antarktycznej (Arctocepha-
lus gazella) wykazano pozytywną korelację 
pomiędzy wielkością ciała uchatki a hetero-
zygotycznością, jednakże, gdy w kolejnych 
badaniach zwiększono liczbę markerów z 9 
do 76, nie wykazano żadnej zależności. Ten 
przykład wskazuje, iż efekt ogólny jest trud-
ny do wykrycia w naturalnych populacjach 
(hoFFman i współaut. 2010). Wskazane przy-
kłady świadczą o większym wpływie czynni-
ków ekologicznych niż samego profilu gene-
tycznego na dostosowanie.

sze niż wsobność. Z tego powodu, zamiast 
pozytywnych zależności heterozygotyczności 
i dostosowania obserwowany był efekt prze-
ciwny. Kolejny przykład takiego zjawiska 
stwierdzono w badaniach na przedstawi-
cielu płazów, nurzańcu błotnym (Pelodytes 
punctatus), żyjącym w małych stawach. Wy-
kazano, że negatywne HFC nie było efektem 
struktury rodzinnej, ale wynikało z depresji 
mieszańcowej w tej populacji (jourdan-Pine-
au i współaut. 2012). Co więcej, negatywna 
zależność MLH (ang. multilocus heterozygosi-
ty, heterozygotyczności w wielu loci) i tempa 
metabolizmu była obserwowana u różnych 
gatunków małży, ale mechanizm powsta-
wania tej zależności nie jest znany (Pérez i 
współaut. 2011). Podobnie przypadkowe, po-
zytywne bądź negatywne zależności hetero-
zygotyczności i dostosowania, mogły narastać 
w rodzinach, które były bardziej lub mniej 
heterozygotyczne niż średni poziom hetero-
zygotyczności w populacji (jourdan-Pineau 
i współaut. 2012). W małych, pofragmento-
wanych populacjach, często pokrewieństwo 
pomiędzy poszczególnymi osobnikami jest 
większe, stąd też postulowane jest określanie 
struktury rodzinnej.

W badaniach na wężu Sistrurus catena-
tus catenatus, w różnych populacjach na ob-

ZNACZENIE BADAŃ ZALEŻNOŚCI HETEROZYGOTYCZNOŚCI I DOSTOSOWANIA

W populacjach, w których obserwowa-
no znaczny stopień wsobności, zagrożonych, 
mało licznych, a więc podatnych na dryf 
genetyczny i kojarzenia wsobne (grueber 
i współaut. 2008), stwierdzenie istotnej za-
leżności między heterozygotycznością a do-
stosowaniem jest bardziej prawdopodobne. 
Siła tego związku zależy od średniej wartości 
współczynnika wsobności i jego wariancji. 
Populacja, z powodu ograniczonego poziomu 
zmienności genetycznej, może nie mieć moż-
liwości zaadaptowania się do zmian zacho-
dzących w środowisku. Los alleli w małych 
populacjach jest silniej determinowany przez 
dryf genetyczny niż przez selekcję. Dochodzi 
do utrwalania i gromadzenia się szkodliwych 
alleli, co powoduje obniżenie dostosowania 
populacji (ŁomnicKi 2012). Zgodnie z założe-
niami, wraz ze wzrostem stopnia wsobności 
siła związku heterozygotyczności z dostoso-
waniem osobnika powinna rosnąć. Z drugiej 
strony, wyniki niektórych prac wskazują na 
trudny do przewidzenia charakter zależności 
HFC i jego dużą zmienność (jourdan-Pineau 

i współaut. 2012). Spadek różnorodności ge-
netycznej może doprowadzić do wyginięcia 
niektórych naturalnych populacji, np. moty-
la przeplatki cinksia (Melitaea cinxia) (sac-
cheri i współaut. 1998). W badaniach prze-
prowadzonych na rysiach iberyjskich (Lynx 
pardinus), u których określono profile ge-
netyczne przy pomocy 36 loci mikrosateli-
tarnych, wykazano istotną pozytywną zależ-
ność pomiędzy małą zawartością normalnych 
plemników w spermie a niską heterozygo-
tycznością (ruiz-loPez i współaut. 2012). 
Zależność ta ma bardzo istotne, biologiczne 
znaczenie, ponieważ niska jakość spermy jest 
czynnikiem limitującym płodność samców. 
Wykryta depresja wsobna prawdopodobnie 
związana była z silnym efektem „wąskiego 
gardła” (ang. bottleneck effect), a także długą 
historią kojarzeń w pokrewieństwie. Wyniki 
te wskazują na możliwość zastosowania ko-
relacji heterozygotyczności z dostosowaniem 
celem wykrywania negatywnych skutków 
wsobności u skrajnie zagrożonych gatun-
ków (ruiz-loPez i współaut. 2012). Wyniki 
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malnej wielkość populacji (ang. minimum 
viable population, MVP), jednakże oprócz 
procesów demograficznych kluczowe znacze-
nie odgrywa także różnorodność genetyczna 
(Pulliam 1988, selonen i hansKi 2010). Opi-
sane metody molekularne mogą być pomoc-
ne przy określeniu stanu populacji, na przy-
kład w przypadku planowania zasilenia małej 
populacji osobnikami z innych populacji, lub 
wręcz z hodowli, w celu oszacowania ryzyka 
przeprowadzenia takiego zabiegu (saccheri i 
współaut. 1998, bouzat i współaut. 2009).

tego typu badań mogą być wykorzystywane 
również w naukach stosowanych. Określenie 
zmienności genetycznej ma kluczowe znacze-
nie w obecnie prowadzonych zabiegach z 
zakresu nowoczesnych metod ochrony przy-
rody i ułatwia ono oszacowanie efektywno-
ści planowanych metod ochrony danych or-
ganizmów. Obecnie podejmuje się badania 
mające na celu analizę żywotności popula-
cji (ang. population viability analysis, PVA), 
zwłaszcza małych, oraz gatunków zagrożo-
nych lub ginących, a także określenie mini-

PODSUMOWANIE

Założenie o istnieniu zależności pomię-
dzy zmiennością genetyczną a fenotypem, 
który ma wpływ na dostosowanie leży u 
podstaw współczesnej wersji teorii ewolucji 
i jest jednym z kluczowych zagadnień biolo-
gii. Wyniki ostatnich badań prowadzonych 
nad odziedziczalnością cech związanych z 
dostosowaniem wykazały małą istotność lub 
brak zależności HFC. Przypuszcza się, że jest 
to spowodowane głównie dużą wariancją 
środowiskową, a w znacznie mniejszym stop-
niu niskim poziomem wariancji genetycznej. 
Dyskusja na temat biologicznych podstaw 
efektu HFC, sposobów testowania jego istot-
ności przy pomocy analiz statystycznych i 
poszukiwania korelujących z nim czynników 
pozostaje ciągle otwarta.
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ZWIĄZKI POMIĘDZY HETEROZYGOTYCZNOŚCIĄ I DOSTOSOWANIEM

Streszczenie

Zależności pomiędzy heterozygotycznością a do-
stosowaniem osobników, pomimo iż są badane już 
ponad 30 lat, ciągle stanowią przedmiot wielu dys-
kusji. Testowanie hipotezy o związkach heterozy-
gotyczności z dostosowaniem opiera się na dwóch 
podstawowych założeniach: po pierwsze, poziom he-
terozygotyczności na przestrzeni genomu może być 
wykorzystany, jako miara stopnia kojarzeń w pokre-
wieństwie; po drugie, heterozygotyczność osobnika 
ma wpływ na jego dostosowanie. Związki heterozy-
gotyczności z dostosowaniem tłumaczone się przy 

pomocy trzech kolejnych hipotez. Hipoteza efektu 
ogólnego zakłada, że heterozygotyczność badana w 
wielu loci odzwierciedla heterozygotyczność na po-
ziomie całego genomu. Hipoteza efektu bezpośred-
niego zakłada przewagę heterozygoty wynikającą z 
jej względnej funkcjonalnej dominacji nad homozy-
gotą. Hipoteza efektu lokalnego tłumaczy związek 
pomiędzy heterozygotycznością i dostosowaniem, 
jako rezultat fizycznego sprzężenia genów podlegają-
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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as a result of physical linkage between neutral mo-
lecular markers and closely linked gene fitness loci.

advantage as a result of functional overdominance 
in comparison with homozygote. The local effect hy-
pothesis explains heterozygosity-fitness correlation 
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