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Przed Darwinem

« 1735: Linneusz opracowat hierarchiczng taksonomie na zasadzie
pokrewienstwa odzwierciedlajgcego projekt Stworcy

« Geolodzy dokumentujg dramatyczne zmiany w historii Ziemi; James
Hutton i Charles Lyell sformutowali zasade uniformitaryzmu: odkrycia
geologiczne ttumaczymy na podstawie zjawisk, ktore obserwujemy
wspotczesnie

« 1809 Filozofia zooloqii
Lamarcka: uznawat, ze
organizmy powstaty
spontanicznie z materii
nieozywionej i ewoluujg: zmiany
nabyte na skutek uzywania
narzgdow przekazywane
kolejnym pokoleniom; ,drabina
zycia odzwierciedla dtugosc
ewolucji



Karol Darwin

* Podroz na Beagle: r6zne formy
przedrzezniacza
galapagoskiego wystepujgce na
roznych wyspach archipelagu;
podobienstwa miedzy kopalnymi a
wspotczesnymi,
potudniowamerykanskimi ssakami

* Praca Thomasa Malthusa: wzrost
populacji ludzkiej szybszy, niz
produkcja zywnosci

za zgoda: The American Philosophical Library




* Wszystkie organizmy wywodzg sie od jednej pierwotnej
formy, powstaty ze wspodlnego przodka na drodze
ewoluc]i

« Mechanizmem zmian ewolucyjnych, odpowiedzialnym za
powstanie przystosowan (adaptacji) jest dobor
naturalny. Dobdr naturalny jest konsekwencjg
zroznicowanego przezywania i reprodukcji osobnikow
roznigcych sie cechami dziedzicznymi
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Rycina Darwina przedstawiajgca przebieg ewolucji



« 1858 - Darwin otrzymuje maszynopis Alfreda
Wallace’a, ktory niezaleznie sformutowat teorie
doboru naturalnego

« 1859 - O powstaniu gatunkéw drogg doboru
naturalnego

« 1930te — Fisher, Haldane, Wright: genetyka
populacji tgczy genetyke | teorie doboru
naturalnego



Ewolucja jako fakt | jako teoria

Teoria: system, ktorego twierdzenia uwazane sg
za 0golnie dziatajgce prawa, zasady lub
przyczyny znanych lub obserwowanych zjawisk
(Stownik Oksfordzki)

Fakty:

udokumentowane zmiany form zycia w materiale
kopalnym

homologie swiadczgce o wspolnym pochodzeniu
obserwacje ewolucji w czasie rzeczywistym

zgodnosc przewidywan teorii doboru
naturalnego z obserwacjami



,oama teoria Darwina jeszcze za jego
zycia byta modyfikowana, podawano
kolejne fakty, ktore jg kwestionowaty.
To w zasadzie luzna koncepcja
niewierzgcego starszego pana, ktory
tak wtasnie widziat swiat.”

,Mam przekonanie, ze to pomyika,
ktorg zalegalizowano jako
obowigzujgcg prawde. Dla mnie to
opowiesc o charakterze literackim,
mogtaby np. sta¢ sie kanwa filmu
science fiction.”

Mirostaw Orzechowski, polityk LPR,
wiceminister edukacji w rzadzie
Jarostawa Kaczynskiego.

Jerry A, Coyne

EWOLUCJA JESI
FAKTEM




Formy kopalne rézne od
wspotczesnych

Datowanie skat umozliwia czesciowe
odtworzenie historii ewolucji




Skaty i okreslanie ich wieku

« Skaty: magmowe, osadowe,
metamorficzne e NG
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« Skamieniatosci znajdujg sie w skatach osadowych,
datuje sie ograniczajgce je skaty magmowe




Okresy geologiczne wyrdozniono
na podstawie skamieniatosci

Mozna wyroznic fauny
charakterystyczne dla
poszczegolnych er

Skamieniatosci powstajg tylko w
pewnych warunkach —
wiekszoscC organizmow nie
pozostawia sladow kopalnych



W zapisie kopalnym
zldentyfikowano wielkie wymierania

 zapis kopalny jest niedoskonaty

* lecz pokazano ze na poziomie rodzin od
kambru do trzeciorzedu jest podobnej jakosci

« piec wielkich wymieran

A A
AA



Najwieksze wymieranie: koniec
permu ok. 251 min lat temu

wymarto ponad 60% rodzin i ponad 90% gatunkéw organizmow morskich
przyczyng prawdopodobnie gigantyczne erupcje wulkaniczne na Syberii

Po wymieraniu: gwattowne powstawanie nowych
taksonoéw — zmiana fauny



Era Okres Epoka Min lat Gléwne wydarzenia
temu
Kenozoik Czwartorzed Holocen 0,01 Kontynenty w obecnym potozeniu; wielokrotne
zlodowacenia 1 obnizanie poziomu morz; zmiany
Plejstocen 1.8 zasiggow geograficznych; wymarcie duzych
ssakow 1 ptakow; ewolucja Homo erectus do Homo
sapiens; rozwoj rolnictwa i cywilizacji
Trzeciorzed Pliocen 53 Potozenie kontynentdéw zbliza si¢ do aktualnego;
Miocen 230 coraz zimniejszy i bardziej suchy klimat; radiacja
; ssakow, ptakdw, wezy, roslin okrytozalgzkowych,
Oligocen 33,9 owadow zapylajacych, ryb doskonatokostnych
Eocen 55,8
Paleocen 65,5
Mezozoik Kreda 145 Kontynenty w wigkszo$ci oddzielone; dalsza
radiacja dinozaurow; coraz wigksze ro6znicowanie
si¢ roslin okrytozalgzkowych, ssakow, ptakow; pod
koniec okresu masowe wymieranie, mi¢dzy innymi
ostatnich amonitow 1 dinozaurow
Jura 200 Oddzielanie si¢ kontynentéw; zro6znicowane
dinozaury 1 inne ,,gady’’; pierwsze ptaki; ssaki
archaiczne; dominacja ,,nagozalgzkowych’;
ewolucja okrytozalgzkowych; radiacja amonitow;
,mezozoiczna rewolucja w morzach”
Trias 251 Kontynenty zaczynajg si¢ oddzielac; zwicksza si¢

zroznicowanie w morzach; ,,nagozalazkowe” stajg
si¢ dominujgce; roznicowanie si¢ ,,gadow”, w tym
pierwszych dinozaurow; pierwsze ssaki




Paleozoik

Perm

299

Kontynenty potaczone tworzg Pangeg; zlodowacenia; niski poziom morz; coraz
bardziej ,,zaawansowane” ryby; rozne rzedy owadow; spadek udziatu ptazdw;
»gady”, w tym formy ssakopodobne, réznicujg si¢; pod koniec okresu masowe
wymieranie na szerokg skale, zwlaszcza organizmoé6w morskich

Karbon

359

Tworzy si¢ Gondwana 1 mniejsze kontynenty na péinocy; rozlegte lasy
wczesnych roslin naczyniowych, zwtaszcza widtakow, skrzypow, paproci;
wczesne rzedy owadow uskrzydlonych; zréznicowane plazy; pierwsze gady

Dewon

416

Roéznicowanie si¢ ryb kostnoszkieletowych; réznicowanie trylobitdw; pierwsze
amonity, plazy, paprocie, rosliny nasienne; pod koniec okresu masowe
wymieranie

Sylur

444

Roéznicowanie si¢ bezzuchwowcodw; pierwsze zuchwowece (faldoptetwe,
tarczowce, ryby kostnoszkieletowe); najwczesniejsze ladowe rosliny
naczyniowe, stawonogi, owady

Ordowi

488

Roéznicowanie si¢ szkartupni, innych typdéw bezkregowcow, kregowcodw
bezzuchwowych; pod koniec okresu masowe wymieranie

Kambr

542

Réznicowanie si¢ organizmdow morskich; po raz pierwszy pojawia si¢ wiekszo$¢
typow zwierzat 1 wiele gromad w relatywnie niewielkim odstepie czasu;
pierwsze krggowce bezzuchwowe; roznorodne glony

Proterozoik

2500

Najwczesniejsze eukarionty (ok. 1,9—1,7 mld lat temu); pierwsze krolestwa
eukariontéw; kopalne slady zwierzat (ok. 1 mld lat temu); od ok. 640 min lat
temu organizmy wielokomdrkowe, w tym przypuszczalnie Cnidaria, Annelida,
Arthropoda

Archaik

Poczatek zycia w odlegtej przesztosci; pierwsze skamieniatosci ok. 3,5 mld lat
temu; Roznicowanie si¢ prokariontéw (bakterii); w wyniku fotosyntezy powstaje
tlen — zastgpienie wczesniejszej ubogiej w tlen atmosfery; ewolucja oddychania
tlenowego




Homologie: w trakcie ewolucji organy mogg zmienia¢ swojg
funkcje



Homologie
potwierdzaja, ze
ewolucja zachodzi na
zasadzie modyfikacji
zastanych struktur

Stan ancestralny

kosd ramieniowa

kosd tokaowa

kosd promieniowa

kosci nadgarstka

kosci palcdw

trzeszczka (kostka chrzesina)
1-5 koéd palcdw (paliczki)
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Homologie | homoplazje

 Homologie — podobienstwa odziedziczone
po wspolnym przodku

 Homoplazje — podobienstwa powstate
niezaleznie, nie odziedziczone po
wspolnym przodku: konwergencije,
paralelizmy, rewersje



Teoria ewolucji przewiduje, ze podobne srodowiska zycia
bedzie prowadzi¢ do podobnych przystosowan u odlegtych
filogenetycznie organizmow, jednak przy uzyciu réznych
rozwigzan, co wynika z historii filogenetycznej

Przyktady konwergenciji
sg zgodne z tym
przewidywaniem



Na podstawie homologii biologia ewolucyjna
potrafi odtworzy¢ zwigzki pokrewienstwa
(filogeneze)

« Grupa monofiletyczna — wywodzgca sie od wspolnego
przodka

« Cechy pierwotne (ancestralne, plezjomorficzne)

« Cechy pochodne (apomorficzne)

« Apomorfie dzielone w obrebie grupy monofiletycznej:
synapomorfie

Zasada oszczednosci (parysmonii): filogeneze odtwarzamy
przy zatozeniu najmniejszej mozliwej liczbie zmian
ewolucyjnych



Wspotczesnie do odtwarzania filogenezy najczesciej uzywa sie
sekwencji DNA

Filogenezy oparte na morfologii i molekularne umieszczone na
Skali czasu (datowanie skat, zegar molekularny) potwierdzajg
przewidywania teorii doboru naturalnego Darwina



Teoria ewolucji
przewiduje istnienie
form przejsciowych:
przewidywanie to
zostato wielokrotnie
potwierdzone po
opublikowaniu teorii
Darwina



W 2004 roku odkryto Tiktaalika (,wielka ryba stodkowodna”)

Tiktaalik roseae:

e Szyja
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E. O. Wilson i wsp.
(1967) przewidziel,
opierajgc sie na
cechach prymitywnych
mrowek wspotczesnych
| spokrewnionych z nimi
0s, jakie cechy miat ich
wspolny przodek

Znaleziony kilka lat
pozniej w bursztynie
okaz mrowki z okresu
kredy miat niemal
wszystkie przewidziane
cechy

Poglad, ze teoria
ewolucji jest naukg
historyczng, poniewaz
nie tworzy testowalnych
przewidywan, btedny!

ipotetycny preodsk redukovany |
odwiok / tutcw czutek podobny
z widu-cm“h}mhﬁ"‘"“‘ / do wystepujacych
segmenl:anﬁ ’ : 2, 05
quuwane___‘_r__,,-

e
_#  Tpodwiijne

ostrogi goleni

Cechy przewidzianego przodka mrowek
dost dokladnie odpowiadajg cechom
kopalnego Sphecomyrma.

“
!
N 0
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Sphecomyrma freyi



Darwin zwrocit uwage, ze selekcja hodowlana moze
spowodowac réznicujgcg ewolucje fenotypow




Experimental evolution of multicellularity

William C. Ratcliff*", R. Ford Denison?, Mark Borrello?, and Michael Travisano®®

PNAS | January 31,2012 | vol. 109 | no.5 | 1595-1600

Boraas i in. 1998:
w obecnhosci
orzeskow ewoluujg
8-komorkowe
agregaty Chlorella

Po 60 transferach drozdzy:

« Powtarzalna ewolucja
wielokomorkowosci na
drodze adhezji komorek
macierzystych i potomnych

« Ewolucja rozmnazania
przez propagule

« Ewolucja cykli zyciowych:
rozmnazanie po osiggnieciu
Krytycznego rozmiaru



Obserwacje zmian ewolucyjnych w naturze

Ewolucja ryjka stuzgcego do przebijania strgkdéw u pluskwiaka
Jadera haematoloma
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FIGURE 3.8. Soapberry bugs in Florida originally fed on the native balloon vine (A, lower), using
their sharp beaks to penetrate the fruit. In the 1920s, the flat-podded golden rain tree (A, upper)
was introduced from Asia. This has thinner-skinned fruit, and, correspondingly, soapberry bugs
evolved shorter beaks after they switched to feed on this new host plant. (B) Each dot in the scat-
ter plot shows the beak length of an individual bug taken from museum collections.

3.8A, modified from Carroll S.P. et al., Evolution 46: 1052—-1069, © 1992 Society for the Study of Evolution

Evolution © 2007 Cold Spring Harbor Laboratory Press



Przyktady ewolucji zwigzanej z
dziatalnoscig cztowieka

* Ewolucja opornosci na antybiotyki
* Ewolucja opornosci na pestycydy



Goeografia ewolucji

Darwin: ,ani wzajemnego podobienstwa, ani tez braku
podobienstwa mieszkancow réznych obszaréw nie da sie
w petni wyjasnic za pomocg klimatycznych ani innych
warunkow fizycznych”



Teoria dryfu kontynentow jeszcze nie istniata za
czasow Darwina i Wallece'a

Rozmieszczenie organizmow zywych zgodne z teorig
ewolucji: dywergencja organizmow koreluje z czasem
rozdzielenia kontynentow



Adaptacje

cechy pozwalajgce organizmom przystosowac sie do srodowiska i
warunkow zycia

Darwin/Wallace: mechanizmem powstawania adaptac;ji jest dobor
naturalny



,Przypuszczenie, ze oko ze wszystkimi niezrownanymi jego urzadzeniami
dla nastawiania ogniskowej na rozmaite odlegtosci, dla dopuszczania
rozmaitych ilosci Swiatta oraz dla poprawiania sferycznej i chromatycznej
aberracji mogto zostac¢ utworzone drogg naturalnego doboru, wydaje sie —
zgadzam sie z tym otwarcie — w najwyzszym stopniu niedorzeczne. : ,
jezeli mozna dowiesc¢ istnienia licznych narzgdow posrednich, od prostego
i niedoskonatego oka do skomplikowanego i doskonatego, przy czym
kazdy narzad, co z pewnoscig ma miejsce, jest uzyteczny dla posiadacza,
jezeli dalej oczy zawsze zmieniajg sie, i zmiany te sg dziedziczne, co
rowniez ma miejsce, i jezeli takie zmiany bedg dla jakiegokolwiek
zwierzecia przy zmianie warunkow jego zycia korzystne, wtedy trudnos¢
przypuszczenia, iz doskonate i skomplikowane oko utworzone by¢ moze
drogg naturalnego doboru, jakkolwiek wielka moze by¢ dla naszej
wyobrazni, nie bedzie jednak w stanie obali¢ naszej teorii”. (Darwin ,O
powstawaniu gatunkow”)

”»

Darwin ,,O powstawaniu gatunkow..”



Kreacjonisci: cechy ztozone musiaty zostac
,Zaprojektowane” przez stworce

Saltacjonisci: nowe cechy musiaty powstac na
drodze ,makromutacji” (hopeful monsters, R.
Goldschmidt)

Darwinisci: cechy ztozone mogg ewoluowac
stopniowo (choC mutacje o znaczniejszych
efektach mogg czasem takze odgrywac role);
kazdy krok ewolucyjny moze poprawiac
dziatanie cechy



Ryzyko zakrztuszenia — przyktad
suboptymalnosci

Wynika z historii ewolucyjnej:
trzonoptetwe Osteolepiformes
potykaty powietrze; otwory nosowe
ryb, stuzgce do percepcji
chemicznej, zostaty kooptowane do
funkcji oddechowej poznie;



(A) 1 2 3 4 5 6
Nablonek Proste oko Glebsze oko Oko przypominajace Soczewka Plaska,
swiattoczuly kubkowe kubkowe prosty aparat o zmiennym ksztalcie barwna teczowka
fotograficeny
wigkszosc typow; . ) ryby, strzyvkwy,
pierscienice, wiele pierscienic slimaki niektore slimalki,
wirki slimaki i slimakow mieczaki soczewka piersécienice i skorupiaki
teczowka
[l N [
I‘fm.“?fki ; komorki \
Swiattoczute i
igmentowe R ;,_ /:
Pig kubek
oczny

(B) 2,
komorki —77
pigmentowe ]‘

! soczewka | |}
komorki ;
swiattoczule

nerw v

Patella Pleuromaria Haliotis Turbo Murex

Stadia posrednie w ewolucji oczu ztozonych. (A) Diagramy kolejnych stadiow rozwoju oczu u réznych
zwierzat, od prostych swiattoczutych komorek nabtonka, przez ich coraz gtebsze wpuklenie w oku
kubkowym (dajgce coraz bardziej precyzyjna informacje o kierunku padania swiatta). Stopniowe zwezanie
otworu prowadzi do wyksztatcenia oka dajgcego odwrdcony obraz na dnie kubka. Takie oko przypomina w
dziataniu najprostszy aparat fotograficzny,. Powstanie soczewki o zmiennym ksztatcie i pigmentowane;j
teczowki poprawia ostros¢ widzenia. (B) Diagramy pokazujgce, ze wiekszosc¢ z tych stadiow mozna
odnalez¢ wsrdéd réznych gatunkow mieczakow (A, za Osorio 1994; B za Salvini-Plawen and Mayr 1977).



Warunki ewolucji na drodze doboru
naturalnego:

«/Zroznicowane przezywanie i reprodukcja
* Zmiennosc

Dziedzicznos¢



«Zroznicowane przezywanie i reprodukcja
Thomas Malthusa, Principle of Population (1798): zwierzeta wydajg

na swiat duzo wiecej potomstwa niz przezywa

/Mmiennosc

Dziedzicznos¢



,Przezywanie najstosowniejszego (survival of the fittest)” —
mylace, sukces w doborze naturalnym zalezy takze od tempa
reprodukcji

Dostosowanie (fitness)

Przy nie zachodzgcych na siebie pokoleniach
R=BS (B, rozrodczos¢; S, prawdopodobienstwo przezycia)

Przy zachodzgcych pokoleniach i ograniczonej pojemnosci
srodowiska: parametr maltuzjanski r
dN/dt= (b - d)N =rN

Gdzie

b — liczba urodzin/osobnika
/jednostke czasu

d — prawdopodobienstwo smierci



«/Zroznicowane przezywanie | reprodukcja
Thomas Malthusa, Principle of Population (1798): zwierzeta wydajg

na swiat duzo wiecej potomstwa niz przezywa
*Zmiennosc

Aby miat miejsce dobor (selekcja), zréznicowanie przezywania i
reprodukcji musi by¢ nielosowe w odniesieniu do cech fenotypowych

Dziedzicznosé¢



Dobor
kierunkowy stabilizujgcy rozrywajgcy

yd s W AN
a L aa

Ryc. 4.6. Zmiany rozkladu cechy metrycznej pod wplywem doboru (A) kierunkowego,

(B) stabilizujacego i (C) rozrywajacego, dzialajacego przez kilka pokolen. Na rycinach gbérnych

przedstawiono rozklady wyjsciowe, na ktorych zakreskowano fragmenty dotyczace osobnikéw
pozostawionych do rozrodu w nastepnych pokoleniach



«/Zroznicowane przezywanie | reprodukcja
Thomas Malthusa, Principle of Population (1798): zwierzeta wydajg

na swiat duzo wiecej potomstwa niz przezywa

«Zmiennosc
Aby miat miejsce dobor (selekcja), zréznicowanie przezywania i
reprodukcji musi by¢ nielosowe w odniesieniu do cech fenotypowych

Dziedzicznosé¢

Aby dobér prowadzita do zmian ewolucyjnych i adaptacji, zmiennosc¢
cech fenotypowych musi mie¢ podtoze genetyczne



wariancja genetyczna jest podstawg trwatych
zmian adaptacyjnych na drodze doboru
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Podstawienie
powodujgce
* wariancja sekwencji kodujgcych biatka Z"”/'anf? »
polarnosci

« wariancja sekwencji requlujgcych ekspresje
« wariancja liczby kopii genow (CNV)
¢ wariancja epigenetyczna



Zrédta zmiennoéci genetycznej

« Mutacje (punktowe, chromosomowe strukturalne,
chromosomowe liczbowe)

 Rekombinacja (segregacja chromosomow, crossing
over)

« Horyzontalny (poziomy) transfer genow

Rekombinacja bez zmiennosci powstate] wczesniej na
drodze mutacji nie generuje zmiennosci!



Ruchome elementy genetyczne: stanowig ok. 50% ludzkiego genomu

* Retroelementy
— retrotranspozony (LTR — Long terminal repeat, zawiera m.in.
miejsca inicjacji i terminacji traskrypciji), 450 tys. kopii w ludzkim
genomie

— retropozony (bez LTR)

« LINE (Long interspersed elements) — zawiarajg promotor, biatko
wigzgce RNA i biatko o aktywnosci endonukleazy i odwrotne;
transkryptazy), u cztowieka 870 tys kopii.

» SINE (Short Interspersed elements):, korzystajg z aparatu

traspozycji LINEs
* Transpozony DNA
— W wiekszosci niereplikatywne — przenoszg sie przez wycinanie |
wstawianie
« Powodujg liczne mutacje
— przesuniecie ramki odczytu
— Zmiany ekspresji genow
— rearanzacje chromosomowe



Oszacowania tempa mutacii

Tabela 8.3 Oszacowania tempa spontanicznych mutacji na pare zasad i na genom

Liczba par zasad Tempo mutacji

haploidalny genom  efektywny genom? na pare zasad  na replikacje na replikacje  na pokolenie
na replikacje na haploidainy  naefektywny  piciowe

genom genom? na efektywny
Organizm genom®
Fagi T2, T4 1,7 x 10° - 2,4 108 0,0040 - -
Escherichia coli 46 x 108 — 5,4 % 10710 0,0025 — —
Saccharomyces cerevisine (drozdze) 1,2 x 107 - 2,2x1071 0,0027 = =
Neurospora crassa 4,2 x 107 - 7,2 = 1071 0,0030 - -
Caenorhabditis elegans 8,0 x 107 1,8 = 107 2,3 %1010 0,018 0,004 0,036
Drosophila melanogaster 1,7 x 108 1,6 = 107 3,4 % 10710 0,058 0,005 0,14
Mysz 2,7 x 10° 8,0 x 107 1,8 x 10710 0,49 0,014 0,9
Cziowiek 3,2 x10° 8,0 x 107 5,0 % 10711 0,16 0,004 1,6

Zrodlo: Drake i in. 1998
% Genom efektywny to liczba par zasad w sekwencjach funkcjonalnych, ktérych mutacje moga wplywaé na dostosowanie.
b Obliczona dla organizméw wielokomérkowych, u ktdérych w rozwoju migdzy zygota i gametogeneza ma miejsce wiele replikacji DNA.

Cho¢ tempo mutacji na pozycje
nukleotydowg jest niskie,
tempo w jakim wytwarzajg
wariancja w skali catego
genomu jest znaczne



Losowos¢ mutacji:

cho¢ mozna przewidzie¢ prawdopodobienstwo, ze pewna mutacja
wystgpi, nie da sie przewidziec, ktéra z wielu kopii genu (czyli u
ktdrego osobnika) zmutuje.

na szanse wystgpienia okreslonej mutacji nie wptywa to, czy
organizm znajduje sie w srodowisku, w ktorym ta mutacja bytaby
korzystna (wiekszos¢ mutacji jest szkodliwa).

ale
rozne typy mutacji pojawiajg sie z roznym tempem, np. tranzycje (A
— G, C « T) czestsze niz transwersje (puryny <« pirymidyny):
preferencyjna metylacja cytozyny w ssaczych sekwencjach CpG
prowadzi czesto do tranzycji C->T

IA e UL

regiony genomu roznig sie znacznie tempem, czyli
prawdopodobienstwem wystgpienia mutacji (np. selwencje
powtarzalne mutujg szybciej)


http://en.wikipedia.org/wiki/File:Deamination_5-Methylcytosine_to_Thymine.svg

Dziedzicznos¢ objawia sie podobienstwem
pomiedzy krewnymi
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Fig. 2.1 Galton’s (1889) data showing the height of adult human offspring (N =
928) as a function of the average height of their parents (N = 205 sets) in a British
population. The dashed line describes perfect inheritance. The calculation of the
regression slope (solid line) excluded 36 offspring for which the exact heights of
offspring and/or parents were not reported. These 36 extreme points are for par-
ents with average heights less than 63.5 inches or greater than 73.5 inches and for
offspring less than 61.2 or greater than 74.2 inches in height.



Vp = Vg +Ve
Vg =Vt Vp+V,

Vp- zmiennosc¢ fenotypowa

V- zmiennoS¢ genetyczna

V, —zmiennosc¢ genetyczna addytywna, zwigzana ze srednimi efektami alleli (w
kombinaciji z innymi allelami obecnymi w populac;ji), odpowiadajgcymi za
podobienstwo rodzicow i potomstwa

Vp — zmiennos$¢ dominacyjna

Ve — zmiennosc Srodowiskowa

V, - zmiennosc interakcyjna (epistatyczna)

Odziedziczalnos¢: h? = V,/Vp



Odziedziczalnosc¢ determinuje
odpowiedz na dobor

R = Sh?

R -odpowiedz na selekcje
(zmiana wartosci cechy w
odpowiedzi na selekcje)

S — roznica selekcyjna
(réznica miedzy srednig
populacji a srednig
osobnikow
selekcjonowanych)

Odpowiedz na dobor na wysokoSc
dzioba u darwinki czarnej Geospiza fortis
dobrze zgadzafta sie z przewidywaniami
(za Roff 1997 i Grant i Grant 1989)



Szacowanie odziedziczalnosci z odpowiedzi na dobdr:

h?=R/S

R — odpowiedz na selekcje, czyli roznica w wartosci
cechy miedzy pokoleniami (Az)

S — roznica selekcyjna, czyli roznica w wartosci cechy
miedzy srednig dla populacji a srednig dla osobnikow
wyselekcjonowanych

AZ = h?*S

Gupik Poecilia reticulata



Szacowanie odziedziczalnosci:

h?= b, gdzie b — nachylenie krzywej regresji wartosci cechy
potomstwa na wartos¢ cechy rodzicow (pod warunkiem braku
korelacji srodowisk rodzicow i potomstwa)
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Fig. 2.1 Galton’s (1889) data showing the height of adult human offspring (N =
928) as a function of the average height of their parents (N = 205 sets) in a British
population. The dashed line describes perfect inheritance. The calculation of the
regression slope (solid line) excluded 36 offspring for which the exact heights of
offspring and/or parents were not reported. These 36 extreme points are for par-
ents with average heights less than 63.5 inches or greater than 73.5 inches and for
offspring less than 61.2 or greater than 74.2 inches in height.



Odziedziczalnosci roznych cech u gatunkéw dzikich

Cechy histori Cechy Cechy
zyciowych (czas behawioralne  morfologiczne
rozwoju,

przezywalnosc,

ptodnosc itp.)

Drosophia

Inne gatunki

0.12 0.18 0.32

0.26 0.30 0.46




Odpornosé na warfaryne u szczuréw — inny przykiad
szybkiej adaptacji wykorzystujgcych zastang wariancja
genetyczng
— Kilka wariatow genu KORC1 zapewnia odpornosc¢ na
ten pestycyd
— Allele te wystepujg w naturalnych populacjach, co
prawdopodobnie umozliwito szczurom szybka
adaptacje



Ewolucja nowych cech



Zrodiem nowych cech sa mutacje:

* Niewielkie zmiany sekwencji mogg prowadzi¢ do nowych funkcji (np.
zmiana kwasu asparginowego na glicyne daje u Lucilla cuprina
odpornosc¢ na pestycyd poprzez zmiane aktywnosci enzymatycznej z
karboksylazy na esteraze)

* Duplikacja i dywergencja zduplikowanych genow
» Tasowanie eksonow
* Ewolucja specyficznosci tkankowej ekspersji gendéw

» Znaczenie transpozonow
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Rys. 13.4. Duplikacje genéw w rodzinie f-globin u ssakow
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Rys. 13.5. Diagram przedstawiajacy ulozenic domen biatkowych w rodzinie proteaz serynowych

Ca — domena wiazaca wapin; K — domena ,.kringle”’; EGF-A— domena epidermalnego czynnika

wzrostu A; EGF-B — domena epidermalnego czynnika wzrostu B; Fn — domena fibronektyny

(typ I, II lub III); proteaza — domena katalityczna proteazy serynowej; pro — obszar bogaty
w proling

/\

Duplikacja i
dywergencja

Tasowanie eksonow
— domeny biatkowe
mogg by¢ tgczone na
rozne sposoby, dajgc
zréznicowane
funkcjonalnie biatka



Ewolucja nowych cech czesto nastepuje przez zmiane
specyficznosci tkankowej ekspresji genow

Prolaktyna, u tozyskowcow zwigzana z
laktacjg, petni u kregowcow wiele
funkcji, np. rownowaga osmotyczna
(ryby), regulacja immunologiczna,
hemopoeza i angiogeneza

Zmiana w sekwencji czynnika FoxOla
(nowa domena funkcjonalna),
wptywajgca na powinowactwo do
czynnika HoxA-11 spowodowata ich
wspotdziatanie w regulacji ekspresji
prolaktyny u fozyskowcow



Transpozony (elementy ruchome): sekwencje DNA o roznej
dtugosci, wyposazone w mechanizm replikacji i/lub wycinania z
DNA i wigczenie w inne miejsce chromosomu

-transpozony moga byc¢
gtownym zroédtem mutacji w
niektorych populacjach

-sg jednym ze zrodet zmiennosci
wielkosci genomu

-daty poczagtek intronom i
umozliwity ,tasowanie
eksonow”?

-wystepujg w duzej liczbie
sekwencji cis-regulatowych —
wptyw na ewolucje ekspresii
genow?

diugie powtérzenie
koricowe (lewe)

SKACZACE GENY

Retrotranspozon

gen odwrotnej transkryptazy

komérkowy DNA

czapeczka

Transkrypcja

v

diugie powtérzenie
koncowe (prawe)

komérkowy DNA

5 (R ) AA.3

komérkowy DNA

Ryc. 8.7 Typowy retrotranspozon

odwrotna
transkrypcja
¥ iintegracja

"

odwrotna
transkryptaza

DAY

komérkowy DNA



Transpozony mogg zawieracC
miejsca wigzgce czynniki
transkrypcyjne (8%
promotorow ludzkich
pochodzi od traspozonow)

Wzmacniacz (dPRL)
odpowiedzialny za
specyficzng tkankowo
ekspresfe genu prolaktyny w
macicy tozyskowcow
wywodzi sie z transpozonu
(MERZ20), ktory zainfekowat
genomy ssakow po okresie
powstania fozyska



Geny RAG kodujg
biatka
odpowiedzialne za
sktadanie intronow
VDJ;
prawdopodobnie
wywodzg sie z
transpozonow: nie
majg intronow i
majg na koncach
krotkie powtorzenia,
przypominajgce
LTR (dtugie
powtorzenia
kohcowe)



Nibypalec (,kciuk”) pandy powstat w
wyniku modyfikacji trzeszczki

Rycina 21.8 Prawa reka (widok od gory) dwéch
przedstawicieli rodziny niedzwiedziowatych, niedZwiedzia
brunatnego (po lewej) i pandy wielkiej (po prawej).

W wyniku modyfikacji niewielkiej trzeszczki niedZzwiedzi

G\:L___\:a powstal dodatkowy nibypalec {, kciuk”) pandy, uzywany
b /‘f P do chwytania peddw bambusa, ktérymi sig odzywia.
e b trzeszezkad L Ewolucji prawdziwego szdstego palca prawdopodobnie

Al przeksztalcona \
7 - ow L, keiuk”

trzeszczka zapobiegly ograniczenia procesu rozwoju osobniczego.
,Kciuk” pandy jest przvkladem tzw. majsterkowania
ewolucyjnego: dobdr naturalny tworzy przystosowania

0 z materialow (czyli cech, wykazujacych zmiennosé
NiedzwiedZ brunatny Panda wielka w obrebie linii ewolucyjnej), ktore akurat sa pod reka
{Ursus arctos) (Ailuropoda melanolewca) (za: Davis 1964)



Ryc. 1. Schemat aparatu Webera, ktory wystepuje u ryb

z grupy Ostariophysi (karpie, sumy i inne) i sklada sie

Z kilku par kostek (kw) powstatych z czesci kregow. Kostki
te zestawiajg sie ze sobg ruchomo i przekazuja drgania
(na drodze zaznaczonej strzatkami) z pecherza ptawnego
(pp) poprzez zatoke nieparzysts (zn) zawierajgcg perylimfe
do bfednika btoniastego (bb) zawierajacego endolimfe.
Drgania pecherza odbierane s glownie w czeécl blednika
btoniastego zwanej woreczkiem — sacculus (bw). Cyframi
rzymskimi oznaczone s kolejne kregi.

Nowa cecha moze ewoluowac
przez zmiane funkciji lub
kooptacje cech, bedgcych
produktami ubocznymi
powstajgcymi w czasie rozwoju
innych cech przystosowawczych
(egzaptacjami).

Pecherz ptawny powstat z
uchyika jelita, stuzgcego jako
worek ptucny; w toku ewolucji
promienioptetwych zaczat petnic
funkcje hydrostatyczne; u
Ostariophysi petni funkcje
rezonatora w aparacie Webera,
powstatym z czesci kregow



Plastycznos¢ fenotypowa moze przyczyniac sie do ewolucyjnej
iInnowacji, pozwalajgc na ekspresje nowych cech indukowanych
przez nowe srodowisko lub zmiany genetyczne



Akomodacja fenotypowa: zdolnos¢ do wyksztatcania
funkcjonalnych fenotypoéw wbrew zmianom srodowiskowym lub
genetycznym



Genetyka populacji i genetyczne
modele doboru naturalnego



Genotypy allozymow ovoalbuminy miekkopiora
Somateria mollissima

S

Genotyp FF FS SS razem
Liczba 37 24 6 67
Czestosc 37/67=0,552 24/67=0,358 6/67=0,090 1
genotypu

p — czestosc allelu F; g — czestosc allelu S
p = (2*FF + FS)/(2*suma genotypow)
p = (2*67 + 24)/(2*67) = 0,73

g=1-p=0.27



Panmiksja: jednakowe prawdopodobienstwo kojarzenie sie z kazdym
osobnikiem pfci przeciwnej

Prawo Hardy’ego i Weinberga: w duzej populacji panmiktycznej, w
ktorej nie dziata dobor, nie wystepujg mutacje oraz migracje, genotypy
(homo- i heterozygoty) bedg wystepowac w kolejnych generacjach w
tych samych proporcjach, okreslonych czestoscig wystepowania allel
w populacjach

Jezeli:
p- proporcja A
g — proporcja a

to genotypy AA, Aa, aa bedg wystepowaty z czestoscig odpowiednio:
P* 2pq, o



Proporcje alleli: A=0.2; a=0.8

A a a a a

AA |Aa |Aa |Aa |Aa
Aa |aa |aa |aa |aa
Aa |aa |aa |aa |aa
Aa |aa |aa |aa |aa
Aa |aa |aa |aa |aa

v ||l |>

Proporcja genotypu AA= p? = 0.2*0.2= 0.04 (=1/25)
Proporcja genotypu Aa= 2pg= 0.2*0.8+0.2*0.8=
2*0.016=0.32 (=8/25)

Proporcja genotypu aa= %= 0.8*0.8=0.64 (=15/25)



Genotypy allozymow ovoalbuminy miekkopiora
Somateria mollissima

I " N

FF FS SS razem
liczba 37 24 6 67
czestosc 37/67=0,552 24/67=0,358 6/67=0,090 1
Czestosc P2 2pq 9> 1
oczekiwana 0,533 0,394 0,073
Liczebnosci 35,7 26,4 4,9 67

oczekiwane

Np. oczekiwana czestos¢ FF = 67 * 0.633 = 35.7

Liczebnosci obserwowane nie roznig sie od
oczekiwanych (x?=0,51, P=0.47)



Dobdr kierunkowy (zastepowanie alleli innymi, bardziej
korzystnymi)

Przyktad 1: korzystny allel dominujacy: w;; =w;,>w,,

—mmm

Czestosci przy urodzeniu

Dostosowanie (w) 1 1 1-s
Czestosci po doborze p? 2pq g%(1-s) 1-sg?
P = _P ‘wyg + pqwy, ) _p(pwy; + qwy,)
1-sq? 1-sq?
— p-p=PP*q) = p(] =Sq®) _ —p(=1+1-5G°) _ spg?
Ap=p'-p= 1-sg? 1-5q? ~ 1-sq?

Ap dodatnie, gdy tyko p i g > 0 — czestoS¢ A, wzrasta

Gdy g=0, Ap = 0 — stan rownowagi po utrwaleniu A,



Korzystny allel dominujgcy, homozygota A, A, letalna

DR tempo eliminacj

szkodliwej, recesywne]
0,5 0,5 0,16 mutaCj./ sfapp/e wraz ze
spadkiem jef czestosci

0,66 0,34 0,09
0,75 0,25 0,05
0,99 0,01 0,0001

L !
10 20

Ryc. 4.1. Spadek czgstosci ¢ allelu recesywnego a przy zupelnej eliminacji homozygot recesywnych
jako funkcja liczby pokolen n, przy czgstosci tego allelu w pokoleniu 7 = 0, wynoszacym ¢ = 0,5



Utrzymywanie sie zmiennosci
genetycznej

Rownowaga miedzy mutacjami a doborem
Rownowaga miedzy doborem a migracj3

Dobor rownowazacy
— Przewaga heterozygot
— Dobor zalezny od czestosci



Duza czes¢ mutacji jest szkodliwa
Szacuje sie, ze:

* u Caenorabditis ok. 90% niesynomimowych
substytucji jest szkodliwych (Stein i in. 2003

e U cztowieka ok. 40% (Eyre-Walker i Keightley, 1999)

Czy szkodliwe mutacje mogg sie utrzymywac w
populacjach?



Dobdr oczyszczajacy eliminuje niekorzystne allele (=
dobdr kierunkowy utrwalajgcy korzystny allel)

Przyktad: niekorzystny allel recesywny: w,; =w,,>w,,

—mmm

Czestosci przy urodzeniu

Dostosowanie 1 1 1-s

Czestosci po doborze p2 2pq q?(1-s) 1-sg?

Zmiana czestosci allelu szkodliwego na skutek doboru przeciw
recesywnym mutacjom:

spg? _  sq*(1-q)

1-sq° 1-sq?

Aq=—-Ap = —



Zmiana czestosci na skutek mutacji (u - czesto$¢ mutacji/locus/pokolenie)
P1 = Po— Pol
Ap = pg- P = Po— Po+ PoU = Pou = (1-go)u

Po uwzglednieniu mutacji i selekcji
Aqg = (1-q)u - sg*(1-0)/(1-s0?)

Rownowaga miedzy presjg mutacji a doborem
Ag = 0 gdy (1-q)u = sg*(1-q)/(1-sg°)
u=sg?/(1-sg?)

U-usqg?®=sqg?

u=g?(s-us)

g.=V(u/(1+u)s ~ (u/s)

u =107°, s=0.05, q.,= 0,014
u =10%, s=0.01, g.= 0,034

W genomie cztowieka Srednio kilkaset szkodliwych mutacji (np..
Chun i Fei 2009)



Identification of deleterious mutations within three
human genomes

Sung Chun' and Justin C. Fay

Genome Research Mutacje ,,szkodliwe” w genomie cztowieka
(przewidywane na postawie aminokwasowych
podstawien w kodonach konserwatywnych)

1,23

Table 1. Summary of deleterious mutations found in three individuals and the reference

genome
Tested Deleterious

High-quality Heterozygotes Heterozygotes

Genome variants Number (percent)? Number® (percent)”

J. Craig Venter 7534 5645 52 796 (14%) 78

James D. Watson 7353 5417 49 816 (15%) 76

Han Chinese 7462 5707 58 837 (15%) 83

Reference NA 10,689 NA 838 (8%) NA

“The frequency of heterozygotes was derived from genotype calls in the original publications.
®The percentage of tested mutations that are deleterious is shown in parentheses.
NA, Not available.



Utrzymywanie zmiennosci genetycznej: rownowaga
miedzy doborem a migracjami

Jezeli rozne siedliska dajg
przewage roznym allelom,
przeptyw genow moze
utrzymywac wariancja
genetyczng w kazdej populacji
(Lenormand 2002)

Przy kompletnym mieszaniu
populacji, wariancja moze
zanikngc (dobor utrwali allel,
ktory daje Srednio wyzsze
dostosowanie w obu
siedliskach) (Dempster 1955)



W przeciwienstwie do rownowagi dobdr — mutacje/migracje,
dobdr rownowazacy utrzymuje zmiennos¢

Najwazniejsze mechanizmy
* Przewaga heterozygot
* Dobdr negatywnie zalezny od czestosci



Dobor faworyzujgcy heterozygoty, np:

Genotyp: AA Aa aa

Dostosowanie: 0.6 1 0.2
102*_ prowadzi do zrbwnowazonego
' polimorfizmu: A i a osiggaja
i stabilna proporcje
0 2 s ol réownowagowg
= L
-0,05f

Ryc. 4.3. Zmiana czgstosci 4g¢, allelu recesywnego a jako funkcja czgstosci g tego allelu przy

doborze przeciw obu homozygotom. Pozostale objasnienia jak przy ryc. 4.2. Dla ryciny tej

zatozono dostosowania genotypow: W,, = 0,6, W,, =11 W,, = 0,2. Zauwaz jeden punkt réwno-
wagi stabilnej przy g, = 0,33 i dwa punkty rownowagi niestabilnej przy ¢ =0ig =1



Dobrze udokumentowane przyktady doboru
faworyzujgcego heterozygoty sg nieliczne

Dostosowanie alleli anemii sierpowate:

Europa AA>SA>SS

Afryka sr. AA<SA>SS

Anemia sierpowata podwyzsza odpornos¢ na Plasmodium falciparum



Geny MHC wigzg z duzg
specyficznoscig antygeny
pasozytow, umozliwiajgc
odpowiedz immunologiczng

Najbardziej zmienne geny
krgowcow, u cztowieka w MHC |
nawet ponad 1000 alleli w kilku
loci



Przewaga heterozygot MHC: osobniki produkujgce dwa
rozne biatka MHC mogg zwigzac i zaprezentowac
limfocytom wiecej antygenow

MHC heterozygosity confers a selective advantage
against multiple-strain infections

Dustin J. Penn®, Kristy Damjanovich, and Wayne K. Potts

Heterozygoty MHC myszy miaty mniej bakterii w przypadku
infekcji kilkoma szczepami Salmonlella; Penn i wsp. 2002,
PNAS 99)



Dobdr negatywnie zalezny od czestosci sprzyja rzadkim
allelom, zapobiegajgc ich eliminacji z populacji

Moze dziata¢ na skutek koewolucji gospodarza i pasozyta

«Q

G oporny na P
g oporny na p

Czestos¢ genotypu gospodarza

@

P
P
CzestosS¢ genotypu pasozyta
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F

Lissotriton Lissotriton vulgaris
montandoni

* Rozdziat 3-4 min lat temu
» (Czesto dochodzi do hybrydyzaciji, przeptyw genow gfownie od L.
vulgaris do L. montandoni



Geny MHC tatwo przenoszg
sie miedzy gatunkami
(introgresja)

Lvl

Sgsiadujgce populacje L.
vulgaris i L. montandoni majg
@ sporg frakcje wspolnych

e genéw (39./172), odlegte-
- bardzo rzadkie (3./75)
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Fig. 5 Genetic structure of Lissotriton vulgaris and Lissotriton montandoni populations in major histocompatibility complex II inferred
by Structure analysis for K = 10. Assignment of populations to particular clusters is shown on the map. The circles, squares and tri-
angles correspond to northern L. vulgaris, southern L. vulgaris and L. montandoni populations, respectively.
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ZaleznoSc od czestosci
sprzyja importowi
nowych alleli MHC

Z innych
gatunkow/populacji?



Dobdr apostatyczny (faworyzujgcy odstepcow): najczestsze
ofiary najszybciej spostrzegane przez drapieznika

Sojki ,zjadajg’ nawiecej
najczestszych ofiar
wirtualnych



Locus samoniezgodnosci u roslin

zapobiega

samozaptodnieniu
nawet w matych Y. P

populacjach wysoki 2 : .0
polimorfizm — rzadkie
allele nie sig tracone,
bo pyiki je noszace S S 53yt S

kietkujg na wiekszosci 7 A e

stupkow

Ryec. 3.14. Niezgodnos¢ pytku i znamienia stupka. Pylek rosliny rodzicielskiej o genotypie S8,

bedzie nieplodny lub plodny w zaleznosci od genotypu rosliny przyjmujacej pytek. U wigkszoici

gatunkow o takim systemie zahamowanie wzrostu tagiewki pytkowej ma miejsce w stupku. WZ
— woreczek zalazkowy (wg Heslop-Harrisona 1978, zmieniona)



Molekularne slady doboru — wymiatanie zmiennosci przez
dobor kierunkowy (pozytywny)

(A)
locus G6PD (18 kb) loci mikrosatelitarne
mutacje A~ Med (AC), (ATC), (CTT),

b :
_i i 7
Allele A- i Med’ POWOdUJa | 0 B/ 8 BR BEOENE=S
Wyzsza OdpornOSC na malarle T Fmictm‘ mictj‘ifato‘itivkcv]'nj * 4,28 kb 6,79Kkb 7,54 kb
W wyniku utrwf';_llenla B)
korzystnych mutacji w G6PD
doszto do wymiecenia

zmiennosci (selective sweep)

Zmiennosé alleli zwiazanych |
z Med i A~ jest znacznie
nizsza niz alleli zwiazanych

w tym regionie, 2 romaa foma G2P, ) 1 .
a niektore allele \ N\ -
mikrosatelitarne zostaty \ A 0
,podwiezione” (hitchhiking) S
do wysokiej czestosci 1 "4 l"‘l!. 20 g
: ‘I L O E
/ normalny allel poza Afryka

n()rmdhl\- allel w Afryce
- al](_] A~ (region subsaharyijski)

'63-}') - allel Med (region srodziemnomorski i Bliski Wschod)



aminokwas
Ala
Arg
Asn
Asp
Cys
Glu
Gln
Gly
His
lle
Leu
Lys
Met
Phe
Pro
Ser
Thr
Trp
Tyr
Val
STOP
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Alanine
Arginine
Asparagine
Aspartic acid
Cysteine
Glutamic acid
Glutamine
Glycine
Histidine
Isoleucine
Leucine
Lysine
Methiodine
Phenylalanine
Proline
Serine
Threonine
Tryptophan
Tyrosine

Valine

UAA, UAG, UGA

Kodon mRNA

GCA, GCC, GCG, GCU

AGA, AGG, CGA, CGC, CGG, CGU
AAC, AAU

GAC, GAU

UGC, UGU

GAA, GAG

CAA, CAG

GGA, GGC, GGG, GGU

CAC, CAU

AUA, AUC, AUU

UUA, UUG, CUA, CUC, CUG, CUU
AAA, AAG

AUG

UuC, UuU

CCA, CCC, CCG, CcCuU

AGC, AGU, UCA, UCC, UCG, UCU
ACA, ACC, ACG, ACU

UGG

UAC, UAU

GUA, GUC, GUG, GUU



Stosunek tempa podstawien
synonimowych do nie-
synomimowych (d./d,)

Dobdr

>1 Oczyszczajgcy (mutacje

niesynonimowe usuwane)
=1 Brak (m.n. neutralne)
<1 Pozytywny (m. n.

utrwalane)




Czas

Czas

= mutacje neutralne
# mutacje korzysine
x mutacje szkodliwe

MR sty P mad Wptyw doboru na
[ # genealogie genow:
Dobdr pozytywny
powoduje utrwalanie linii z
. mutacjg, eliminujgc inne
L
I Dobor oczyszczajacy
LALIB R eliminuje linie obcigzone
szkodliwymi mutacjami (X)
(C) Dnb:’)T r(’)wnt:vgia;'cqcy (D) Dobor n;zuyl :;L::a] acy ) ]
R e Dobdr réwnowazacy

utrzymuje linie alleliczne
przez dtugi czas, co
pozwala im na
gromadzenie duzej liczby
mutacji




Locus samoniezgodnosci u roslin

nawet w matych populacjach wysoki polimorfizm

Rzadkie allele zyskujg przewage, stad linie alleliczne utrzymywane
przez dtugi czas (polimorfizm transgatunkowy)

Apple S2

Qenotyp rodliny wytwarzajocej pylek

¢. 3.14. Niezgodnos¢ pylku i znamienia stupka. Pylek rosliny rodzicielskiej o genotypie S8,

zie nieplodny lub plodny w zaleznosci od genotypu roéliny przyjmujacej pytek. U wigkszosci

gatunkow o takim systemie zahamowani rostu fagiewki pytkowej ma miejsce w stupku. WZ
— woreczek zalazkowy (wg Heslop-Harrisona ieni

llllllllll
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Poziomy doboru



Poziomy doboru, charakteryzujgce sie
zroznicowanym przezywaniem/reprodukcjg i
dziedzicznoscia:

Gen
Osobnik
Grupa osobnikow?

Gatunek (i wyzsze taksony)



Przyktad ,samolubnych gendéw”: gent u
Mus musculus | M. domesticus

t+ - krotki ogon

tt - letalne

Meiotic drive (odchylenie mejotyczne - zaburzenie
segregacji w mejozie):.

Samce t+ produkujg 90-100% plemnikow t

Czestosc t — do 18%



o
®%
a@

o

Dwa poziomy doboru:
hipotetyczny gen AP podlega
pozytywne| selekcji na
poziomie genow, ale
negatywnej na poziomie
osobnikow (np. tutaj:
genotypy APAP |etalne)



Model odchylenia mejotycznego (meiotic drive) zwigzanego z

letalnoScig lub sterylnoscig homozygot

Genotyp: AA AA, AsAq Razem
Czestosci poczatkowe p? 2pq g2 1
Wspotczynnik selekcji 0 0 1

Dostosowanie: 1 1 0

Czestosci po doborze:  p? 2pq 0 1-g2

k — proporcja gamet A, produkowanych przez heterozygoty (>72)

0,=(2pak)/(1-g%)=(1-0)(2gk)/(1-0)(1+0)=2qk/(1+q)
Ag=d,-0=(29k-q(1+q))/(1+q)

Ag=0 gdy 29k-g(1+0q)=0
29k=q(1+q)
2k=1+q
g.=2k-1 [przy k=0.9, q,=0.8>>0.18 — prawdopodobnie
dobor takze przeciw heterozygotom]



4 ) Zaburzenia segregacji mejotycznej

; powodowanej przez gen SD (segregation
b 2* distorter) u Drosophila prowadzg do
Sd” = - “5d_ wytwarzania 95% plemnikéw SD u
Rsp® = = Rsp
heterozygot
N
meiosis

viable dead



Dlaczego czestos¢ SD tylko okoto 5%7?
-Zmniejszona ptodnosc
-Rekombinacja miedzy SD and Rsp'

-Supresja SD przez geny na innych loci (,parlament genow”)

Sd¥ o Sd - Saf o Sd o
Rsp® § Rsp' = Rsp' = Rsp= ¥

susceptible driving resistant  suicidal



Meska sterylnos¢ cytoplazmatyczna okrytozalgzkowych (okoto
10% gatunkow) jest powodowana przez geny wystepujgce na
chromosomie mitochondrialnym

(G (9
W W S
normal plant male-sterile plant

ORIl

pollen ovules more ovules



Dobér grupowy jest stabg sita ewolucyjna:

W warunakch naturalnych (inaczej niz w eksperymencie Wade’a)
osobnikow jest duzo wiecej niz populacji, rodzg sie i wymierajg duzo
szybciej niz populacje (powstajgce na skutek kolonizacji i wymierajgce)

Przeptyw genow (wyeliminowany w eksperymencie Wade’a)
przynoszacych korzysc¢ osobnikom kosztem grupy doprowadza do ich
szybkiego rozprzestrzenienia sie



Wiele zachowan spotecznych zwierzgt
mozna okresli¢ jako altruistyczne

Skrajnym przyktadem sa sterylne
kasty owadow spotecznych czy
kretoszczurow, ktore wychowujg
wytgcznie potomstwo krolowey,
osiggajgc zerowe dostosowanie



Ewolucyjne wyjasnienie zjawiska altruizmu polega na odpowiedzi
na pytanie, w jaki sposob gen wywotujgcy sktonnosci altruistyczne
rozprzestrzeni sie w populacji



AAA
AAE

AAAAAAA
AAAAAEE

EEEEEEE
EEEEEEE
EEEEEEE

migracje

A

v

Dobor grupowy jest stabg sitg
ewolucyjng, dlatego nie moze byc¢
uniwersalnym wyttumaczeniem
zachowan altruistycznych






Reguta Hamiltona: altruizm biologiczny bedzie
utrzymywany przez dobor naturalny, pod warunkiem ze:

rb-c>0

gdzie b, zysk osobnika otrzymujgcego pomoc, c, koszt
ponoszony przez altruiste, r, wspotczynnik
pokrewienstwa

Wspotczynnik pokrewienstwa r mierzy, o ile czesciej
gen altruisty bedzie obecny u osobnika otrzymujgcego
pomoc, w porownaniu do sredniej czestosci tego genu
w populacji

Np. rodzenstwo, potomstwo: r=0.5, rodznstwo
przyrodnie: r=0.25, kuzyni:r=0.125



Altruizm wzajemny i ewolucja wpoéipracy

Warunki konieczne dla ewolucji altruizmu wzajemnego

ekoszt altruizmu < zysk beneficjanta

erozpoznawanie indywidualne osobnikdw wchodzacych
w interakcje (lub stata struktura przestrzenna)

ewysokie prawdopodobienstwo wejscia w powtorne
Interakcje



Dobor na poziomie taksonow: miedzy gatunkami nie ma
przeptywu genow, jednak ich tempo narodzin (specjacji) i
wymierania jest duzo wolniejsze niz osobnikow



Zapylanie przez owady, przystosowane do poszczegolnych kwiatow,
sprzyja szybkiej specjacji (narodzin gatunkow); Liczba gatunkow
storczykow (19 500 gatunkow) jest znacznie wyzsza niz
spokrewnionych z nimi kosaccow (1750 gatunkow), posiadajgcych
prostsze kwiaty i zapylanych przez mniej wyspecjalizowane owady






Ewolucja historii zyciowych

W ewolucji historii zyciowych wazng role odgrywajg kompromisy
ewolucyfne, wynikajgce z ograniczonych zasobow i negatywnych
plejotropii miedzy cechami

Kompromisy uniemozliwiajg ewolucje ,,darwinowskich demonow ”



Teoria ewolucji historii zyciowych wyjasnia roznorodnosc¢
biologiczng dotyczaca takich cech jak wiek dojrzewania, rozmiary
ciata, dlugos¢ zycia

Jaki jest optymalny wiek dojrzewania?

Korzysci z wczesnego dojrzewania:
* Zmniejszenie smiertelnosci przed osiggnieciem dojrzatosci

* krotszy czas generacii

Koszty zwigzane z wczesnym dojrzewaniem:
* mMniejsza masa przy rozrodzie
* mniejsza rozrodczosc

 gorsza jakosc potomstwa



Model optymalnego wieku przy dojrzewaniu

rozrodczoscé

wiek

Age (x)

Fig. 13.2 Optimization of age
and size at maturity in
Koztowski’s model. The curve in
the groundplane relates the
probability (/) to survive until
age x. The curve in the backplane
relates the potential fecundity f,
to the age of maturity o (switch
from growth to reproduction).
Expected lifetime reproduction
for three different ages at
maturity, o, &, and a,,, is
represented by the three solids.
The switch from growth to
reproduction at age o, yields a
higher lifetime reproduction than
at o, or o,. Thus, there is an
intermediate optimal o.

,Mate organizmy zwykle nie sg mate dlatego, ze poprawia
to ich rozrodczosc lub przezywanie. Sg mate dlatego, ze
aby urosngc, trzeba czasu. Przy wysokiej smiertelnosci,
zwrot inwestycji we wzrost w postaci wyzszej rozrodczosci
nigdy nie nastgpi” (J. Koztowski 1992)



Ewolucja historii zycia u gupika (Reznick i wsp. 1990): 11 lat po
przenienieniu do strumienia o zmniejszonym drapieznictwie

Table 8.2 Divergence of guppy life histories after manipulations

Life history trait Control Introduction
(cichlid) (killifish)

Male age at maturity (days) 48.5 582

Male weight at maturity (mg wet) 67.5 76.1

Female age at first birth (days) 85.7 92.3

Female weight at first birth (mg wet) 161.5 185.6

Size of first litter 4.5 3.3

Oftspring weight (mg dry) litter 1 0.87 0.95

Offspring weight (mg dry) litter 2 0.90 1,02




Wysoka smiertelnosc¢ dorostych powoduje ewolucje w kierunku
wczesniejszego dojrzewania i intensywniejszej reprodukcji we
wczesnym okresie zycia



Dtugosc zycia jest ograniczona m.in. przez kompromis
miedzy biezgcg inwestycjg w reprodukcje a dtugowiecznoscig

Vp=10.46 — e(1-23F-3.67)

12~

Reduced

10 Control

Enlarged

Residual reproductive value (Vp)

Parental effort : flight hours/day (F)

Fig. 13.8 Kestrel residual reproductive value plotted as a function of their parental effort
(hours of flight per day). (From Daan et al., 1990a.)

Pustutki, ktorym powiekszono/zmniejszono legi zyty krocej/dtuzej



Tempo smiertelnosSci:

Wewnetrzne: determinowane przez tempo starzenia sie, czyli
pogarszanie sie sprawnosci procesow biochemicznych i fizjologicznych

Zewnetrzne: determinowane przez srodowisko (pasozyty, drapiezniki,
pogoda)

Protected

Survival

Wild

Age



Te 0 r-l e Figure 1 Evolutionary theories of againg. a b
a, Extrinsic mortality in wild ervironments occurs

to an extent that senescence-associatad Protected .
Selection

. mortality is rare, undermining any idea that ganes ahadow
StaI’ZG n |a specifically for ageing have evolved. b, The
‘selection shadow’ at older ages may permit an
accumulation of late-acting deleterious mutations
(mutation-accumulation theory). ¢, Plalofropic
genes that benafit organisms early in life wil
be favourad by selection even If thay have
bar effects at later ages (pleiotropy theary).
d, Selection pressura to Invest metabolic
resources n somatic maintenance and repalr is
limited; all that is required is to kesp the
organism insound condition for as long as it
might survive in the wild idisposable-soma
theary).

Survival

Survival

Age

Survival
Survival

=

Good Bad

Age Age

a. Ze wzgledu na zewnetrzng smiertelnos¢ prawdopodobienstwo przezycia
maleje z wiekiem, dlatego ,wartosc¢ reprodukcyjna” mtodszych osobnikow jest
wieksza

b. Cien doboru: dobdér naturalny przeciwko szkodliwym mutacjom w starszym
wieku jest bardzo staby

c. Pleiotropia: dobor naturalny powinien utrwala¢ mutacje, ktore podnoszg
dostosowanie w mtodym wieku nawet, jezeli powodujg one negatywne skutki
(starzenie) w starszym wieku

d. ,Jednorazowa soma”: mechanizmy naprawy sg kosztowne, lepiej przeznaczyc¢
zasoby na intensywng reprodukcje w mtodszym wieku (jedna z mozliwych
przyczyn negatywnej pleiotropii)



Eksperymentalne testy teorii starzenia

ezmniejszanie zewnetrznej smiertelnosci lub opoznianie
reprodukcji (=zwiekszanie wartosci reprodukcyjnej osobnikow
starszych) prowadzi do zwiekszenia dtugosci zycia

srOwnoczesnie nastepuje spadek ptodnosci, potwierdzajgc
znaczenie kompromisu ptodnosc¢/dtugosc zycia



Ewolucja plastycznosci fenotypowej

Plastycznosc¢ fenotypowa: zdolnos¢ organizmu do reakcji (w formie
zmiany formy, zachowania, aktywnosci itp.) na zmiany srodowiskowe

Plastycznosc¢ fenotypowa powinna ewoluowac gdy:
 Srodowisko silnie wptywa na dostosowanie

« zmiany srodowiska sg przewidywalne

Przyktady przystosowawczej plastycznosci:

 ograniczenie kaloryczne prowadzgce do wydtuzenia zycia u
ssakow: inwestycja w przetrwanie somy kosztem reprodukcji jako
reakcja na brak mozliwosci wydania potomstwa?

« zmniejszenie aktywnosci w obecnosci drapieznika

polifenizm — wyksztatcanie alternatywnych fenotypow w odpowiedzi
na bodziec srodowiskowy lub wewnetrzny



Alternatywne formy samcodw u roztoczy
z rodziny rozkruszkowatych

1mm




Colony size, but not density, affects survival and mating success
of alternative male reproductive tactics in a polyphenic mite,
Rhizoglyphus echinopus

60 A

50 A

Proportion of males

20

10

40 -

30 ~

4 6 8 10 12 18

W % Fighter
% Scrambler

Colony size

Fig. 1 The effect of colony size on the proportions of fighter and
scrambler males that emerged in each colony

Jacek Radwan - Aleksandra Lukasiewicz -
Mateusz Twardawa

Behav Ecol Sociobiol (2014) 68:1921-1928
DOI 10.1007/s00265-014-1787-7
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Fig. 2 The effect of colony size on fighters’ a survival and b mating
success relative to scramblers. Error bars denote+SE
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Supresja formy walczgcej
przez feromony
wskazujgce na wielkosc¢
populaci
przystosowawcza



Ewolucja sposobow rozrodu

Rozrod ptciowy jest Scisle
zZwigzany z rekombinac/g:
niezalezng segregacjg cech
na roznych chromosomach i
crossing-over



Rozréd piciowy wigze sie z kosztami:

« Koniecznosc znalezienia partnera

* Mniejsza wydajnos¢ mejozy (10-100h) niz mitozy (0.25-4h)

* Rozbijanie korzystnych kombinaciji alleli

» Koszt produkcji samcow (=rozcienczania genomu, koszt
anizogamii)

* Rozprzestrzenianie sie samolubnych elementow genetycznych
(np. SD)

Mimo to jest powszechny:

~0.1% gatunkow zwierzat (Vrijenhoek 1998) i <1%
okrytozalgzkowych (Asker and Jerling 1992; Whitton et al. 2008)
rozmnaza sie wytacznie bezptciowo



Hickley i Rose 1988: Rozrdd ptciowy mogt poczgtkowo byé
sposobem na rozprzestrzenianie sie samolubnego DNA:
obnizajgc dostosowanie gospodarza, moze sie
rozprzestrzeniac tylko wowczas, gdy moze ,infekowac” wielu

gospodarzy
O o1 O
Plazmid F u E. coli koduje [ Cﬁ O ]

,pilus” stuzacy do
przekazywania plazmidu |
iInnym komorkom




Rozrod ptciowy umozliwia rozprzestrzenianie samolubnych
elementéw genetycznych (SEG; przyktad : allel t w locus T
myszy, SD u Drosophila)

Przy braku rozrodu ptciowego, los SEG jest sprzezony z
losem jego nosiciela — mniejsza liczba potomstwa,
noszgcego SEG, nie jest kompensowana wyzszym tempem
przekazywania go do zygot



Zdecydowana wiekszoSc partenogenetycznych eukariontow
Jest ewolucyjnie mfoda

Rycina 17.16 (A) Mniszek lekarski (Taraxacum
officinale) rozmnaza si¢ wylacznie bezplciowo,
w drodze apomiksji. Obecnos¢ jaskrawego
kwiatu, ktérego ewolucyjna funkcija byto
przywabianie owadéw zapylajacych, sugeruje
niedawna zmiang¢ sposobu rozmnazania

na bezplciowy. Przemawia za tym takze fakt,
ze niektére gatunki tego rodzaju rozmnazaja
si¢ plciowo. (B) Wrotki z rzedu Bdelloidea.
Partenogeneza utrzymala si¢ w tej grupie
przez bardzo dlugi czas, co jest wyjatkiem
wérod zwierzat wielokomérkowych

(fot. A © Janusz Kupryjanowicz;

fot. B © Eric V. Gravé)

(A) (B)

Wrotki z rzedu
Bdelloidea stanowig
jeden z nielicznych
wyjgtkow (>40min lat
bez rozrodu pfciowego)



Massive Horizontal Gene Transfer in Bdelloid Rotifers
Eugene A. Gladyshev et al.
Science 320, 1210 (2008);
DOI: 10.1126/science.1156407
AVAAAS

Bdelloidea majg ok. 360 gatunkow
Sg odporne na catkowite odwodnienie

Majg wyjatkowg zdolnosc¢ do naprawy DNA, ktore
ulega zniszczeniu w czasie odwodnienia

Zespot Meselsona odkryt, ze w okolicach
telomeréw majg mnostwo gendw bakterii, grzybow
a nawet roslin! Kompensuje to brak rozrodu
ptciowego?



Rekombinacja na drodze rozrodu ptciowego moze przyspieszac
adaptacje do zmieniajgcego sie srodowiska

Populaga 1: duza, partenogenetycena Populacja 2: duza, ploiowa

< 4

Hipoteza ta ttumaczy krotszy czas trwania linii
partenogenetycznych, ktére mogg nie zdgzyc¢ przystosowac sie
do nowego srodowiska;

Na krétszg mete zmiany srodowiska nie sg wystarczajaco
czeste, aby dawac przewage rekombinacji; przeciwnie, moze
ona rozbija¢ korzystne kombinacje genow



Pte¢ definiujemy ze wzgledu na rodzaj gamet

Jak wyewoluowata anizogamia?

1) Sposdb na powstrzymanie samolubnych organelli

2) Zalezny od czestosci dobor rozrywajacy



Scenariusz ewolucji
jednoptciowego
dziedziczenia
mitochondriow

Samolubne
mitochondria
(szare) namnazajg
Sie szybciej, ale
kosztem
efektywnosci
metabolicznej.
Modyfikator, ktory
niszczy obce
organelle
rozprzestrzeni sie,
bo bedzie w
organizmie o
efektywniejszym
metabolizmie



U izogamicznego Chlamydomonas po fuzji
haploidalnych komorek, z ktorych kazda zawiera
organelle, mitochondria z pochodzace z jednej z
komorek niszczg mitochondria drugiej przy pomocy
enzymow restrykcyjnych; to samo dotyczy
chloroplastow.

Anizogamia zapewnia jednoptciowe dziedziczenie
organelli | zapobiega rozprzestrzenianiu sie
samolubnych genow mitochondrialnych

Organizmy pfciowe, u ktorych nie nastepuje fuzja
cytoplazmy, nie wykazujg anizogamii i majg wiecej
,Lypow kojarzeniowych” (niektére orzeski,
podstawczaki)

U gatunkoéw, u ktorych fuzja nastepuje miedzy klonami
(workowce, sluzowce), mitochondria sg dziedziczone
po obu rodzicach



—
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Hipotetyczny scenariusz
ewolucji anizogamii na
drodze doboru
rozrywajgcego (Parkeri in.
1992)

1) Mutant produkujgcy wiele

2)

matych gamet utworzy
wiecej, ale mniejszych
zygot; dobor bedzie
sprzyjat zaptadnianiu
wiekszych gamet

W populacji, w ktorej
przewazajg osobniki
produkujgce duzo matych
gamet dobor zalezny od
czestosSci faworyzuje
osobniki produkujgce duze
gamety



Koszt anizogamii (koszt produkcji samcow) = koszt ‘rozcienczania
genomu’ (samica ptciowa produkuje nosicieli %2 swych genow)

Rozmnazanie bezplciowe (allel s) Rozmmnazanie plciowe (allel 5)
ssAABb 55AaBb  55AaBB
Q |

&3 i
G536 5586 5353 05%  Shk bhdh (mavmvodemaicn

potomkow samicy rozmnazajacej

sgﬂjﬂﬁh SSAABBv SSAMBE sie plciowo jest rowna zaledwie
5Saahb, E}C_ ' polowie liczby potomkow samicy
partenogenetycznej.

Rycina 17.18 Koszt rozmnazania plciowego. Nizsze dostosowanie allelu 5, wywolujgcego rozmnazanie plciowe,
w porownaniu do s, kodujacego rozmnazanie bezplciowe. Kolka przedstawiaja samice, kwadraty — samce.

Oba typy samic w polimorficznej populacji wytwarzaja czworo potomkdéw rownie dobrze przystosowanych
do drodowiska, ale z powodu wytwarzania samcow czestosSE S gwaltownie zmniejsza si¢, od 2/3 w pierwszym
pokoleniu do 1/3 w trzecim pokoleniu. Jednak czestos¢ allelu S moglaby wzrosna¢ na skutek zmian
srodowiskowych, dajacych przewage selekcyjng zrekombinowanym genotypom, takim jak aabb



Rozrod ptciowy moze umozliwia€ tworzenie
nowych kombinacji genow dajgcych opornosc¢
na szybko ewoluujgce pasozyty (Hipoteza
Czerwonej Krélowe)j)




W liniach obojnaczego nicienia Coenorhabditis elegans
koewloluujgcego z pasozytniczg bakterig Serratia marcescens
zwiekszata sie czestosC kojarzen z innymi osobnikami

Running with the Red Queen: Host-Parasite Coevolution Selects for
Biparental Sex

Levi T. Morran, et al.

Science 333, 216 (2011);

DOI: 10.1126/science.1206360




Dryf genetyczny dziata w populacjach o
skonczonej liczebnosci, powodujgc losowe
zmiany czestosci allel



Np. z populacji o czestoSciach alleli A, i A, rownych p=0.6 i
q=0.4 nastepnej generacji dajg poczgtek 2 losowe osobniki

P=p*=0.129

P=4p3q=0.3456

P=6p202=0.3456

Osobniki te zostang
utworzone z 4 gamet: A, P=4pg3= 0.1563

P=0+*=0.0256




Frequency of wild-type allele
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Dryf genetyczny w populacjach trojszyka (Tribolium
castaneum); w jednej z matych populacji doszto do
utrwalenia szkodliwego allelu zwigzanego z czarnym
ubarwieniem (Falconer and Mackay 1996)



Znaczna wiekszosc
genomowego DNA eukariota
nie wydaje sie petnic zadnej
funkcji: okresla sie je jako
Smieciowe DNA

,Smieciowe” DNA gromadzi
sie szybcie] w populacjach
mniejszych, narazonych na
dziatanie dryfu genetycznego;

Niebieskie symbole: Prokaryota;
Zrodto: Lynch i Connery 2003



,<Zapadka Muellera” w populacji partenogenetcznej o
ograniczonej liczebnosci prowadzi do gromadzenia
sie szkodliwych mutacji na skutek dryfu genetycznego

CON %T‘

W populacji ptciowej rekombinacja
odtwarza nieobcigzone genotypy,
pozostawiajgce najwiece;
potomstwa — zapadka nie dziata

— w—
— «—



Rekombinacja moze dawac przewage nawet przy braku
dryfu, o ile szkodliwe efekty mutacji dziatajg synergistycznie

(Kondrashov 1988)
‘ ' ‘
\4 N T~
W populacji piciowej rekombinacja
produkuje genotypy obcigzone wieloma
mutacjami; o ile oddziatujg one
Synergistycznie, sg szybciej eliminowane

przez dobor, niz gdyby wystepowaty
oddzielnie

‘/



Mumber of double mutants

ol 3 L

045 03 045 O 045 03 045

Recombination Recombination
favourad disfavourad

Deviation from independent fitness effects

Dotychczasowe wyniki wskazujg, ze synergizm szkodliwych
mutacji nie jest powszechny



Dobér w tle (background selection):
usuwanie szkodliwych mutacji, prowadzace
do zmniejszenia zmiennosci w sprzezonych
loci; przeciwienstwo wymiatania zmiennosci
przez dobor (selective sweep), ktore
Zmniejsza zmiennosC W regionie genomu
przez utrwalanie korzystnych mutacji



Dobor w tle a korzysci z rekombinac;i

W populacji partenogenetycznej
korzystne mutacje mogg byc¢
uwiezione w niekorzystnym
otoczeniu mutacji szkodliwych

|

Rekombinacja uwalnia korzystne
mutacje z niekorzystnego tfa,
utatwiajgc ich utrwalenie sie w
populacji



Koszty | korzysci z rekombinacji

Koniecznosc¢ znalezienia
partnera

Mniejsza wydajnosc mejozy
(10-100h) niz mitozy (0.25-4h)
Rozbijanie korzystnych
kombinacji alleli

Koszt produkcji samcow
(=rozcienczania genomu, koszt
anizogamii)
Rozprzestrzenianie sie
samolubnych elementow
genetycznych (np. SD)

Tworzenie korzystnych
kombinacji alleli w ré6znych loci
(nowe adaptacje, ucieczka
przed pasozytnictwem)

Zapobieganie zapadce Mullera
(przy skonczonej wielkosci
populacii)

Oczyszczanie populacji ze
szkodliwych mutacji (pod
warunkiem ich synergizmu)

Ucieczka ze szkodliwego tta



Dobdr ptciowy powstaje z
powodu konkurenciji o
partnera ptciowego,
kopulacje lub o dostep do
gamet ptci przeciwnej



Samce produkujg ,nadmierng”
liczbe gamet

U samcow D. melanogaster, w
przeciwienstwie do samic,
sukces reprodukcyjny rosnie z
liczbg kopulacji (Bateman 1948)

Zasada Batemana: dobor
ptciowy dziata silniej na ptec, u
ktdrej nachylenie krzywej regresiji
sukcesu reprodukcyjnego na
liczbe partnerow jest wyzsze



Dob6r wewnatrzpiciowy prowadzi do
wyksztatcenia cech epigamicznych przydatnych w
konkurencji miedzy samcami o samice

Dobo6r miedzypiciowy prowadzi do wyksztatcenia
U samcow cech epigamicznych czynigcych je
atrakcyjnymi dla samic



Dobor ptciowy prowadzi do rozbudowy cech
epigamicznych do momentu, kiedy korzysci
wynikajgce ze zwiekszonego sukcesu
reprodukcyjnego zostang zrownowazone przez
straty zwigzane ze zmniejszong przezywalnoscig

Dlaczego samice wykazujg preferencje?



Darwin/Fisher: samice kojarzgce sie z takimi
samcami bedg miaty ,atrakcyjnych synow”,
ktorzy przekazg ich geny do nastepnych
generacji

Zahavi: obecnosc takich cech swiadczy o
wysokiej ,jakosci” samcow — np. posiadania
,2dobrych genow” lub innych zasobow
przynoszgcych samicom bezposrednie korzysci

»2Zasada uposledzenia”: aby cecha byt
uczciwym sygnatem jakosci, musi byC kosztowna



Muchotoéwka zatobna Ficedula hypoleuca

Samce dokarmiane Spiewaty wiecej: cecha epigamiczna
moze Swiadczy¢ o jakoSci zasobow posiadanych przez
samca, a samice preferujgce najlepszych Spiewakow
mogg odnosic korzysci niegenetyczne



Petrie (1994): potomstwo
samcow o wiekszej ilosci
oczek lepiej przezywa okres
mtodociany w warunkach
potnaturalnych

Meta-analiza Prokop i wsp.
(2012, Evolution): cechy
epigamiczne nie sg istotnie
skorelowane z komponentami
dostosowania potomstwa
(dane dla 54 gatunkdw),
natomiast przewidujg
atrakcyjnosc ptciowg synow



Walka samcow rozkuszka hiacyntowego
Rhizoglypus robini



Dobdr ptciowy redukuje koszty rozrodu ptciowego? Agrawal, A, 2001, Siller,
S. 2001; Nature 411, 689-695.

Mutacje obnizajgce sukces

reprodukcyjny samcow redukujg
ptodnosC samic

Dobor ptciowy usuwa mutacje

Populacje reprodukujace sie ptciowo
ptodniejsze mniej obcigzone
mutacjami od partenogenetycznych

= redukcja kosztu rozrodu ptciowego



mutacje indukowane promieniamiy
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Ewolucja proporcji ptci

Wyjasnienie powszechnosci liczbowego stosunku pfci
wynoszgcego 1:1 zaproponowane przez Fishera (1930) opierato
sie na zaleznosci sukcesu reprodukcyjnego ptci od czestosci

Zatézmy: proporcja samcow=0,25 (1:3)
kazda samica wydaje 4 potomkow
Wowczas: przecietny samiec ma 3*4=12 dzieci > 4
przecietna samica: 3*4 + 1*12 wnukow

Samica - mutant, wytwarzajgca 0,5 samcow: 2*4 + 2*12 = 36 wnukow



Teoria podziatu zasobow miedzy picie

« Kompromis miedzy inwestycjg w funkcje meskie i zenskie
wynika z ograniczen zasobow i ,konstrukcyjnych”

* Organy i cechy, ktoére stuzg obu ptciom réwnoczesnie (np.
kwiaty) ograniczajg kompromis i sprzyjajg obuptciowosci



Samopltodnos¢ czy obcoptodnosc¢?

Wzrost homozygotycznosci na skutek samozaptodnienia (lub
krzyzowania wsobnego) prowadzi do ujawnienia sie skutkow
Szkodliwych, recesywnych mutacji w postac depresji wsobnej

Allele samoniezgodnoSci u roslin i mechanizmy unikania
kojarzen wsobnych zwierzgt zapobiegajg negatywnym skutkom
Inbredu



Choc¢ samopylnos¢ moze skutkowac
depresjg wsobng, inbred eksponuje
Szkodliwe mutacje i pozwala oczysSc¢ z nich
genom



Negatywne skutki samozaptodnienia

-Depresja wsobna

Korzysci z samozaptodnienia

-Oszczednosc¢ zasobow, ktore roslina obcopylna wydatkuje
na kwiaty i pytek

-Pewnosc¢ zaptodnienia



Specjacja



Gatunek (biologiczny) wg. Ernsta Mayra: izolowana rozrodczo
pula genowa

Pula genowa: suma wszystkich gendéw gatunku/populac;ji

Specjacja; proces roznicowanie sie pul genowych, prowadzgcy
do izolacji rozrodczej umozliwiajacej gatunkom niezalezng
ewolucje

Bariera prezygotyczna: zapobiega powstawaniu potomstwa
mieszancowego, np. poprzez unikanie kojarzen
miedzygatunkowych

Bariera postzygotyczna: letalnosc¢ lub sterylnos¢ mieszancow
(lub ich obnizona ptodnosc¢/przezywalnosc)

Specjacja allopatryczna: roznicowanie pul genowych populacii
Izolowanych geograficznie (allopatrycznych)

Specjacja sympatryczna: réznicowanie pul genowych populacji
wystepujgcych na tym samym obszarze (sympatrycznych)



Przykiady wskazujgce na duze znaczenie specjacji
allopatrycznej

*1/3 z 20tys gatunkow ryb przypada na gatunki
stodkowodne, stanowigce niewielki odsetek
powierzchni wod ziemi



Przykiady wskazujgce na duze znaczenie specjacji
allopatrycznej

*1/3 z 20tys gatunkow ryb przypada na gatunki
stodkowodne, stanowigce niewielki odsetek
powierzchni wod ziemi

*Bogata flora i fauna wysp, np. liczba gatunkow
swierszczy /powierzchnie na Wyspach Hawajskich
>tysigckrotnie wieksza niz w Ameryce Potnocnej



Mechanizmy specjacji sympatrycznej

*Dobor rozrywajgcy prowadzgcy do zroéznicowania pul
genowych w obrebie mikrosiedlisk

*Specjacja skokowa, np. na drodze poliploidyzacji



Specjacja sympatryczna poprzez dobor rozrywajacy

Dobdr rozrywajgcy wynikajgcy ze specjalizacji do
uzytkowania réznych mikrosiedlisk

l

Kojarzenia gtownie w obrebie mikrosiedlisk prowadzi do
roznicowanie pol genowych

|

Powstanie izolacji rozrodczej



W Am. Pin. w pieciu jeziorach
wystepujg dwie izolowane rozrodczo
formy ciernika:

« Limnetyczny, zywigcy sie
planktonem

« Bentyczny, zjadajgcy wieksze
ofiary w strefie przybrzeznej

Analiza DNA wykazata, ze kazde z jezior byto kolonizowane niezalezne
po okresie zlodowacen (ca 10 tys. lat temu), a gatunki w tym samym
jeziorze sg ze sobg blizej spokrewnione niz do podobnych form w
Innych jeziorach: podobna specjacja ekologiczna wyewoluowata
wielokrotnie

Cierniki wykazujg preferencje ptciowe w stosunku do tej samej formy
(nawet z innego jeziora)



Specjacja sympatryczna
poprzez poliploidyzacje

Poliploidy izolowane od formy
wyjsciowej, bo mieszance (np.
triploidy) bezptodne

*Prawdopodobnie bardzo istotna
u roslin: 30% gatunkow
okrytozalgzkowych to poliploidy
(w wiekszosci allopoliploidy),
wsrod traw nawet 70%

()

gutunek diploidalny
A gamety

i

bezptodny
mieszaniec

f

/arunek diploidalny
B

wytwarza nieduzq liczbg
gamet niezredukowanych

ktdre mogq sie fqczyc
aby utworzyé ptodnego
amfidiploida /

Rys. 228. Schemat ilustrujgcy powstawanie gamet diploidalnych w mieszancu bez-
plodnym i tworzenie sie zygot amfidiploidalnych. Wediug Snydera, zmienione



Mechanizmy powstawania izolacji rozrodcze;

* Allopoliploidyzacja powodujaca niezdolnos¢ do krzyzowania sie z
gatunkami macierzystymi

* Dobdr i/lub dryf w oddzielonych przestrzenie populacjach moze
prowadzi¢ do powstania niedopasowania genetycznego

* Dobor ptciowy moze prowadzi¢ do szybkiej ewolucji cech
epigamicznych samcow i preferencji samic, prowadzgc do izolacji pre-
zygotycznej

» Antagonistyczna koewolucja miedzy genami o ekspresji zaleznej od
ptci (tzw. konflikt miedzyptciowy) powoduje szybkg ewolucje cech
zwigzanych z reprodukcja

» Pasozyty wewnagtrzkomorkowe mogg powodowac izolacje rozrodczg

* \Wzmocnienie izolacji prezygotycznej izolacji rozrodczej przy wtornym
kontakcie populacji, u ktorych wyksztatcita sie izolacja post-zygotyczna



Jak mogg powstac
geny izolujgce Nowe $srodowisko

spokrewnione

gatunki X1Y?
Mutacja Ay, poczgtkowo

rzadka i wylgcznie w
heterozygotach

/
.

|zolacja nie moze wynikac z

letalnosci/niskiego dostosowania Wt axax AYAY
mieszancowych genotypow w tym

jednym locus, bo allel Ay nie mogtby

sie rozprzestrzenic w populac;ji Y, AXAy

poniewaz na poczatku bytby rzadki i
wystepowat wytgcznie w
heterozygotach!



Jak mogg powstac
geny izolujace AaAa

spokrewnione BaBa
gatunki X1Y?
Alell Ax daje przewage Alell By daje przewage
populacji X / populacji Y
AXAX AaAa
Ro6zne |Srodowiska

Do powstania barier

postzygotycznych (np. w AxAa

allopatrii) muszg sie przyczyniaé BaBy

interakcje miedzy genami roznych

gatunkow (niezgodnosci Dostosowanie mieszarica
Dobzhanskyego-Mullera) obnizone z powodu

Interakcji Ax i By



*Dobor ptciowy moze prowadzi¢ do szybkiej ewolucji cech
epigamicznych samcow i preferencji samic, prowadzgc do izolacji pre-
zygotyczne,).

Niektore gatunki Cichlidae z
Jezior afrykanskich sg bardzo
mtode (nawet 200 tys. lat),
co umozliwia Sledzenie
wczesnych stadiow specjacji

Samice pyszczakow z
Jjeziora Malawi preferujg
samce z wtasnego gatunku
mimo, ze niewiele roznig sie
od gatunkow allopatrycznych



Wokalizacje niektorych populacji
zawierajg dodatkowe ,mlasniecie”

/

Populacje zab Physalemus petersi roznig sie gtosami
godowymi. Samice preferujg gtosy z wtasnych populacji.

Przeptyw genow miedzy populacjami oddzielonymi podobng
odlegtoscig jest 30 razy mniejszy, gdy roznig sie gtosami
godowymi



Tempo specjacji jest wyzsze u siostrzanych grup
ptakow, w ktorych dobor ptciowy jest silniejszy



Antagonistyczna koewolucja miedzy genami o ekspresiji zaleznej od
ptci (tzw. konflikt miedzyptciowy) powoduje szybkg ewolucje cech
zwigzanych z reprodukcjg (Rice 1988)

Adaptacja &
4 Nowy allel )
korzystny dla &
Samce D. melanogaster przekazujq szkodzacy ?
samicom plyny nasienne ktére: utrwala sie w
: .. .. locus-1
«Zwiekszajg ich sukces w konkurenc;ji /v\ / \
plemnikow _
Dostosowanie Dostosowanie
*Op0zniajg kopulacje samic z innymi Q rosnie 2 rosnie
samcami
. " . L AN /
Zwigkszajg inwestycje samic w jaja " Nowyallel )
-Skracajg dlugos$¢ zycia samic Znoszgcy dziatanie
produktu locus-1
utrwala sie w
Geny kodujace ptyny nasienne \_locus-2
ewoluuja znacznie szybciej niz Kontradaptacja @

reszta genomu



Antagonistyczna koewolucja miedzy genami o ekspresiji zaleznej od
ptci (tzw. konflikt miedzyptciowy) powoduje szybkg ewolucje cech
zwigzanych z reprodukcjg (Rice 1988)

Adaptacja &
4 Nowy allel )
korzystny dla &
Samce D. melanogaster przekazujq szkodzacy ?
samicom plyny nasienne ktére: utrwala sie w
. o . locus-3
«Zwiekszajg ich sukces w konkurenc;ji /v\ / \
plemnikow _
Dostosowanie Dostosowanie
*Op0zniajg kopulacje samic z innymi Q rosnie 4 rosnie
samcami
. " . L AN /
Zwiekszajg inwestycje samic w jaja " Nowyallel )
-Skracajg dlugos$¢ zycia samic Znoszgcy dziatanie
produktu locus-3
utrwala sie w
Geny kodujace ptyny nasienne \_locus4
ewoluuja znacznie szybciej niz Kontradaptacja ¢

reszta genomu



Monogamia usuwa konflikt miedzyptciowy
sprawiajgc, ze interesy samcow i samic sg
tozsame

Po 35 generacjach:

«Samce z linii monogamicznych (M)
przegrywaty konkurencje o zaptodnienie z
samcami z linii poligamicznych

*Samice przebywajgce z samcami M zyty
dtuzej

*Samice M byly bardziej wrazliwe na
szkodliwe dziatanie samcéw P — dowod na
koewolucje

(Holland i Rice 1999)



Geny biatek ptynow nasiennych samcow Drosophila
ewoluujg szybciej, niz biatka niezwigzane z rozrodem
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Bakterie Wolbachia
wyksztatcity w trakcie
ewolucji szereg sposobow
zwiekszenia udziatu w
rozrodzie samic, za pomoca
ktorych przenoszg sie do
nastepnych generacii:

«zabijanie samcow, ktore
mogtyby konkurowac z
samicami o pokarm (np.
Acrea encedon)

«Zmiana ptci gospodarza (np.
kulanki Armadillum vulgare)

«Zabijanie przez plemniki
niezakazonych jaj
(niezgodnosc
cytoplazmatyczna), np.
Drosophila, Nasonia



Niezgodnosc¢ cytoplazmatyczne powodowana przez

Wolbachie

JEDNOKIERUNKOWA NIEZGODNOSC CYTOPLAZMATYCZNA
Zakazony zywiciel
,{ | g I 9 ®
Antytoksyna _ Antytoksyna Toksyna Toksyna
PLODNE PLODNE PLODNE BEZPLODNE
DWUKIERUNKOWA NIEZGODNOSC CYTOPLAZMATYCZNA
[ r Antytoksyna A ‘ - Antytoksyna B
' nie neutralizuje . nie neut'rallzuje
A k A‘ Toksyna B e A ksyna B Tok A S it
ntytoksyna A oksyna B\ nasieniu ntytoksyna B oksyna A W nasieniu
| S toksyny B, wiec |~ S5 t0_ksyny A,
nie dochodzi wige potohm(sjtv.vo
do wydania nie przychodzi
BEZPLODNE koIS, BEZPLODNE na $wiat.




Czy 2 szczepy Wolbachii moga i ol
powodowac obustronng ;]
niekompatybilnosc i izolacje” $ o)

2 g
Nasonia giraulti I Nasonia longicornis o
normalnie izolowane rozrodczo, po 52 >
potraktowaniu antybiotykiem — wydawaty 3

2 [+]

ptodne potomstwo (Werren i wsp. 2001, B iy
Nature 409:707-9) e Al sl s e s

g e mean number = s of Fy progany. G and L denate N gimoitiand W ingiconis
rspo cvaly.



Wzmocnienie prezygotycznej izolacji rozrodczej przy wtornym
kontakcie populacji, u ktorych wyksztatcita sie izolacja post-
zygotyczna

Tabela 6.1. Porownanie srednich wartosci wspolczynnikow izolacji

rozrodczej u allopatrycznych i sympatrycznych gatunkow Drosophila

(wg Coyna i Orra 1989). Pary wspolczynnikow statystycznie istotnie
roznych zaznaczono ramkami

Gatunki allopatryczne sympatryczne

Izolacja prezygotyczna 0,21 0,63

Izolacja postzygotyczna 0,35 0,34




Dowod na wzmocnienie: samice Hyla cinerea z populacji
sympatrycznych wybierajg samce obcego gatunku H. gratiosa
rzadziej, niz samice z populacji allopatrycznych



Mikroewolucja - procesy zachodzgce w obrebie gatunku

Makroewolucja - ,ewolucja powyzej poziomu gatunku”: historia
pochodzenia, wymierania i roznicowania sie wyzszych taksonow, ewolucja
znacznych zmian fenotypowych lub powstawania cech
charakterystycznych dla wyzszych taksonow

Prawidtowosci ,makroewolucyjne” ujawniajg sie w trakcie badan
paleontologicznych lub analiz z zakresu filogenetyki porownawczej,
jednak mozna je wyjasni¢ za pomocg procesow genetycznych |
ekologicznych, ktére mogg byc¢ badane u zyjgcych organizmow (w skali
mikroewolucyjnej).



lle czasu potrzeba na powstanie gatunku?

w Erze Kenozoicznej podwojenie liczby gatunkéw Muroidea (myszy i szczury)
i weze wiasciwe (Colubridae) nastepowato w ciggu 1,98 (Muroidea) i 1,24
(Colubridae) miliona lat — specjacja co 2 min lat

Tempo ewolucji cech jest zréznicowane: czesto po okresach szybkiej ewolucii
nastepuje okres zastoju (cho¢ ,zastd]” moze by¢ pozorny)



Eldredge i Gould (1972): hipoteza rownowagi przerywanej (punctuated
equilibira)

*Obserwacja: wsrod skamieniatosci czesto przez dtugi czas nie obserwuje sie
zmian morfologicznych, a okresy zastoju sg przerywanie stosunkowo
szybkim pojawianiem sie nowych form, bez ,ogniw posrednich”

*Proponowane wyjasnienie: gatunki przez wiekszoS¢ czasu sg w
rownowadze ze srodowiskiem, przewaza dobor stabilizujgcy. Zmiany majg
miejsce tylko wkrotce po specjacji — kiedy nowy gatunek przystosowuje sie
do nowego srodowiska

* Przewidywanie: ze ewolucji morfologicznej prawie zawsze powinna
towarzyszycC specjacja



Hipoteza ,,rownowagi przerywanej” jest uzupetnieniem
darwinizmu, a nie jego zaprzeczeniem

Tempo ewolucji w dtugim okresie jest nizsze, niz tempo
,mikroewolucji” — wyjasnienia wymaga raczej zastoj niz zmiana

Nagte zmiany mogg pojawiac sie na skutek nagtych zmian
klimatu, geologicznych itp. lub ,uwolnienia ekologicznego”

Szybka radiacja moze by¢ nastepstwem powstania nowej,
istotnej adaptacji ( np. nabycie zdolnosci oddychania tlenem
atmosferycznym poprzedzito radiacje owadow czy ptazow,
statocieplnos¢ — radiacje ptakow i ssakéw)

To, co paleontolodzy nazywajg ,gatunkami”, w rzeczywistosci
moze by¢ zmiang morfologii wewnatrz gatunku



Trendy ewolucyjne

« Trend pasywny: linie w obrebie kladu ewoluujg w obu
kierunkach z rownym prawdopodobienstwem, lecz ewolucja w
jednym kierunku jest niemozliwa z powodu jakichs ograniczen
(np. minimalnego mozliwego rozmiaru ciata)

« Trend nakierowany: zmiany w liniach w jednym kierunku sg
czestsze niz zmiany w kierunku przeciwnym.



W historii ewolucyjnej mozna odnalezc trendy, ale trudno
mowic o ,postepie”. Postep zaktada wartosciowanie i
Sktania do antropomorfizmu.



Ztozonosc¢, mierzona liczbg typow komorek, wzrasta
wsrod organizmow tkanowych nieznacznie

Podobne trendy wytaniajg sie w liczbie funkcjonalnych
genow, choc¢ na ztozonosc¢ wptywajg tez takie zjawiska jak
alternatywny splicing

Bakterie 4000
Saccharomyces cerevisiae 5 885 genow
C. elegans 19 100
Drosophila melanogaster 13 600

Homo sapiens 20 000
Takifugu rubripes 31 000

Mus musculus 22 000

Ryz 32 —50 000



Cechy ,ludzkie” A.
afarensis:

* mate kty
» wysklepienie stopy
* niechwytny paluch

* budowa kolana i miednicy

Cechy ,matpie’:
* masywna zuchwa

* proporcje konczyn

DwunoznoSc daje zyski energetyczne

Pionowa pozycja zmniejsza ekspozycje na promienie
stoneczne



Orrorin tugenensis (6 min lat)

Budowa kosci udowej swiadczy, ze
chadzat w pozycji wyprostowanej? Ale:

*palce rgk przystosowane do chwytania
gatezi

kty dtugie i zaostrzone



Ardipitecus ramidus (5.5 min lat) — budowa palcow nég swiadczyta o
dwunoznosci

Sahelantropus (7 min lat) — czaszka o cechach zblizonych do
hominidow






Milbry lat l8mu
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DwunoznoSc¢ mogta sie przyczynic do ewolucji duzych mézgow

* Niepotrzebne silne mieSnie szyi, mniejszy nacisk na tetnice

doprowadzajgcg krew do mozgu

« Zyski energetczne
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Zmiana diety: tatwiej utrzymac kosztowny energetycznie
mozg, uwolnienienie czaszki od miesni i masywnych kosci
niezbednych do przezuwania
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Fig. 15.7 Coalesence analysis of human mitochondria suggests that the
common ancestor of all extant mitochondria existed in a woman who lived

about 200 000 years ago. (From Vigilant ef al. 1991.)



40 tys lat temu rozpoczat
sie przyspieszony rozwoj
technologiczny H. sapiens

Hipoteza Mithena: potgczenie
roznych ,modutow” umystu przy
pomocy gramatyki umozliwito
dramatyczng poprawe zdolnosci
do kojarzenia

Bickerton: gramatyka jest
Syntezg inteligencji
makiawellicznej i prymitywnego
Jjezyka: aby mySlec
makiawiellicznie, trzeba miec¢
Sktadnie



Mimo znacznego podobienstwa
sekwencji genow kodujgcych
biatka, cztowiek i szympans
roznig sie profilem ekspresji
genow, zwifaszcza mozgu

Wolfgang Enard, et al.
Science 296, 340 (2002);



Przyktadowe pytanie

Odziedziczalnos¢ definiujemy jako:

( ) stosunek wariancji genetycznej do wariancji
fenotypowej w populacji

( ) stosunek wariancji wewnagtrzpopulacyjnej do
wariancji miedzypopulacyjne;

( ) proporcje heterozygot dominujgcych w populac;i
( ) stosunek wariancji fenotypowej do catkowitej
wariancji w populacji






