Autoreferat
1. Imie i Nazwisko
Matgorzata Pilot

2. Posiadane dyplomy, stopnie naukowe/ artystyczne — z podaniem nazwy, miejsca i roku ich
uzyskania oraz tytutu rozprawy doktorskiej

Doktor nauk biologicznych, Muzeum i Instytut Zoologii PAN, 2005: Zmiennos$¢ i struktura genetyczna
populacji wilka Canis lupus w Europie Srodkowo-Wschodniej. Promotor: Prof. Jacek Goszczynski

Magister, Uniwersytet Warszawski, Wydziat Matematyki, Informatyki i Mechaniki (Miedzywydziatowe
Studia Matematyczno-Przyrodnicze), 2004: Stochastyczna stabilnos¢ w dynamicznych modelach
gry Dylemat Wieznia i gier koordynacyjnych. Promotor: Prof. Jacek Migkisz

Magister, Uniwersytet Warszawski, Miedzywydziatowe Studia Ochrony Srodowiska, 1999: Rozmieszczenie i
aktywnos$¢ norki amerykanskiej Mustela vison na wybrzezach jezior Pojezierza Mazurskiego.
Promotor: Prof. Michat Kozakiewicz

3. Informacje o dotychczasowym zatrudnieniu w jednostkach naukowych

2013-obecnie  Starszy Wyktadowca/Adiunkt, School of Life Sciences, University of Lincoln, Wielka

Brytania
2012-2013 Wyktadowca/Adiunkt, School of Life Sciences, University of Lincoln, Wielka Brytania
2009-2012 Marie Curie Research Fellow, School of Biological and Biomedical Sciences, Durham

University, Wielka Brytania

2007-2009 Stanowisko typu postdoc, School of Biological and Biomedical Sciences, Durham
University, Wielka Brytania

2006-2012 Adiunkt, Muzeum i Instytut Zoologii PAN

2000-2005 Asystent, Muzeum i Instytut Zoologii PAN

4. Wskazanie osiggniecia wynikajgcego z art. 16 ust. 2 ustawy z dnia 14 marca 2003 r. o stopniach
naukowych i tytule naukowym oraz o stopniach i tytule w zakresie sztuki (Dz. U. 2016 r. poz. 882 ze
zm. w Dz. U. 22016 r. poz. 1311.):

a) tytut osiggniecia naukowego/artystycznego
Rekonstrukcja historii ewolucyjnej wilka i psa w Eurazji

b) Lista publikacji wchodzgcych w sktad osiggniecia

1. Pilot M., Greco C., vonHoldt B.M., Randi E., Jedrzejewski W., Sidorovich V.E., Konopiniski M.K., Ostrander
E.A., Wayne R.K. 2018. Widespread, long-term admixture between grey wolves and domestic dogs across
Eurasia and its implications for the conservation status of hybrids. Evolutionary Applications, 11: 662—680.
IF 4,694, punktacja MNiSW - 35, Liczba cytowan - 5

2. Pilot M., Malewski T., Moura A.E., Grzybowski T., Olenski K., Kaminski S., Fadel F.R., Alagaili A.,
Mohammed 0., Bogdanowicz W. 2016. Diversifying selection between pure-breed and free-breeding dogs
inferred from genome-wide SNP analysis. G3: Genes, Genomes, Genetics 6: 2285-2298. IF 2,861, punktacja
MNiSW - 30, Liczba cytowan - 3



3. Pilot M., Malewski T., Moura A.E., Grzybowski T., Olenski K., Rus¢ A., Kaminski S., Fadel F.R., Mills D.M.,
Alagaili A., Mohammed O., Ktys G., Okhlopkov, 1., Suchecka, E., Bogdanowicz, W. 2015. On the origin of
mongrels: evolutionary history of free-breeding dogs in Eurasia. Proceedings of the Royal Society B:
Biological Sciences, 282: 20152189. IF 4,823, punktacja MNiSW - 40, Liczba cytowan - 12

4. Pilot M., Greco C., vonHoldt B.M., Jedrzejewska B., Randi E., Jedrzejewski W., Sidorovich V.E., Ostrander
E.A., Wayne R.K. 2014a. Genome-wide signatures of population bottlenecks and diversifying selection in
European wolves. Heredity 112, 428—-442. IF 3,805, punktacja MNiSW - 35, Liczba cytowan - 36

5. Pilot M., Dgbrowski M.J., Hayrapetyan V., Yavruyan E.G., Kopaliani N., Tsingarska E., Bujalska B., Kaminski
S., Bogdanowicz W. 2014b. Genetic variability of the grey wolf Canis lupus in the Caucasus in comparison
with Europe and the Middle East: Distinct or intermediary population? PLoS ONE 9(4): e93828. IF 3,234,
punktacja MNiSW - 40, Liczba cytowan - 15

6. Moura A.E., Tsingarska E., Dgbrowski M.J., Czarnomska S.D., Jedrzejewska B., Pilot M. 2014c. Unregulated
hunting and genetic recovery from a severe population decline: the cautionary case of Bulgarian wolves.
Conservation Genetics 15: 407-415. IF 2,185, punktacja MNiSW - 20, Liczba cytowan - 23

7. Pilot M., Jedrzejewski W., Sidorovich V. E., Meier-Augenstein W., Hoelzel A.R. 2012. Dietary
differentiation and the evolution of population genetic structure in a highly mobile carnivore. PLoS ONE 7:
€39341. IF 3,730, punktacja MNiSW - 40, Liczba cytowan - 24

8. Pilot M., Branicki W., Jedrzejewski W., Goszczyniski J., Jedrzejewska B., Dykyy I., Shkvyrya M., Tsingarska
E. 2010. Phylogeographic history of grey wolves in Europe. BMC Evolutionary Biology 10: 104. IF 3,702,
punktacja MNiSW - 32, Liczba cytowan - 65

9. Hindrikson M., Remm J., Pilot M., Godinho R., Stronen A.V., Baltrinaité L., Czarnomska S.D., Leonard J.A.,
Randi E., Nowak C., Akesson M., Lépez-Bao J.V., Alvares F., Llaneza L., Echegaray J., Vila C., Ozolins J., Rungis
D., Aspi J., Paule L., Skrbinsek T., Saarma U. 2017. Wolf population genetics in Europe: a systematic review,
meta-analysis and suggestions for conservation and management. Biological Reviews, 92: 1601-1629. IF
11,700, punktacja MNiSW - 50, Liczba cytowan - 19

Sumaryczny Impact Factor wymienionych publikacji: 40,734
Sumaryczna liczba punktéw MNiSW wymienionych publikacji: 312
Sumaryczna liczba cytowan wymienionych publikacji: 202 (184 bez autocytac;ji)

Informacja o moim wktadzie w powstanie kazdej z powyzszych prac znajduje sie w zaftaczniku nr 4 -
Dokumentacja habilitacji. Oswiadczenia wspétautoréw, okreslajgce indywidualny wktad kazdego z nich w
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c) omowienie celu naukowego ww. prac i osiggnietych wynikéw wraz z omdwieniem ich ewentualnego
wykorzystania

Wstep

Tematem przewodnim prac wchodzacych w sktad opisanego tu osiggniecia jest historia ewolucyjna wilka
szarego (Canis lupus) i jego udomowionego podgatunku — psa domowego (Canis lupus familiaris). Wilk jest
jednym z nielicznych duzych ssakéw drapieznych, ktdre przezyty okres wymierania megafauny w Péznym
Plejstocenie i zachowaty szeroki zasieg geograficzny w Holarktyce. Podobnie jak inne gatunki duzych
ssakow, wilk doswiadczyt globalnego spadku liczebnosci populacji pod koniec Plejstocenu (Pilot et al. 2014,
Fan et al. 2016), co wigzato sie z wyginieciem ekotypdow rdznigcych sie od wspodtczesnych przedstawicieli
tego gatunku pod wzgledem cech morfologicznych i sktadu pokarmu, oraz zmianami w strukturze
filogeograficznej gatunku (Leonard et al. 2007, Pilot et al. 2010, KobImidiller et al. 2016).

Pod koniec Plejstocenu, gdy wilk doswiadczat tych zmian, jedna z jego linii ewolucyjnych rozpoczeta proces
adaptacji do nowej niszy ekologicznej — padlinozercy zywigcego sie resztkami zywnosci pozostawionej przez
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ludzi, co zapoczatkowato proces ewolucji psa domowego (Freedman i Wayne 2017 - przeglad literatury).
Wedtug jednej z wiodgcych teorii dotyczgcych udomowienia wilka, proces ten byt skutkiem zmian
ekologicznych w populacjach tego gatunku zachodzacych pod koniec Plejstocenu, a jego poczatkowy etap
niekoniecznie musiat by¢ skutkiem umysinej dziatalnosci cztowieka w celu stworzenia udomowionego
podgatunku (Frantz i Larson 2018). W przesztosci wiele badan zaktadato, ze ewolucja psa domowego
odbywata sie gtéwnie pod wptywem sztucznego doboru; to zatozenie utrudniato zrozumienie ztozonej
historii ewolucyjnej tego podgatunku.

Pies byt pierwszym udomowionym zwierzeciem i jedynym duzym ssakiem drapieznym, ktéry zostat
udomowiony. Sukces ewolucyny udomowionego podgatunku miat istotny wptyw na pozostate populacje
wilka, prowadzac do konkurencji o zasoby pokarmowe, przenoszenia chordb oraz hybrydyzacji (Lescureux i
Linnell 2014). Ze wzgledu na unikalng historie ewolucyjng, wilk jest waznym gatunkiem modelowym w
badaniu odpowiedzi ewolucyjnej zwierzat na zmiany ekologiczne i antropogeniczne. Pies jest z kolei
waznym gatunkiem modelowym w dziedzinie genomiki funkcjonalnej i genomiki medycznej (Ostrander et
al. 2018). Zapewnia to dostepnos¢ licznych zasobéw danych genetycznych (np. sekwencja genomu z
kompletng annotacjg, komercjalnie dostepne mikromacierze do analizy polimorfizmu pojedynczych
nukleotyddéw), ktére moga by¢ wykorzystywane w badaniach nad historig ewolucyjng wilka.

Cel pracy

Celem prac wchodzgcych w sktad osiagniecia byto zrozumienie wptywu czynnikdw ekologicznych i
antropogenicznych na historie ewolucyjng wilka (Canis lupus) i jego udomowionego podgatunku — psa
domowego (Canis lupus familiaris). Cel ten zostat osiggniety w kilku etapach:

- Analiza historii ewolucyjnej dzikich populacji wilkéw i czynnikdéw jg ksztattujgcych (Pilot et al. 2010,
2012, 2014a,b, Moura et al. 2014, Hindrikson et al. 2017)
- Analiza historii ewolucyjnej pséw domowych i czynnikéw jg ksztattujacych (Pilot et al. 2015, 2016)
- Analiza przyczyn i konsekwencji krzyzowania sie miedzy wilkami a psami (Moura et al. 2014, Pilot et
al. 2018)
Wyniki tych prac poszerzyty wiedze na temat wptywu czynnikdéw ekologicznych oraz dziatalnosci cztowieka
na zmiany ewolucyjne u dzikich i udomowionych ssakéw oraz na interakcje miedzy dzikimi a
udomowionymi populacjami.

Wyniki

Poréwnanie zmiennosci genetycznej w mitochondrialnym DNA miedzy wspodtczesnymi  wilkami
reprezentujgcymi wszystkie populacje europejskie a wilkami z PéZznego Plejstocenu z obszaru centralnej
Europy pokazato, ze wspodtczesnie zyjgce linie ewolucyjne wilka reprezentujg tylko niewielkg czesc¢
réznorodnosci genetycznej gatunku z czasu Péznego Plejstocenu (Pilot et al. 2010). Wynik ten jest zgodny z
wynikami badan innych autoréw, ktére pokazaty, ze gatunek Canis lupus w Pdinym Plejstocenie
charakteryzowat sie wiekszg zmiennoscig morfologiczng i szerszg niszg pokarmowag niz obecnie (Leonard et
al. 2007, Germonpre et al. 2009). Z kolei prowadzone przeze mnie badania zmiennosci genetycznej
wspotczesnych wilkdw europejskich w obrebie catego genomu jadrowego, oparte o analize zmiennosci
pojedynczych nukleotydéw (SNP), pokazaty, ze liczebno$¢ tych populacji systematycznie spadata od
Pdinego Plejstocenu do czaséw wspodtczesnych (Pilot et al. 2014a; Rycina 1). Mimo ze wilk — w
przeciwienstwie do wielu innych gatunkéw duzych ssakéw — przezyt okres drastycznych zmian
klimatycznych i ekologicznych na przetomie Plejstocenu i Holocenu, powyisze wyniki pokazujg, ze
doswiadczyt on w tym okresie silnego spadku liczebnosci oraz utraty rdéinorodnosci fenotypowej i
genetycznej.
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Rycina 1. Zmiany efektywnej wielkosci populacji (Ng) w europejskich populacjach wilkéw w poréwnaniu z
wilkami z Ameryki Potnocnej w okresie od 60 tysigcy lat temu do czasow wspotczesnych. Jest to panel C
Ryciny 5 z pracy Pilot et al. 2014a.

Jedna z moich prac (Pilot et al. 2010) badata wptyw zmian klimatycznych pod koniec Plejstocenu na historie
ewolucyjng wilka w Europie. W tej pracy analizowane byty haplotypy mitochondrialnego DNA (mtDNA) 947
wspotczesnych wilkéw z catej Europy, uzyskane w wyniku potgczenia nowo wygenerowanych danych z
danymi weczesniej opublikowanymi w innych pracach. Te dane zostaly poréwnane z wczesniej
opublikowanymi haplotypami mtDNA 23 wilkéw z PdZnego Plejstocenu i jednego wilka datowanego na
1200 lat temu. Nasze badania pokazaty, ze haplotypy mtDNA wspétczesnych wilkéw nalezg do dwéch grup
filogenetycznych, 1i 2, ktdrych zasiegi geograficzne czesciowo sie pokrywaja, lecz ktérych frekwencje réznia
sie znacznie miedzy populacjami z potudniowo-zachodniej a wschodniej Europy. Obie haplogrupy wystepuja
rowniez w Azji, podczas gdy wspodtczesne wilki z Ameryki Pétnocnej reprezentujg tylko haplogrupe 1.
Wszyskie wilki z PéZnego Plejstocenu pochodzgce z Zachodniej Europy nalezaty do haplogrupy 2, sugerujac
dtugotrwata dominacje tej haplogrupy w tym regionie (Pilot et al. 2010; Rycina 2). Pordwnanie
wspotczesnych i dawnych frekwecji i rozmieszczenia dwdch grup haplotypéw w Europie sugeruje, ze
haplogrupa 1 przewyzszyta liczebnie haplogrupe 2 w ciggu ostatnich kilku tysiecy lat. Podobna, lecz
kompletna wymiana grup haplotypéw miata miejsce w Ameryce Pétnocnej, gdzie haplogrupa 2 zostata
zupetnie zastgpiona przez haplogrupe 1 (Leonard et al. 2007). Podobieristwo diety wilkdow europejskich i
poétnocno-amerykanskich z Pdznego Plejstocenu sugeruje, ze zmiany w strukturze genetycznej na obu
kontynentach byty zwigzane ze zmianami ekologicznymi majacymi miejsce po zakorhczeniu ostaniego
pleniglacjalu (Pilot et al. 2010).



8,

Haplotypes from haplogroup 1: /A Extant A Ancient
Haplotypes from haplogroup 2: @ Extant @® Ancient

Rycina 2. Rozmieszczenie dwdch grup haplotypdéw mitochondrialnego DNA we wspétczesnych populacjach
Europejskich wilkéw oraz u wilkéw zamieszkujgcych Europe 44000-1200 lat temu. Historyczny wilk noszacy
haplotyp z haplogrupy 1 (oznaczony jako czarny trdjkat) byt datowany na 1200 lat temu. Jest to Rycina 3 z
pracy Pilot et al. 2010.

Pomimo utraty réznorodnosci genetycznej i fenotypowej od czasdw Pdinego Plejstocenu, wspdtczesne
wilki nie s3 jednolite fenotypowo, lecz wykazujg znaczne zréznicowanie morfologiczne miedzy populacjami
z réznych regiondw geograficznych. W oparciu o te réznice morfologiczne wyréznione zostaty podgatunki
wilka (Nowak 2003). Prowadzi to do pytania, czy podziat na podgatunki jest zgodny z genetyczng strukturg
populacji wilka. Jedna z moich prac (Pilot et al. 2014a) szukata odpowiedzi na to pytanie na przyktadzie
wilkéw z Kaukazu, zaklasyfikowanych jako podgatunek Canis lupus cubanensis. W pracy tej analizowana
byta zmiennos¢ genetyczna wilkéw z Kaukazu w porédwnaniu z populacjami z Europy i Bliskiego Wschodu w
oparciu o analizy mitochondrialnego DNA, loci mikrosatelitarnych oraz polimorfizmu pojedynczych
nukleotydéw w genomie jagdrowym. Wyniki tej pracy pokazaty, ze populacja wilkdw z Kaukazu ma wspdlne
haplotypy mitochondrialnego DNA zaréwno z populacjami z Europy Wschodniej jak i tymi z Bliskiego
Wschodu, sugerujac przeptyw genéw miedzy tymi populacjami wspétczesnie lub w przesztosci (Pilot et al.
2014a; Rycina 3). Analiza mikrosatelitéw réwniez wskazata na przeptyw gendw miedzy wilkami z Kaukazu i z
Europy Wschodniej. Rekonstrukcja zmian demograficznych w oparciu o analize polimorfizmu pojedynczych
nukleotyddw pokazata, ze podobnie jak populacje europejskie, populacja z Kaukazu doswiadczyta
dtugotrwatego spadku liczebnosci. Wyniki te pokazaty, ze populacja wilkéw z Kaukazu nie jest genetycznie
izolowana od innych euroazjatyckich populacji i ze doswiadcza ona podobnych trendéw demograficznych.
Zatem w przypadku tej populacji odrebnosé morfologiczna nie jest zwigzana z izolacjg genetyczng ani
ekologiczng (Pilot et al. 2014a).
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Rycina 3. Rozmieszczenie geograficzne haplotypéw mitochondrialnego DNA wystepujacych zaréwno w
populacjach wilkéw z Kaukazu jak i w innych regionach Eurazji, na tle zasiegu geograficznego wilka
(zacieniowanego zielong kratka). Probki, ktorych lokalizacja geograficzna jest precyzyjna, sa oznaczone
symbolem kota, zas probki, dla ktérych znany jest tylko kraj pochodzenia, sa oznaczone symbolem
kwadratu. Jest to Rycina 2 z pracy Pilot et al. 2014a.

Populacja z Kaukazu znajduje sie w obrebie ciggtego zasiegu wilka obejmujgcego wschodnig Europe oraz
poétnocng i zachodnig Azje, co umozliwia przeptyw gendédw miedzy populacjami z tych regionow. W
przypadku populacji znajdujacych sie w dtugotrwatej izolacji geograficznej, odrebnosé genetyczna i
fenotypowa moze by¢ skutkiem dryfu genetycznego. W Europie dtugotrwaty trend spadku liczebnosci
populacji wilka w potaczeniu z tepieniem tego gatunku przez cztowieka doprowadzit do jego wygniecia z
poétnocno-zachodniej czesci kontynentu i izolacji geograficznej populacji z Pétwyspu Iberyjskiego i Potwyspu
Apeninskiego. Populacje te rdznig sie morfologicznie od populacji z Europy Wschodniej i sg klasyfikowane
jako odrebne podgatunki Canis lupus signatus i Canis lupus italicus (Nowak 2003). Wskutek dtugotrwatej
izolacji obie populacje charakteryzujg sie niskg zmiennoscig genetyczng i silng nierdwnowagg sprzezenia
(linkage disequilibrium). Majg one jednak stosunkowo niewiele segmentéw autozygotycznych w genomie,
co wyraznie odréznia je od populacji, ktére doswiadczyty drastycznych spadkéw liczebnosci w ciggu
ostatnich pokolen (Pilot et al. 2014b). Charakterystyka genetyczna wilkow iberyjskich i apeninskich
wskazuje, ze obie te populacje doswiadczyty dtugich okreséw niskiej liczbnosci, ktére spowodowaty silny
efekt szyjki od butelki (bottleneck).

Mimo ze dtugotrwaty dryf genetyczny w wyniku izolacji geograficznej i niskiej liczebnosci byt gtéwnym
czynnikiem ewolucyjnym rdznicujgcym europejskie populacje wilkdw, zmiennos$¢ genetyczna w 35 loci
odbiegata w sposéb istotny statystycznie od zmiennosci w pozostatych fragmentach genomu, sugerujac
wptyw doboru naturalnego na zréznicowanie miedzy populacjami. Dwa sposréd tych 35 loci znajdujg sie w
poblizu genu PDGFA kodujacego czynnik wzrostu pochodzenia ptytkowego, ktéry bierze udziat w regulacji
rozwoju kosci i moze mie¢ wptyw na réznice w wielkosci ciata miedzy wilkami iberyjskimi i apeninskimi a
wilkami z Europy Wchodniej (Pilot et al. 2014b; Rycina 4).
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Rycina 4. Detekcja loci znajdujacych si¢ pod wplywem doboru roznicujacego w populacjach wilkow z
Potwyspu Iberyjskiego i Apeninskiego oraz Europy Wschodniej, przy uzyciu programu BAYESCAN. O$
pionowa reprezentuje srednie wartosci wspotczynnika Fst miedzy tymi populacjami, a 0$ pozioma - logarytm
dzisigtny roznic a posteriori (log(PO)). Gruba linia pionowa wskazuje wartos¢ log(PO), dla ktorej czestosé
nieprawidtowe;j identyfikacji loci pod wptywem doboru wynosi 0.05. Loci po prawej stronie tej linii sg
prawdopodobnie pod wptywem doboru. Znajduja sie wsrdd nich trzy loci potozone w poblizu genu PDGFA
(kodujacego podjednostke A czynnika wzrostu pochodzenia ptytkowego) i jeden locus potozony w poblizu
genu THBS1 (kodujacego trombospondyne-1). Jest to Rycina 6 z pracy Pilot et al. 2014b.

W ciggu ostatnich 20 lat powstaty liczne prace dotyczace zmiennosci genetycznej wilka w réznych krajach
Europy lub w skali geograficznej catego kontynentu. Pojawita sie zatem potrzeba systematycznego
przeglagdu tych prac w celu zidentyfikowania najwazniejszych trendéw wystepujgcych w europejskich
populacjach wilka. Uczestniczytam w pracach nad takim przegladem literatury, ktéry powstat w wyniku
wspotpracy 22 naukowcdw z 14 krajéw Europy zajmujgcych sie genetyka populacji wilka (Hindrikson et al.
2017). Praca ta zostata opublikowana w czasopismie Biological Review — jednym z najwazniejszych
czasopism publikujgcych prace przeglagdowe dotyczace aktualnych tematéow we wszystkich dyscyplinach
biologii. Artykut ten podsumowuje i dyskutuje wyniki badan genetycznych nad wilkami oparte o analizy
mitochondrialnego DNA, chromosomu Y oraz autosomalych loci mikrosatelitarnych i polimorfizmu
pojedynczych nukleotydéw. W celu zbadania wielkoskalowych trendéw w zmiennosci genetycznej
europejskich populacji wilkéw przeprowadzona zostata metaanaliza w opaciu o wczesniejsze dane o
zmiennosci loci mikrosatelitarnych w potgczeniu z nowymi danymi, tgcznie zawierajgcymi dane z 19 krajow
Europy. Wyniki tej analizy wskazaty na trend wzrostu zmiennosci genetycznej populacji w kierunku z
potudniowego zachodu (niska heterozygotycznosé) na pdtnocny wschod (wysoka heterozygotycznosc).
Zasieg przestrzennej autokorelacji zmiennosSci genetycznej wynosit 650-850 km, sugerujac, ze zmiennos¢
genetyczna lokalnej populacji wilkéw jest zalezna od innych populacji w promieniu do 850 km, wskutek
przeptywu gendw. Wynika z tego, ze zaréwno odstrzat wilkéw jak i dziatania w kierunku ochrony tego
gatunku w poszczegdlnych krajach europejskich majg znaczny wptyw na populacje wilkdw z sgsiednich
krajow (Hindrikson et al. 2017).



Zasieg geograficzny wilka obejmuje rdzne strefy klimatyczne i réznorodne ekosystemy, a zatem gatunek ten
nie powinien by¢ wrazliwy na zmiany klimatu. Badania wykonane w ramach mojej pracy doktorskiej
pokazaty jednak, ze genetyczna struktura populacji wilkéw jest ksztattowana przez czynniki ekologiczne
takie jak rozmieszczenie biomodw i sktad pokarmu wilka (Pilot et al. 2006). W moje] pdzniejszej pracy
zwigzek rdéznic w sktadzie pokarmu ze zréznicowaniem genetycznym miedzy populacjami wilka byt badany
za pomoca analizy stabilnych izotopéw. Profile izotopéw §3C i 8'°N postuzyty do odtworzenia proporgji
réznych gatunkow ofiar w diecie tych samych osobnikéw, dla ktérych wykonane zostaty analizy genetyczne.
Umozliwito to ilosciowg ocene relacji miedzy indywidualng dietg a genotypem, ktéra wykazata istotng
korelacje miedzy dystansami genetycznymi a zréznicowaniem pokarmu (Pilot et al. 2012; Rycina 5). Wyniki
te pokazujg, ze wybdr gatunkéw ofiar i zwigzany z tym wybdr ekosystemow, z ktérymi te gatunki sg
zwigzane, ma silny wptyw na genetyczng strukture populacji duzych ssakow drapieznych, mimo ich duzej
mobilnosci umozliwiajgcej dyspersje miedzy réznymi typami sSrodowisk. Ttumaczy to, dlaczego poszczegdlne
populacje wilkdbw mogg byé wrazliwe na zmiany ekologiczne mimo szerokiego rozmieszczenia
geograficznego tego gatunku.

Wynik ten pozwolit na wyjasnienie przyczyn opisanej wczesniej utraty réznorodnosci fenotypowej i
genetycznej wilka na przetomie Plejstocenu i Holocenu. Prace innych autoréw pokazaty, ze w diecie wilkéw
zamieszkujgcych poétnocng Europe oraz poétnocng czes¢ Ameryki Pdtnocnej w Pdéinym Plejstocenie
przewazaty duze ssaki kopytne takie jak zubr, bizon i kon, ktére doswiadczyty drastycznych spadkéw
liczebnosci pod koniec Plejstocenu (Leonard et al. 2007, Germonpre et al. 2009). Spadek liczebnosci tych
gatunkéw byt prawdopodobng przyczyng wyginiecia ekotypdw wilka, ktére zywity sie tymi duzymi ssakami
kopytnymi. Zostaty one zastgpione wspdtczesnymi ekotypami, ktore zywig sie gtdwnie mniejszymi
gatunkami kopytnych, takimi jak przedstawiciele rodzin Cervidae i Suidae oraz mniejsze gatunki z rodziny
Bovidae (Newsome et al. 2016). Specjalizacja pokarmowa poszczegdlnych linii ewolucyjnych wilka
doprowadzita do wyginiecia niektérych z nich w odpowiedzi na spadek liczebnosci ofiar, pomimo szerokiej
niszy pokarmowej wilka jako gatunku.
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Rycina 5. Zwiazek migdzy dieta a zréznicowaniem genetycznym wilkéw w Europie Wschodniej. (A) Graf
przedstawiajacy proporcje gatunkow ofiar w diecie wilkéw oszacowanych o oparciu o analize stabilnych
izotopdw przy uzyciu programu IsoSource. Graf przedstawia wartosci 6*3C i 6N dla indywidualnych
wilkow oraz srednie wartosci dla poszczegdlnych gatunkéw ich ofiar. Wartosci wzbogacenia troficznego
1.3% dla 3C i 4.6% dla 8N zostaty dodane do $rednich wartosci 8C i 8'°N dla ofiar. Przynaleznos¢
wilkow do dwoch genetycznych subpopulacji wilka obecnych w badanym regionie zostata oznaczona za
pomoca odrebnych symboli. (B) Zwiazek migdzy zréznicowaniem diety a dystansami genetycznymi miedzy
lokalnymi populacjami wilka. Roznice diety miedzy populacjami zostaty oszacowane jako odlegtos¢ micdzy
$rednimi wartosciami 83C i 6N traktowanymi jako dwuwymiarowe wspotrzedne kartezjanskie. Korelacja
przedstawiona na rycinie jest statystycznie istotna (p = 0.005). Prezentowane ryciny to Rycina 2D i Rycina
3A z pracy Pilot et al. 2012.



Zrdinicowanie genetyczne miedzy populacjami réznigcymi sie sktadem pokarmu prawdopodobnie
odgrywato tez wazng role w procesie udomowienia wilka. Proces, ktéry doprowadzit do powstania psa
domowego, rozpoczat sie w PéZznym Plejstocenie, gdy populacje wilka doswiadczaty drastycznych spadkéw
liczebnosci i lokalnego wymierania, ktérych przyczyng — jak wspomniano powyzej — byt prawdopodobnie
spadek liczebnosci ich ofiar (Pilot et al. 2010). Zmiana niszy pokarmowej ze szczytowego drapieznika na
padlinozerce zywigcego sie resztkami zywnosci pozostawione] przez ludzi mogta doprowadzi¢ do izolacji
genetycznej tej populacji wilka, zapoczatkowujgc odrebng linie ewolucyjng. Wiedza o mechanizmach
réznicowania genetycznego populacji wilkdw pozwala zatem na lepsze zrozumienie procesu udomowenia
tego gatunku.

Historia udomowienia wilka byta przedmiotem licznych badan (ktérych przeglad mozna znalezé np. w pracy
Freedman i Wayne 2017), lecz stosunkowo niewiele uwagi poswiecono historii ewolucyjnej psa domowego
po jego udomowieniu. Prace poswiecone temu tematowi skupiaty sie gtdwnie na psach rasowych (np.
Parker et al. 2017). Jednakze duza cze$¢ globalnej populacji pséow to psy wolno zyjace, ktérych rozréd nie
jest regulowany przez cztowieka. Badania wolno-zyjgcych pséw (kundli) prowadzone w ramach projektu
kierowanego przez Prof. Wiestawa Bogdanowicza, ktérego bytam gtéwnym wykonawcg, pozwolity na
poszerzenie wiedzy o ich zmiennosci genetycznej w skali catej Eurazji oraz o réznicach genetycznych miedzy
nimi a psami rasowymi.

Badania te byly oparte o analize polimorfizmu pojedynczych nukleotydéw (SNP) reprezentujgcych caty
genom jadrowy psa. Analiza genoméw kundli pochodzacych z 14 regiondw geograficznych Eurazji wykazata
stosunkowo niewielkie rdinice genetyczne miedzy tymi regionami. Nasze badania pokazaty tez, ze
populacje kundli s3 odrebne genetycznie od pséw rasowych i nie powstaty w wyniku procesu mieszania sie
pséw réznych ras. Przeciwnie, rasy psow powstaty w oparciu o lokalne populacje kundli i wiekszos$¢ ras
europejskich pochodzi od kundli z Europy. Rasy pséw pochodzace ze Azji Wschodniej i z Arktyki sg najblizsze
genetycznie kundlom z Azji Wschodniej; obie te grupy psow reprezentujg linie ewolucyjne, ktdre oddzielity
sie najwczesniej od pséw z pozostatych czesci Eurazji. Rekonstrukcja biogeograficzna miejsca pochodzenia
ostatnich wspdélnych przodkéw w gateziach drzewa filogenetycznego pséw pokazata, ze wszystkie
wspotfczesne kundle z Eurazji pochodzg z migracji pséw ze wschodniej Azji na zachdd, przez srodkows i
zachodnig Azje na Bliski Wschod i do Europy (Pilot et al. 2015; Rycina 6). Wynik ten pokazuje, ze
wspofczesna struktura genetyczna populacji wolno-zyjgcych pséw w Eurazji zostata uksztattowana przez
wielkoskalowa ekspansje geograficzng. Nasze wyniki wskazywaty, ze ta ekspansja nie reprezentowata
oryginalnej ekspansji psa z miejsca jego udomowienia, lecz miata charakter wtérny i mogta doprowadzi¢ do
stopniowego wyginiecia prymitywnej populacji psow uprzednio zamieszkujgcych zachodnig Eurazje. Taki
scenariusz pozwala na wyjasnienie, dlaczego wczesniejsze badania oparte o analizy genetyczne
wspotczesnych psow wskazujg Azje Wschodnig jako region pochodzenia psa, podczas gdy analizy
antycznego DNA i badania archeologiczne wskazujg na zachodnig Eurazje (Pilot et al. 2015). Wyniki
pdziniejszych badan innych autorow oparte o analizy antycznego DNA byly zgodne z naszg hipotezg, ze
prymitywne psy zamieszkujgce Europe w Pdinym Plejstocenie zostaty zastgpione przez genetycznie
odrebng populacje pséw pochodzacg ze Wschodniej Azji (Frantz et al. 2016).
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Rycina 6. Zrdznicowanie genetyczne wspotczesnych wolno-zyjacych psow oraz drogi ekspansji psa w
Eurazji. (a) Rozmieszczenie badanych populacji oraz drogi ekspansji psa odtworzone za pomocg programu
RASP. (b) Drzewo przedstawiajace relacje filogenetyczne migdzy wolno-zyjacymi psami a psami rasowymi,
skonstruowane metoda Maximum Likelihood za pomoca programu TREEMIX. Rozmieszczenie
ancestralnych populacji zostato zrekonstruowane za pomoca programu RASP i jest przedstawione na
weztach drzewa za pomocg koloréw. Czarny kolor oznacza lokalizacje geograficzng, ktora nie mogta zostaé
okreslona. Arktyczne rasy psOw zostaty przypisane dla celéw tej analizy do Azji Wschodniej, bedacej
miejscem ich pochodzenia. Wiarygodnos¢ weziow, oszacowana metoda boostrap w oparciu o 1000
powtdrzen jest oznaczona symbolem czarnej gwiazdy, jesli jest wigksza niz 90% i biatej gwiazdy, jesli
znajduje si¢ w przedziale 65-90%. (c) Struktura genetyczna populacji wolno-zyjacych psow w Eurazji,
odtworzona za pomoca programu ADMIXTURE przy zatozeniu od dwoch do czterech klastréw genetycznych.
Jest to Rycina 1 z pracy Pilot et al. 2015.
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Kundle réznig sie pod wieloma wzgledami od pséw rasowych i dlatego w kolejnej pracy (Pilot et al. 2016)
badalismy genetyczne podstawy tych réznic. W przeciwieistwie do pséw rasowych, stanowigcych sztucznie
utrzymywane linie wsobne, kundle zazwyczaj mogg krzyzowac¢ sie swobodnie, bez ograniczen
wprowadzonych przez cztowieka. Dlatego wiele cech fenotypowych kundli jest pod wptywem doboru
naturalnego i ptciowego, podczas gdy u psow rasowych dobdr naturalny i ptciowy jest ostabiony. W oparciu
o analize 168 tysiecy polimorfizmoéw pojedynczych nukleotydéw (SNP) badalismy zréznicowanie genetyczne
miedzy kundlami a psami rasowymi w celu identyfikacji genéw bedacych pod wptywem doboru
réznicujgcego miedzy tymi grupami. Geny te zostaty znalezione przez identyfikacje loci potozonych w
obrebie kodujacych gendéw i wykazujgcych zréznicowanie genetyczne miedzy kundlami a psami rasowymi,
ktére byto istotnie wieksze niz w reszcie badanych loci (Pilot et al. 2016; Rycina 7). Trzy sposrdd tych gendw
byly zwigzane ze szlakiem sygnatowym Hedgehog regulujgcym morfogeneze kregowcéw. Porédwnanie
miedzy kundlami a rasami pochodzacymi ze Wschodniej Azji wykazato réwniez dziatanie doboru
roznicujgcego na gen MKKS (McKusick-Kaufman Syndrome), znany réwniez jako BBS6, ktdrego mutacje
powodujg skrécenie pyska i sttoczenie zebdw wskutek zaburzenia szlaku sygnatowego Hedgehog. Skrécenie
pyska i sttoczenie zebéw to cechy, ktére odrdzniajg prymitywne psy od wilkdow; wspodtczesnie cechy te s3
wyrazniej widoczne u pséw rasowych niz u kundli. Nasze wyniki sugerujg, ze ostabienie doboru naturalnego
i ptciowego u psédw rasowych w poréwnaniu z kundlami mogto doprowadzi¢ do réznic w regulacji szlaku
sygnatowego Hedgehog o niewielkim, lecz wykrywalnym efekcie. Ten szlak sygnatowy hamuje migracje
komodrek grzebienia nerwowego z cewy nerowej, za$ niewielki deficyt tych komdrek podczas rozwoju
embrionalnego jest prawdopodobng przyczyng “syndromu udomowienia”, czyli zespotu cech
morfologicznych i fizjologicznych odrdzniajgcych udomowione ssaki od ich dzikich przodkéw (Wilkins et al.
2014). Sugeruje to, ze proces formowania sie ras pséw byt zwigzany z modyfikacjg tych samych szlakéw
sygnatowych, ktére zostaty zmodyfikowane w procesie udomowienia wilka (Pilot et al. 2016).
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Rycina 7. Detekcja loci pod wptywem doboru réznicujacego migdzy wolno-zyjacymi psami a rasami psow
pochodzacymi ze Wschodniej Azji, przy uzyciu programu BAYESCAN. Os pionowa przedstawia wartosci
wspotczynnika Fst opisujacego zréznicowanie migdzy poréwnywanymi populacjami dla kazdego locus. O$
pozioma przedstawia logarytm wspoétczynnika ¢, ktory reprezentuje minimalne oszacowanie proporcji
btednie zidentyfikowanych loci, przy ktorej odchylenie danego locus od modelu neutralnego staje sie
statystycznie istotne. Pionowa linia odpowiada wartosci progowej wspoétczynnika q przyjetej w analizie
BAYESCAN. Kropki reprezentuja poszczegolne loci, a kropki o czerwonym kolorze reprezentuja loci, ktére
zostaty zidentyfikowane jako bedace pod wptywem doboru w dwdéch analizach i ktére sa potozone w obrebie
lub w bliskim sgsiedztwie kodujacych gendw, ktorych nazwy zostaty podane obok odpowiednich kropek.
Jest to Rycina 1 z pracy Pilot et al. 2016.

11



Stopniowo pogtebiajgce sie réznice ekologiczne i morfologiczne miedzy psami domowymi a wilkami nie
zapobiegty interakcjom miedzy nimi. W przeciwienstwie do dzikich populacji wilkdow, ktérych liczebnos¢
spadafa systematycznie od korica Plejstocenu, liczebno$¢ psa domowego rosta wraz ze wzrostem
liczebnosci populacji ludzkiej (Pilot et al. 2014a), czemu towarzyszyta rowniez ekspansja geograficzna (Pilot
et al. 2015). W wyniku tego procesu rosngca liczba populacji wilka wystepowata sympatrycznie z
populacjami psa domowego. Ze wzgledu na brak barier reprodukcyjnych, wilki i psy mogg sie krzyzowac i
produkowaé¢ ptodne potomstwo. Nasze badania pokazaty, ze do krzyzowania wilkdw i pséw dochodzito
zaréwno w ciggu ostatnich pokolen jak tez w bardziej odlegte] historii obu podgatunkéw (Pilot et al. 2018).
Praca ta oparta byta o analize 61 tysiecy polimorfizmdéw pojedynczych nukleotyddéw, reprezentujgcych caty
genom jadrowy, u wilkdéw z Eurazji i Ameryki Pétnocnej w porédwnaniu z psami domowymi. W celu
identyfikacji osobnikdow, ktére w przesztosci geneanogicznej miaty epizody hybrydyzacji, wykonano analize
pochodzenia fragmentéw chromosomoéw dla 38 autosoméw i chromosomu X. Analiza ta wskazata na
obecnos¢ osobnikéw posiadajgcych allele pochodzace od pséw w wiekszosci populacji w Eurazji, lecz brak
takich osobnikéw w wiekszosci populacji z Ameryki Pétnocnej. Nasze wyniki wskazywaty, ze introgresja alleli
pochodzacych od samcéw pséw do populacji wilkdéw jest czestsza niz introgresja alleli pochodzacych od
samic psow. Jednak zidentyfikowaliSmy réwniez mieszanca w pierwszym pokoleniu pochodzgcego od
samicy psa i samca wilka. 62% wilkdw z Eurazji posiadato niewielkie fragmenty chromosomoéw pochodzace
od psow (Pilot et al. 2018; Rycina 8).
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Rycina 8. Przyktadowe wyniki analizy pochodzenia fragmentow chromosomow u psow, wilkow i
osobnikéw zidentyfikowanych w oparciu o fenotyp jako mieszance, wykonanej za pomocg programu LAMP
dla dwoch chromosoméw. Fragmenty chromoséw pochodzace od wilkéw sa oznaczone kolorem zottym, zas
te pochodzace od pséw - kolorem czerwonym. Kazda linia reprezentuje jednego osobnika. Czes¢ ryciny
przestwiajaca wyniki dla osobnikow zidentyfikowanych jako hybrydy w pierwszym pokoleniu lub ich
potomstwo z krzyzowania si¢ z wilkami (ang. backcrosses) jest przedstawiona w powigkszeniu na prawym
panelu. Jest to Rycina 5 z pracy Pilot et al. 2018.
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ZidentyfikowaliSmy réwniez osobniki o melanistycznym kolorze siersci, ktére nie posiadaty zadnych alleli
pochodzgcych od pséw z wyjatkiem pochodzgcego od psa wariantu genu kodujgcego beta-defensyne 1,
odpowiedzialng za czarny kolor siersci. Wyniki te pokazujg, ze hybrydyzacja miedzy wilkami a psami miata
miejsce w réznych czesciach Eurazji oraz w réznych okresach czasu, nie jest wiec nowym zjawiskiem
spowodowanym przez silne antropogeniczne zmiany srodowiskowe. Mimo szerokiej skali geograficznej i
czasowe] tego zjawiska, populacje wilkdw pozostaty genetycznie odrebne od psdw, co sugeruje, ze
hybrydyzacja o niskiej frekwencji nie powoduje utraty odrebnosci puli genowej wilkdw. Zwiekszenie
czestosci procesu hybrydyzacji moze mie¢ jednak negatywny wptyw na populacje wilkdow, co wskazuje na
koniecznos¢ monitoringu genetycznego w celu oszacowania frekwencji i rozmieszczenia hybryd pierwszego
pokolenia i ich potomstwa (Pilot et al. 2018).

Inna praca, poswiecona analizie zmiennosci genetycznej wilka w Butgarii, pozwolita na zrozumienie jednego
z mechanizmoéw prowadzacych do krzyzowania sie miedzy psami a wilkami (Moura et al. 2014). Podobnie
jak inne populacje wilka w Europie, butgarskie wilki doswiadczyty drastycznego spadku liczebnosci i
skurczenia sie zasiegu geograficznego w wyniku tepienia przez ludzi. Wspdtczesnie butgarska populacja
wilkow odbudowuje swojg liczebnosé po silnym nizu demograficznym, ktéry miat miejsce w latach 70-tych
20 wieku, mimo ze wcigz jest ona przedmiotem intensywnych polowan, ktére sg w bardzo niewielkim
stopniu ograniczone prawnie. Presja towiecka nasilita sie wraz ze wzrostem liczebnosci populacji, co rodzi
obawy o dtugoterminowg zywotnosc tej populacji. Celem naszej pracy byfa ocena potencjatu ewolucyjnego
tej populacji przez analize jej zmiennosci genetycznej w mitochondrialnym DNA i nuklearnych loci
mikrosatelitarnych. Nasze wyniki wskazaty na stosunkowo wysokg heterozygotycznos¢ (0.654, SE 0.031) i
tylko niewielki wptyw genetycznego efektu szyjki od butelki (bottleneck), sugerujgc, ze populacja
odbudowata sie po silnej redukcji liczebnosci w latach 70-tych. Mimo wzrostowego trendu
demograficznego i korzystnych wskaznikdéw zmiennosci genetycznej, prawie 10% (9.8%) badanych
osobnikéw posiadato allele pochodzgce od pséw, co sugeruje, ze ta populacja doswiadcza bardziej
intensywnej hybrydyzacji niz inne europejskie populacje wilkdw. Wyniki tej pracy pokazaty rowniez, ze w
Butgarii moze dochodzi¢ do hybrydyzacji miedzy wilkami a szakalami ztocistymi (Canis aureus), jednak z
mniejszg intensywnoscig niz w przypadku hybrydyzacji z psami (Moura et al. 2014). Hybrydyzacja miedzy
wilkami a szakalami ztocistymi, opisana po raz pierwszy w naszej pracy, zostata pdzniej potwiedzona w
oparciu o badania sekwencji kompletnych genoméw (Freedman et al. 2014).

Mimo stosunkowo wysokiej zmiennosci genetycznej, populacja butgarskich wilkdw miata wysoki wskaznik
inbredu (Fis = 0.113, SE 0.019) oraz niska proporcje Ne/N (0.11; 95 % CI 0.08-0.29), co sugeruje, ze czesto
dochodzi w niej do krzyzowania sie miedzy spokrewnionymi osobnikami. Nasze wyniki sugeruja, ze
nieuregulowane prawnie polowania na wilki prowadza zaréwno do inbredu jak tez hybrydyzacji. Smier¢
cztonkéw watahy, a szczegélnie jednego z osobnikéw biorgcych udziat w rozrodzie (“pary alfa”), prowadzi
do zaburzenia struktury spotecznej, a gdy ma to miejsce w trakcie sezonu rozrodczego, moze dochodzi¢ do
krzyzowania sie miedzy pozostatym osobnikiem z pary alfa a innym, zazwyczaj blisko spokrewnionym,
cztonkiem watahy, co prowadzi do inbredu. Alternatywnie, osobnik z pary alfa moze szuka¢ nowego
partnera do rozrodu poza wtasng watahg, co przy niskim zageszczeniu wilkdbw moze doprowadzi¢ do
krzyzowania z psami. Zatem silna presja towiecka jest prawdopodobnie jednym z czynnikéw prowadzacych
do zwiekszenia czestosci hybrydyzacji. Intensywny odtéw w okresie wielu pokoled moze mieé¢ negatywny
wptyw na dtugotrwata zywotno$¢ butgarskiej populacji wilkdw, mimo obecnej wysokiej zmiennosci
genetycznej. Wskazuje to na zagrozenia dla populacji o rosnacej liczebnosci, lecz bedacych przedmiotem
intensywnych polowan (Moura et al. 2014).

Zastosowania wynikéw badan w praktyce ochrony przyrody

Wyniki opisanych powyzej prac majg wazne implikacje dla praktyki ochrony przyrody. Praca przeglagdowa
podsumowujaca badania nad europejskimi populacjami wilkdw zawiera dyskusje dotyczacg najwazniejszych
probleméw ochrony tych populacji (Hindrikson et al. 2017). Praca ta identyfikuje wazine luki we
wspofczesnym stanie wiedzy i sugeruje rozwigzania w celu ich uzupetnienia oraz przedstawia rekomendacje
dotyczace ochrony i gospodarowania populacjami wilka w skali regionalnej i w skali catej Europy
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(Hindrikson et al. 2017; Rycina 9). Praca ta podsumowuje rowniez problemy poszczegdlnych europejskich
populacji, w tym problemy opisywane w moich wczes$niejszych publikacjach (Moura et al. 2014, Pilot et al.
2014a).
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Rycina 9. Plan koordynacji badan naukowych dotyczacych szesciu obszaréw wiedzy istotnych dla ochrony i
gospodarowania populacjami wilkéw. Pig¢¢ sposrdd nich, zaznaczonych gwiazdka, opiera si¢ czesciowo lub
w catosci o0 analizy genetyczne. Rycina 8 z pracy Hindrikson et al. 2017.

Praca dotyczaca hybrydyzacji miedzy wilkami a psami w Eurazji opisuje implikacje tego procesu w praktyce
ochrony przyrody (Pilot et al. 2018). Ze wzgledu na jej aplikacyjny charakter, praca ta zostata opublikowana
w czasopismie Evolutionary Applications, ktére promuje praktyczne zastosowania wynikéw badan z
dziedziny biologii ewolucyjnej. Hybrydyzacja miedzy zwierzetami domowymi a ich dzikimi krewnymi
stanowi wazny problem w ochronie przyrody, szczegdlnie jesli ten proces skutkuje introgresjg wariantéow
genetycznych charakterystycznych dla zwierzat domowych do populacji dzikich zwierzat. Mimo to, status
prawny hybryd pozostaje nieuregulowany zaréwno przez prawo miedzynarodowe, jak tez regulacje prawne
Unii Europejskiej i poszczegdlnych krajéw europejskich. Wynika to przynajmniej czeSciowo z ograniczonego
zrozumienia procesu hybrydyzacji oraz jego konsekwencji, co podkresla znaczenie aplikacyjne badan
naukowych skupionych na tym temacie.
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Podsumowanie

Moja praca przyczynita sie do poszerzenia wiedzy o czynnikach ksztattujacych historie ewolucyjng wilka i
psa przez dokonanie nastepujgcych odky¢é:

Wspétczesne linie ewolucyjne wilka w Europie reprezentujg tylko niewielkg czes¢ réznorodnosci
genetycznej gatunku z czasu Péznego Plejstocenu (Pilot et al. 2010).

Prawdopodobng przyczyng utraty réznorodnosci genetycznej byt systematyczny spadek liczebnosci
populacji wilka od czasu ostatniego pleniglacjatu wynikajgcy ze zmian klimatu (Pilot et al. 2014a, b).
Zrdznicowanie genetyczne miedzy populacjami wilka jest silnie skorelowane z réznicami w sktadzie
ich pokarmu, wskazujac na ograniczony przeptyw gendw miedzy populacjami zamieszkujgcymi
Srodowiska rdznigce sie sktadem gatunkowym kopytnych — gtdwnych ofiar wilka (Pilot et al. 2012).
Wspétczesna struktura filogeograficzna wilka znaczaco sie rdézni od strukury filogeograficznej tego
gatunku w Péznym Plejstocenie; zmiana tej struktury jest prawdopodobnie wynikiem wyginiecia
linii ewolucyjnych wilka specjalizujgcych sie w polowaniach na duze ssaki kopytne zwiazgne z
ekosystemem stepéw Pdznego Plejstocenu (Pilot et al. 2010).

Zasieg przestrzennej autokorelacji zmiennosci genetycznej wilka wynosi 650-850 km, a zatem
zmiennos$¢ genetyczna lokalnej populacji wilkdw jest zalezna od innych populacji w promieniu do
850 km, wskutek dtugodystansowych migracji i przeptywu gendw (Hindrikson et al. 2017).
Zmiennos$¢ genetyczna wilkdw iberyjskich i apeninskich pokazuje, ze doswiadczylty one
dtugotrwatego efektu szyjki od butelki (bottleneck) w wyniku izolacji geograficznej i niskiej
liczebnosci. Réznice morfologiczne miedzy tymi populacjami a wilkami z Europy Wschodniej
wynikajg zaréwno z dryfu genetycznego jak tez doboru naturalnego dziatajgcego na geny zwigzane
ze wzrostem i rozwojem tkanki kostnej (Pilot et al. 2014a).

Udomowiony podgatunek wilka, pies domowy, charakteryzuje sie ogromnym zrdznicowaniem
morfologicznym w obrebie linii wsobnych (ras), lecz mniejszym zréznicowaniem u wolno-zyjacych
psow. Ostabienie doboru naturalnego i ptciowego u pséw rasowych w poréwnaniu z kundlami
mogto doprowadzi¢ do rdéznic w regulacji szlaku sygnatowego Hedgehog, ktéry hamuje migracje
komadrek grzebienia nerwowego z cewy nerowej. Niewielki deficyt tych komdrek podczas rozwoju
embrionalnego powoduje modyfikacje szeregu cech morfologicznych i fizjologicznych, co moze by¢
mechanizmem prowadzgcym do zréznicowania miedzy rasami psow (Pilot et al. 2016).

Populacje wolno-zyjacych pséw sg odrebne genetycznie od psdw rasowych i nie powstaty w wyniku
procesu mieszania sie pséw roznych ras. Wspodtczesna struktura filogeograficzna wolno-zyjgcych
pséw w Eurazji zostata uksztattowana przez wielkoskalowg ekspansje geograficzng ze wschodniej
Azji na zachdd, przez srodkowg i zachodnig Azje na Bliski Wschéd i do Europy, ktdra miata miejsce
w okresie Neolitu (Pilot et al. 2015).

Ze wzgledu na brak barier reprodukcyjnych, wilki i psy mogg sie krzyzowaé i produkowac ptodne
potomstwo. Nasze badania nad hybrydyzacjg wilkéw i pséw pokazaty, ze proces ten miat miejsce
zarobwno w ciggu ostatnich pokolen jak tez w bardziej odlegtej historii obu podgatunkow. W
rezultacie 62% badanych wilkéw z Eurazji posiadato niewielki procent alleli pochodzacych od pséw.
Wynik ten pokazuje, ze historie ewolucyjne wilka i psa sg ze sobg powigzane od czasu rozdzielenia
sie ich linii ewolucyjnych do czaséw wspétczesnych (Pilot et al. 2018).

Publikacje skupione na historii ewolucyjnej wilka powstaty w ramach kierowanych przeze mnie projektéw
badawczych: “The effect of ecological factors on the population genetic structure of highly mobile social
mammals: A comparative study of the killer whale and the grey wolf” (2007-2008) finansowanego przez
Fundacja na Rzecz Nauki Polskiej (Program Kolumb), “Relationship between foraging ecology and dispersal
patterns in a highly mobile carnivore, the grey wolf’ (2008-2009), finansowanego przez British Ecological
Society oraz “Analysis of the evolutionary history of the grey wolf in Eurasia using genome-wide SNP data”
(2014-2016), finansowanego przez Uniwersytet w Lincoln (Returners’ Research Fund). Publikacje dotyczace
historii ewolucyjnej psa domowego powstaty w ramach projektu badawczego pt. “Reconstructing the
history of dog domestication using high-density SNP genotyping” (2011-2014), ktdérego bytam gtéwnym
wykonawca, kierowanego przez profesora Wiestawa Bogdanowicza i finansowanego przez Narodowe
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Centrum Nauki. Praca dotyczagca mechanizméw krzyzowania sie wilka i psa powstata w ramach
kierowanego przeze mnie projektu “Consequences of alien sex: Investigating the adaptive value of
hybridisation” (2017-2018), finansowanego przez Leverhulme Trust.
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5. Omodwienie pozostatych osiggnieé¢ haukowo - badawczych

Moja praca naukowa skupia sie na rekonstrukcji proceséw ewolucyjnych, ekologicznych i behawioralnych w
populacjach ssakéw przy uzyciu metod genetyki populacji. Oprdécz dziewieciu prac wchodzacych w sktad
opisanego powyzej osiggniecia, jestem autorem/wspdétautorem 21 publikacji w czasopismach naukowych
znajdujacych sie na Liscie Filadelfijskiej. Ich petna lista znajduje sie w punkcie 1I-A dokumentacji habilitacji.
Publikacje te skupiajg sie na nastepujacych tematach:
- Rekonstrukcja zmian ewolucyjnych i demograficznych w populacjach ssakéw w odpowiedzi na
zmiany klimatyczne na przetomie Plejstocenu i Holocenu
- Analiza wptywu struktury pokrewienstwa w grupach spotecznych ssakdédw na genetyczng strukture
populacji
- Rekonstrukcja genetycznej struktury populacji wilkéw i analiza ksztattujacych jg czynnikow
- Rekonstrukcja historii udomowienia psa przy uzyciu metod genomiki populacji
- Analiza mechanizméw umozliwiajgcych sympatryczne wystepowanie blisko spokrewnionych
gatunkéw ssakéw drapieznych — kuny lesnej i kuny domowej
- Analiza wiarygodnosci metod detekcji “alleli zerowych”
- Modelowanie ewolucji zachowan altruistycznych w oparciu o “zasade uposledzenia” Zahaviego

Najwazniejsze osiggniecia w ramach pracy nad kazdym z tych tematdw zostaty opisane ponize;j.

Rekonstrukcja zmian ewolucyjnych i demograficznych w populacjach szczytowych drapieznikéw
ladowych i morskich w odpowiedzi na zmiany klimatyczne na przetomie Plejstocenu i Holocenu

Zmiany klimatyczne majgce miejsce na przetomie Plejstocenu i Holocenu — od ostatniego pleniglacjatu (25-
15 tysiecy lat temu) do globalnego ocieplenia we wczesnym Holocenie (11700-8300 lat temu) — przyczynity
sie do wyginiecia licznych gatunkéw duzych ssakéw (megafauny) i spowodowaty istotne zmiany
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demograficzne i ewolucyjne w populacjach tych gatunkdéw, ktére przetrwaty ten okres. Jako czesc
osiggniecia opisanego w punkcie 4 omdéwitam moje prace nad wptywem zmian klimatycznych na przetomie
Plejstocenu i Holocenu na populacje wilka w Europie (Pilot et al. 2010, Pilot et al. 2014). Uczestniczytam
réwniez jako wspoétautor w badaniach wptywu tych zmian klimatycznych na populacje innych gatunkéw
duzych ssakow petnigcych role szczytowych drapieznikdw w ekosystemach lgdowych i morskich. Badania te
pokazaty, ze wszystkie te gatunki doswiadczyty gwattownych spadkéw liczebnosci, utraty zmiennosci
genetycznej, lokalnych wyginie¢ i zmian struktury filogeograficznej w Péznym Plejstocenie i na poczatku
Holocenu (Korsten et al. 2009, Moura et al. 2014, Ukkonen et al. 2014).

Pierwsza z tych prac byta oparta o analize haplotypéw mitochondrialnego DNA niedZwiedzi brunatnych
(Ursus arctos) z pétnocnej Eurazji i miata na celu odtworzenie struktury filogeograficznej w tym regionie
oraz oszacowanie czasu zrdznicowania sie poszczegdlnych linii ewolucyjnych tego gatunku (Korsten et al.
2009). Analizy relacji filogenetycznych miedzy poszczegdlnymi haplotypami mtDNA oraz czasu dywergencji
poszczegdlnych linii ewolucyjnych pokazaty, ze na poczatku Holocenu niedZwiedZ doswiadczyt szybkiej
ekspansji geograficznej na terenie pétnocnej Eurazji, ktora byta poprzedzona silnym spadkiem liczebnosci
prowadzgcym do efektu szyjki od butelki (ang. bottleneck). Wyniki te sugerujg, ze wspdtczesna eurazjatycka
populacja niedzwiedzi brunatnych zostata zapoczgtkowana podczas ostatniego pleniglacjatu przez niewielka
liczbe osobnikdw pochodzacych z jednego refugium lodowcowego (Korsten et al. 2009). Ekspansja
poprzedzona efektem szyjki od butelki (bottleneck) w okresie ostatniego pleniglacjatu zostata réwniez
opisana dla innych gatunkéw ssakéw majacych szeroki zasieg w Eurazji, co sugeruje, ze zmiany klimatyczne
na przetomie Plejstocenu i Holocenu miaty podobny wptyw na wiele gatunkow ssakéw i uksztattowaly ich
wspotczesng strukture filogeograficzng (Korsten et al. 2009).

Podobne procesy ewolucyjne w odpowiedzi na zmiany klimatyczne miaty tez miejsce w s$rodowisku
morskim. Pokazata to praca, ktérej bytam wspdtautorem, dotyczaca historii ewolucyjnej szczytowego
drapieznika morskiego, orki Orcinus orca (Moura et al. 2014). Praca ta odtworzyta historyczng dynamike
populacji tego gatunku w oparciu o analize kompletnego genomu jgdrowego, zsekwencjonowanego de-
novo, oraz haplotypéw mitochodrialego DNA orek reprezentujacych globalny zasieg gatunku. Nasze analizy
pokazaty, ze liczebnos¢ globalnej populacji orek podlegata niewielkim wahaniom przez wiekszosé
Plejstocenu, lecz doswiadczyta okoto dziesieciokrotnego spadku podczas Zlodowacenia Pétnocnopolskiego
(Weichselian; 115 do 11,7 tysiecy lat temu). Analiza zmiennosci mitochondrialnego DNA wykazata, ze
wiekszos¢ populacji orek doswiadczyta w tym okresie spadku liczebnosci, lecz populacja zamieszkujgca
wody wokot potudniowej Afryki zachowata wysoka liczebnos¢ i réznorodnosé genetyczng, prawdopodobnie
dzieki wysokiej produktywnosci zamieszkiwanego ekosystemu. Przyczyng globalnego spadku liczebnosci
orek byty prawdopodobnie zmiany $rodowiskowe podczas ostatniego zlodowacenia, a w szczegdlnosci
globalny spadek produktywnosci oceanu (z wyjatkiem wdéd wokot potudniowej Afryki). Wspdtczesna
zmiennos$¢ genetyczna tego gatunku uksztatowata sie w wyniku zmian demograficznych spowodowanych
przez zmiany klimatu.

Gatunki zwigzane z ekosystemami Artyki, przede wszystkim te silnie zwigzane z lodem morskim, sg
szczegblnie wrazliwe na zmiany klimatu. Do takich gatunkdéw nalezg arktyczne foki, ktérych rozréd
uzalezniony jest od obecnosci lodu. Praca, ktérej bytam wspdtautorem, byta skupiona na jednym z takich
gatunkéw, foce obraczkowej (Pusa hispida). Zasieg tego gatunku jest ograniczony do Arktyki, z wyjatkiem
jednej populacji zamieszkujgcej Morze Battyckie. Praca ta dyskutowata imigracje foki obrgczkowej do Morza
Battyckiego oraz zmiany rozmieszczenia tego gatunku w powigzaniu ze zmianami geologicznymi oraz
zmianami w temperaturze, zasoleniu i produktywnosci tego morza. Wiek kosci tego gatunku znalezionych
wokét wybrzezy Battyku oszacowany za pomocg datowania radioweglowego wskazywat na ciagtg obecnos¢
gatunku w tym morzu od czasu jego zasiedlenia. Najstarsze kosci pochodza z regionu ciesnin Skagerrak i
Kattegat i s datowane na przetom Plejstocenu i Holocenu i faze geologiczng Battyckiego Jeziora Lodowego
(14-10,3 tysiecy lat temu). W Basenie Baftyku gatunek ten pojawit sie w fazie Jeziora Ancylusowego, lecz
wiekszo$¢ znalezionych kosci jest datowana na faze Morza Litorynowego. Zasieg geograficzny foki
obraczkowej w Morzu Litorynowym byt szerszy niz obecnie, pokrywajgc réwniez jego potudniowe czesci.
Obecnos¢ tego gatunku w potudniowym Battyku podczas Holocenskiego Maksimum Termicznego sugeruje,

18



ze temperatury przynajmniej w czesci tego okresu musiaty spada¢ wystarczajgco nisko, aby morze
zamarzato zima. Analiza stabilnego izotopu wegla 613C pokazata rowniez, ze battyckie foki obrgczkowe
doswiadczyty znacznych zmian diety w trakcie Holocenu, co byto prawdopodobnie zwigzane ze zmianami
zasolenia morza wptywajgcymi na skfad gatunkowy zyjgcych z nim ryb.

Wszystkie gatunki badane w tych pracach sg szczytowymi drapieznikami, ktdre sg szczegdlnie wrazliwe na
zmiany srodowiskowe ze wzgledu na ich naturalnie niska liczebnos¢ i ich zaleznos¢ od dynamiki populacji
ich ofiar. Opisane powyzej badania pokazaty, ze zmiany klimatu majgce miejsce w Péznym Plejstocenie i na
poczatku Holocenu miaty silny wptyw na rozmieszczenie i zmiennos¢ genetyczng szczytowych drapieznikdw
ladowych i morskich.
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Analiza wptywu struktury pokrewieristwa w grupach spotecznych ssakéw na genetyczng strukture
populacji

Struktura pokrewienstwa w grupach zwierzat i systemy kojarzen petnig istotng role w ksztattowaniu sie
genetycznej struktury populacji. Wtasciwosci systemu kojarzen, w tym liczba i proporcja ptci cztonkéw
grupy spotecznej biorgcych udziat w rozrodzie, stopien ich spokrewnienia oraz réznice w liczbie potomstwa
miedzy osobnikami determinujg zaréwno sktad grup jak tez zmiennos¢ genetyczng w obrebie grup i miedzy
nimi. To ma z kolei duzy wptyw na wielkoskalowg strukture genetyczng populacji. Badania nad decyzjami
osobnikéw dotyczagcymi dyspersji i rozmnazania, ktdre determinujg przeptyw gendw, sg potrzebne do
zrozumienia czynnikéw ksztattujgcych genetyczng strukture populacji.

Moje badania nad tym tematem byly prowadzone w oparciu o gatunki reprezentujace rézne rzedy ssakow:
walenie, gryzonie i ssaki drapiezne. Jedna z prac (Pilot et al. 2010b) dotyczyta orek, socjalnych drapieznikéw
wykazujacych silne zréznicowanie genetyczne miedzy sympatrycznymi populacjami (ekotypami) réznigcymi
sie sktadem pokarmu. Badania te wskazaty na wysoki stopien spokrewnienia w obrebie grup spotecznych
oraz miedzy grupami w obrebie tego samego ekotypu. Spokrewnienie miedzy sympatrycznymi grupami
reprezentujgcymi rozne ekotypy byto niskie. Wykazalismy, ze przeptyw gendw miedzy grupami spotecznymi
odbywa sie wytagcznie w linii meskiej i ma miejsce najczesciej miedzy grupami w obrebie tego samego
ekotypu, a rzadko miedzy ekotypami. Dyspersja osobnikdw miedzy grupami jest jednak rzadka, co pokazuje,
ze przeptyw gendw odbywa sie bez dyspersji, w wyniku krzyzowania sie osobnikéw podczas spotkar miedzy
grupami spotecznymi. Prawdopodobienstwo spotkan miedzy grupami specjalizujgcymi sie w tym samym
rodzaju ofiar (ktére sg zwigzane z konkretym typem ekosystemow morskich) jest wyzsze w poréwnaniu do
prawdopodobienstwa spotkan miedzy grupami specjalizujgcymi sie w réznych grupach ofiar (np. ryby
anadromiczne wystepujgce w poblizu lgdu versus ssaki morskie). Wyniki tych badan pokazuja, ze system
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kojarzen orek w potaczeniu z ich zachowaniem spotecznym, dyspersjg i sposobem zdobywania pokarmu ma
silny wptyw na genetyczng strukture populacji tego gatunku (Pilot et al. 2010b).

Walenie majg rdznorodne systemy spofeczne i systemy rozrodu, lecz w przeciwienstwie do duzych
gatunkéw takich jak orka, u mniejszych gatunkéw nie sg one dobrze znane ze wzgledu na trudnosci w
zebraniu wystarczajgcego materiatu obserwacyjnego. W pracy Ball et al. 2017 badalismy jeden z takich
gatunkdw, delfina pospolitego (Delphinus delphis), taczac dane genetyczne z analizg GIS w celu odtworzenia
sposobu rozmieszczenia spokrewnionych osobnikéw w przestrzeni i czasie oraz zrozumienia systemu
krzyzowania sie i sposobu dyspersji u tego gatunku. Delfin pospolity jest gatunkiem spotecznym,
charaketryzujgcym sie niewielkim zrdznicowaniem genetycznym miedzy populacjami z pétnocno-
wschodniego Atlantyku i Morza Srédziemnego, co wczeéniejsze prace ttumaczyty niestabilng strukturg
spoteczng i brakiem przywigzania do konkretnych lokalizacji. Nasze wyniki pokazaty, ze chociaz grupy
spoteczne nie sktadaty sie z blisko spokrewnionych osobnikéw, bliscy krewni byli czesto znajdowani w tej
samej lokalizacji geograficznej w przeciggu kilku lat. Sugeruje to pewien stopien przywigzania do lokalizacji
geograficznej, ktére moze utatwia¢ delfinom odnajdowanie ofiar (ryb) o sezonowo zmieniajgcym sie
rozmieszczeniu, dzieki znajomosci danego Srodowiska. Dyspersja samic z macierzystej populacji
prawdopodobnie odbywa sie na dtuzsze dystanse niz dyspersja samcow, gdyz samce sg znajdowane czesciej
niz samice w tych samych lokalizacjach, co ich bliscy krewni. Czesta dtugodystansowa dyspersja jest
prawdopodobng przyczyng stabego zréznicowania miedzy populacjami. Praca ta pokazuje, ze analiza
probek zebranych w tych samych lokalizacjach geograficznych w okresie kilku lat pozwala na zrozumienie
struktury spotecznej i sposobu dyspersji badanego gatunku oraz wptywu tych czynnikdw na zmiennos¢
genetyczng populacji (Ball et al. 2017).

Ptetwonogie réznig sie od waleni cyklem zyciowym ze wzgledu na koniecznos¢ wyjscia na lad lub 16d morski
w celu wydania potomstwa. Z tego wzgledu przechodzg one przez coroczne cykle migracyjne miedzy
otwartym morzem, gdzie sie zywig, a wybrzezem, gdzie ma miejsce sezon rozrodczy oraz sezon linienia.
Zmiennos$¢ genetyczna populacji u gatunkéw ptetwonogich moze sie znacznie rézni¢ zaleznie od etapu cyklu
migracyjnego. Badalismy to na przyktadzie potudniowych stoni morskich Mirounga leonina, ktore zerujg w
Oceanie Antarktycznym, za$ rozrdd i linienie odbywajg na subantarktycznych wyspach. W naszej pracy
(Bogdanowicz et al. 2013) scharakteryzowalismy zmiennos$¢ genetyczng kolonii stoni morskich z Wyspy
Kréla Jerzego (WKJ) na Szetlandach Potudniowych w sezonie linienia i poréwnalismy jg do zmiennosci
kolonii rozrodczych opisanych we wczesniejszych pracach. Mimo ze WKJ stuzy réwniez jako miejsce do
rozrodu, liczba stoni morskich obecnych tam podczas sezonu linienia byta do trzech razy wieksza niz w
sezonie rozrodczym, sugerujac, ze duza liczba osobnikdw nie uczestniczy w rozrodzie, bgdz tez osobniki z
innych kolonii rozrodczych imigrujg do WKJ w sezonie linienia. Duza rdéznorodnos¢ haplotypow
mitochondrialnego DNA i wysoki procent haplotypdw wystepujacych réwniez w innych koloniach stanowi
wsparcie dla hipotezy o imigracji z innych kolonii z Potudniowego Atlantyku, co jest réwniez zgodne z
wynikami wczesniejszych badan opartych o telemetrie satelitarng. Efektywna wielkos¢ populacji
oszacowana w oparciu o zmienno$¢ mitochondrialnego DNA i jgdrowych loci mikrosatelitarnych byta
nieoczekiwanie wysoka w poréwnaniu z liczbg osobnikdw w kolonii WKJ, co réwniez wskazuje na
intensywng imigracje. Wyniki te pokazujg, ze grupy spoteczne takie jak kolonie rozrodcze i kolonie
formowane w okresie linienia zmieniajg sie dynamicznie pod wzgledem sktadu osobnikéw, co wptywa
rowniez na zmiennos$¢ genetyczng populacji. Zatem do petnego zrozumienia systemu spotecznego i
dynamiki populacji gatunkéw odbywajgcych sezonowe migracje potrzebne sy badania genetyczne i
behawioralne populacji w réznych okresach ich cyklu migracyjnego (Bogdanowicz et al. 2013).

Kolejna praca (Pilot et al. 2010c) badata zaleznosci miedzy zmianami demograficznymi, strukturg
pokrewienistwa a zmiennoscig genetyczng populacji, uzywajac jako modelu nornika pétnocnego (Microtus
oeconomus). Celem pracy byto empiryczne przetestowanie nastepujacych przewidywan modeli
teoretycznych: (1) zmiany w strukturze pokrewienstwa prowadzg do fluktuacji liczebnosci populacji przez
wptyw na poziom agresji i imigracje; (2) fluktuacje liczebnosci populacji i nielosowe krzyzowanie prowadzi
do zmian rdéznorodnosci genetycznej miedzy pokoleniami. W tym celu lokalna populacja nornika
potnocnego zostata poddana intensywnym odtowom w okresie szesciu lat przy uzyciu putapek
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zywotownych i pobrano prébki od wszystkich ztowionych osobnikow. Analiza danych o frekwencji
oznakowanych osobnikéw, ktdre zostaly powtdrnie odtowione, pokazata, ze 642 odtowione osobniki
stanowity 88% badanej populacji oraz ze s$rednia roczna liczebno$¢ populacji réznita sie czterokrotnie
miedzy réznymi latami badan. W oparciu o genotypy osobnikéw w 20 loci mikrosatelitarnych poréwnalismy
zmiennos$¢ genetyczng i strukture pokrewienistwa badanej populacji miedzy poszczegdlnymi latami oraz
zidentyfikowalismy osobniki, ktore imigrowaty do tej populacji. Wyniki tych analiz pokazaty, ze zageszczenie
jest negatywnie skorelowane z intensywnoscig imigracji, a pozytywanie skorelowane z liczbg grup
spokrewnionych osobnikdow. Jest to zgodne z przewidywaniem (1), ze zmiany w strukturze pokrewnienistwa
wptywajg na fluktuacje liczebnosci populacji. Mimo zmian zageszczenia i struktury pokrewienstwa, réznice
genetyczne miedzy populacjami z poszczegdlnych lat nie byty statystycznie istotne. Zmienno$é genetyczna
populacji utrzymywata sie na stosunkowo wysokim poziomie (oczekiwana heterozygotycznos¢ miescita sie
w granicach 0.72-0.78) i nie rdznita sie istotnie miedzy latami, co jest niezgodne z przewidywaniem (2). Te
wyniki pokazaty, ze populacja, ktéra doswiadcza silnych zmian demograficznych i zmian w strukturze
pokrewiedstwa moze utrzymywaé wysoka zmiennos¢ genetyczng i niewielkie zréznicowanie genetyczne
miedzy pokoleniami (Pilot et al. 2010c).

Moje zainteresowanie zaleznoscig miedzy strukturg pokrewienstwa w grupach spotecznych a genetyczng
strukturg populacji pozwolito mi réwniez na wykroczenie poza mdj typowy obszar zainteresowania ssakami,
w pracy dotyczacej struktury pokrewienstwa w mieszanych, kilku-gatunkowych koloniach mréowek
(Korczynska et al. 2010).
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Rekonstrukcja genetycznej struktury populacji wilkdw i analiza ksztattujacych j3 czynnikéw

Poza publikacjami dotyczacymi historii ewolucyjnej wilka, ktére wchodza w sktad osiggniecia opisanego w
czesci 4, jestem rowniez wspotautorem innych publikacji skupionych na genetyce populacji wilka. Nie
wchodzg one w sktad osiggniecia, gdyz nie petnilam kluczowej roli w powstaniu tych prac, lub ze wzgledu na
fakt, ze publikacja byta wynikiem mojej pracy doktorskiej (Pilot et al. 2006).
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Theuerkauf J., Okarma H., Gula R., Szymura L., Foerster M. 2005. Genetic diversity and relatedness within
packs in intensely hunted population of wolves Canis lupus. Acta Theriologica 50: 3-22.

Rekonstrukcja historii udomowienia psa przy uzyciu metod genomiki populacji

Uczestniczytam w duzym miedzynarodowym projekcie majgcym na celu rekonstrukcje historii udomowienia
psa przy uzyciu nowo opracowanej (dla celdw tego projektu) mikromacierzy polimorfizmdéw pojedynczych
nukleotydéw (SNP). Umozliwito to analize 48 tysiecy loci u pséw oraz u wilkéw z Europy, Azji i Ameryki
Pdétnocnej. Wyniki tych badan pokazaty, ze wilki z Bliskiego Wschodu miaty duzy wktad w ksztattowanie
zmiennosci genetycznej pséw w poczgtkowym okresie ich udomowienia badZ tez pdzniej, w wyniku
hybrydyzacji (vonHoldt et al. 2010). Hybrydyzacja psow z lokalnymi populacjami wilkéw miata tez miejsce w
innych regionach w obrebie zasiegu geograficznego wilka. Praca pokazata réwniez, ze rasy pséw wykazujgce
bliskie podobieistwo genetyczne charakteryzujg sie takie podobienstwem fenotypowym oraz
podobienstwem petnionych funkcji. Sugeruje to, ze poszczegdlne rasy pséw powstaty w wyniku procesu, w
ktdrym psy byty poczgtkowo selekcjonowane pod wzgledem fenotypu odpowiedniego dla petnionej funkcji
uzytecznej dla cztowieka, a z tych szerszych grup wyodrebnione zostaty pdzniej rasy. Praca ta umozliwita
lepsze zrozumienie historii ewolucynej psa oraz dostarczyta nowej metody analizy zmiennosci genetycznej
psow i ich dzikich krewnych w skali catego genomu, ktdéra jest szeroko wykorzystywana przez naukowcdéw
badajacych rézne aspekty genetyki przedstawicieli rodzaju Canis.
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DA, Auton A, Reynolds A, Bryc K, Brisbin A, Knowles JC, Mosher DS, Spady TC, Elkahloun A, Geffen E, Pilot
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P.G., Qian Z., Huang W., Ding Z.-L., Zhang Y.-P., Bustamante C.D., Ostrander E.A., Novembre J., Wayne R.K.
2010. Genome-wide SNP and haplotype analyses reveal a rich history underlying dog domestication. Nature
464: 898-894.

Analiza mechanizméw umoizliwiajacych sympatryczne wystepowanie blisko spokrewnionych gatunkéw
ssakow drapieznych — kuny lesnej i kuny domowej

Kuna lesna (Martes martes) i kuna domowa (Martes foina) wystepujg sympatrycznie w centralnej i
potudniowej Europie. W czasie, gdy nasz zespdt (Prof. Jacek Goszczynski, Dr Maciej Postuszny i Dr Barbara
Gralak) rozpoczat prace nad tym tematem, niewiele bytlo wiadomo na temat rdéznic miedzy niszami
pokarmowymi tych gatunkdéw, gdyz kuny sg trudne do obserwacji, a rozréznienie odchodéw obu gatunkéw
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http://apps.isiknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&db_id=&SID=S2k4Fo8AjC6m5BNANoc&field=AU&value=Parker%20HG&ut=000276397300039&pos=5
http://apps.isiknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&db_id=&SID=S2k4Fo8AjC6m5BNANoc&field=AU&value=Quignon%20P&ut=000276397300039&pos=6
http://apps.isiknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&db_id=&SID=S2k4Fo8AjC6m5BNANoc&field=AU&value=Degenhardt%20JD&ut=000276397300039&pos=7
http://apps.isiknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&db_id=&SID=S2k4Fo8AjC6m5BNANoc&field=AU&value=Boyko%20AR&ut=000276397300039&pos=8
http://apps.isiknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&db_id=&SID=S2k4Fo8AjC6m5BNANoc&field=AU&value=Earl%20DA&ut=000276397300039&pos=9
http://apps.isiknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&db_id=&SID=S2k4Fo8AjC6m5BNANoc&field=AU&value=Earl%20DA&ut=000276397300039&pos=9
http://apps.isiknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&db_id=&SID=S2k4Fo8AjC6m5BNANoc&field=AU&value=Auton%20A&ut=000276397300039&pos=10
http://apps.isiknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&db_id=&SID=S2k4Fo8AjC6m5BNANoc&field=AU&value=Reynolds%20A&ut=000276397300039&pos=11
http://apps.isiknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&db_id=&SID=S2k4Fo8AjC6m5BNANoc&field=AU&value=Bryc%20K&ut=000276397300039&pos=12
http://apps.isiknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&db_id=&SID=S2k4Fo8AjC6m5BNANoc&field=AU&value=Brisbin%20A&ut=000276397300039&pos=13
http://apps.isiknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&db_id=&SID=S2k4Fo8AjC6m5BNANoc&field=AU&value=Knowles%20JC&ut=000276397300039&pos=14
http://apps.isiknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&db_id=&SID=S2k4Fo8AjC6m5BNANoc&field=AU&value=Mosher%20DS&ut=000276397300039&pos=15
http://apps.isiknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&db_id=&SID=S2k4Fo8AjC6m5BNANoc&field=AU&value=Spady%20TC&ut=000276397300039&pos=16
http://apps.isiknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&db_id=&SID=S2k4Fo8AjC6m5BNANoc&field=AU&value=Elkahloun%20A&ut=000276397300039&pos=17
http://apps.isiknowledge.com/OneClickSearch.do?product=UA&search_mode=OneClickSearch&db_id=&SID=S2k4Fo8AjC6m5BNANoc&field=AU&value=Geffen%20E&ut=000276397300039&pos=18
http://apps.isiknowledge.com/full_record.do?product=UA&search_mode=GeneralSearch&qid=1&SID=S2k4Fo8AjC6m5BNANoc&page=1&doc=4&colname=WOS

w oparciu o ich cechy morfologiczne jest niemozliwe. W celu zrozumienia mechanizmdéw umozliwiajgcych
sympatryczne wystepowanie tych gatunkéw opracowalismy metode genetyczng, ktéra umozliwia
identyfikacje gatunkowg ich odchodéw. Metoda ta oparta jest na znacznych rdznicach dtugosci sekwencji
DNA dwéch loci mikrosatelitarnych miedzy kung lesng a kung domowa. taczna analiza tych dwdch loci
umozliwia jednoznaczng i wiarygodng identyfikacje gatunkowa. W potgczeniu z wiekszym panelem loci
mikrosatelitarnych, metoda ta umozliwia jednoczesng identyfikacje gatunkowg i rozréznienie odchodéw
pochodzacych od poszczegdlnych osobnikéw, jak rdwniez analize zmiennosci genetycznej populacji (Pilot et
al. 2007).

W celu praktycznego przetestowania tej metody przeanalizowalismy 365 odchoddw kun zebranych w
okolicach wsi Rogéw. Zidentyfikowalismy 78 odchodéw kun lesnych i 155 odchodéw kun domowych. Na
obszarach lesnych w obrebie terenu badan wystepowaty oba gatunki kun. Pokazuje to, ze identyfikacja
gatunkowa w oparciu o miejsce znalezienia odchoddéw nie jest wiarygodna. Genetyczna identyfikacja
gatunkowa umozliwia monitoring zmian rozmieszczenia obu gatunkéw kun, co jest wazne ze wzgledu na
réznice w ich trendach demograficznych (Pilot et al. 2007).

Zastosowanie tej metody do identyfikacji gatunkowej odchoddéw kun umozliwito nam réwniez poréwnanie
diety obu gatunkéw na obszarze ich sympatrycznego wystepowania. Oba gatunki zywity sie gtdéwnie
drobnymi gryzoniami, ptakami i owocami. Mimo duzego podobieristwa ich nisz pokarmowych, znalezlismy
istotne roéznice ilosciowe w skfadzie ich pokarmu. W pokarmie kun lesnych z wiekszg frekwencjg
wystepowaty gryzonie i ptaki, za$ w pokarmie kun domowych owoce i owady. Mimo ze oba gatunki
uzytkowaty te same obszary lesne, identyfikacja genetyczna przynaleznosci gatunkowej odchodéw
umozliwita nam znalezienie istotnych réznic w pokarmie tych blisko spokrewnionych gatunkéw (Postuszny
et al. 2007).

Badalismy réwniez réznice w sposobie przeszukiwania przestrzeni przez oba gatunki przy uzyciu tropienia
Sladow na $niegu i identyfikacji przynaleznosci gatunkowej odchoddéw zebranych na trasach tropéw. Tropy
kuny lesnej i kuny domowej byty rozrézniane w terenie w oparciu o ich ksztatt i analizy genetyczne
wykazaty, ze ta identyfikacja byta poprawna w 88% przypadkéw. Mimo ze aktywnos¢ obu gatunkow
koncentrowata sie gtéwnie na dnie lasu, kuny lesne wspinaty sie po drzewach, przemieszczaty sie w
koronach drzew i przeszukiwaty podstawy pni oraz dziuple w drzewach czesciej niz kuny domowe. Z kolei
kuny domowe czesciej szukaty pokarmu w stosach chrustu i drewna i czesciej odwiedzaty poreby i
wysypiska Smieci. Kuny lesne unikaty obiektéw antropogenicznych oraz drég i rzadko przekraczaty tereny
otwarte. Ze wzgledu na te cechy behawioralne kuny lesne sg szczegélnie wrazliwe na fragmentacje lasu i
dziatalnos¢ ludzka w lasach. Kuny domowe czesto penetrowaty obszary otwarte i zamieszkate budynki, co
pozwalato im na uzytkowanie srodowisk znacznie przeksztatconych i intensywnie uzytkowanych przez
cztowieka. Przyszta koegzystencja i wzgledna liczebnos$é¢ obu gatunkéw kun w srodowiskach lesnych jest
uzalezniona od sposobu prowadzenia gospodarki lesnej i od obecnosci korytarzy migracyjnych tgczacych
ptaty lasu (Goszczynski et al. 2007).

Nasz zespot otrzymat za opisany powyzej cykl publikacji Wyrdznienie Wydziatu Il Nauk Biologicznych PAN w
2008 roku.

Cytowane prace

Pilot M., Gralak B., Goszczynski J., Postuszny M. 2007. A method of genetic identification of pine marten
(Martes martes) and stone marten (Martes foina) and its application to faecal samples. Journal of Zoology,
London 271: 140-147.

Postuszny M., Pilot M., Goszczynski J., Gralak B. 2007. Diet of sympatric pine marten (Martes martes) and
stone marten (Martes foina) identified by genotyping of DNA from faeces. Annales Zoologici Fennici 44:
269-284.

Goszczynski J., Postuszny M., Pilot M., Gralak B. 2007. Patterns of winter locomotion and foraging in two
sympatric marten species: Martes martes and Martes foina. Canadian Journal of Zoology 85: 239-249.
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Analiza wiarygodnosci metod detekcji “alleli zerowych”

Loci mikrosatelitarne to markery genetyczne o szerokim zastosowaniu w genetyce populacji. Majg one
wiele cech, ktdre czynig je uzytecznymi markerami w szerokim spektrum badan, lecz charakteryzujg sie tez
obecnoscig tak zwanych alleli zerowych, ktére mogg zaburza¢ wyniki analiz. Allele zerowe to allele, ktore
nie moga by¢ wykryte w trakcie standardowego procesu genotypowania loci mikrosatelitarnych ze wzgledu
na mutacje w miejscach przytaczania starteréw lub z innych przyczyn uniemozliwiajacych reakcje PCR.
Praca, ktérej bytam wspodtautorem, ocenita wiarygodnosé pieciu metod analitycznych, ktére posrednio
wykrywajg obecnos¢ alleli zerowych, wskazujgc na duze niezgodnosci miedzy tymi metodami (Dagbrowski et
al. 2014). Nasze analizy byty oparte o genotypy w 20 loci mikrosatelitarych osobnikow z naturanej populacji
nornika pétnocnego Microtus oeconomus badanej w ciggu 8 lat oraz na symulacjach populacji z allelami
zerowymi obecnymi w genotypach oraz populacji bez alleleli zerowych, lecz doswiadczajgcych procesu
szyjki od butelki (bottleneck) o réznej dtugosci i intensywnosci. W naturalnej populacji nornika 29%
przypadkow wykrycia alleli zerowych byto zgodne dla réznych metod (poréwnywanych w parach), zas w
przypadku symulowanych populacji ta proporcja wynosita 14%. W symulowanych populacjach, w ktérych
nie wystepowaly allele zerowe, liczba mylnie wykrytych alleli zerownych rosta wraz z dtugoscig i
intensywnoscig symulowanego procesu szyjki od butelki. W symulowanych populacjach, w ktérych byty
obecne allele zerowe, 22%-42% tych alleli nie zostata wykryta, pokazujac, ze btedy detekcji dotycza
zarowno falszywej identyfikacji alleli zerowych jak tez braku identyfikacji rzeczywistych alleli zerowych.
Biorac pod uwage oba rodzaje bteddéw, zadna z ocenianych metod nie byta wyraznie lepsza od pozostatych.
Uwzglednianie tylko alleli zerowych potwierdzonych przez co najmniej dwie metody pozwala na znaczng
redukcje fatszywych alleli zerowych, lecz moze to z kolei zwiekszy¢ proporcje niewykrytych rzeczywistych
alleli zerowych (Dabrowski et al. 2014). Nasza praca wskazata na wazny problem pojawiajacy sie przy
analizie mikrosatelitéw, ktoéry rzadko byt brany pod uwage przed publikacja tej pracy. Pokazato to potrzebe
opracowania nowych, bardziej wiarygodnych metod detekcji alleli zerowych w celu unikniecia btedéw,
ktére mogg sie pojawi¢ w wynikach analiz genetycznych w sytuacji, gdy obecno$¢ alleli zerowych nie jest
brana pod uwage.

Dabrowski M.J., Pilot M., Kruczyk M., Zmihorski M., Umer H.M., Gliwicz J. 2014. Reliability assessment of
null allele detection: inconsistencies between and within different methods. Molecular Ecology Resources
14:361-373.

Model ewolucji zachowan altruistycznych w oparciu o “zasade uposledzenia” Zahaviego

Wiekszo$¢ teorii opisujgcych ewolucje zachowan kooperacyjnych u zwierzat opiera sie na zasadzie
odwzajemnionego altruizmu. Teoria izraelskiego uczonego Amotza Zahaviego proponuje inny model, zwany
“zasadg uposledzenia”, w ktorym akt altruizmu jest sygnatem odzwierciedlajgcym jakos¢ osobnika i dlatego
jest korzystny dla tego osobnika nawet jesli nie zostanie odwzajemniony. W mojej pracy (Pilot et al. 2005)
model Zahaviego zostat przetestowany przy uzyciu symulacji komputerowych ewolucji zachowan
altruistycznych. W modelu tym symulowana byfa populacja, w ktdrej dostosowanie (fitness) osobnikow
zalezato od bilansu miedzy ich kondycjg fizyczng a “prestizem”, ktéry rdst wraz z kazdym aktem altruizmu.
Wyniki symulacji pokazaty, ze jesli zachowania altruistyczne sg kosztowne i przynoszg osobnikom prestiz,
wspotpraca miedzy osobnikami moze utrzymywaé sie w populacji mimo braku bezposredniego
odwzajemniania aktéw altruizmu. Wynika stad, ze ewolucja zachowan altruistycznych zgodna z
kontrowersyjnym modelem Zahaviego jest mozliwa.

Pilot M. 2005. Altruism as an advertisement — a model of the evolution of cooperation based on Zahavi’s
handicap principle. Ethology Ecology & Evolution 17: 217-231.
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Podsumowanie pozostatej dziatalnosci naukowo-badawczej

taczny Impact Factor z publikacji nie wchodzacych w sktad osiggniecia naukowego wynosi 111.185. taczna
liczba cytowan tych publikacji wynosi 1120 (1103 bez autocytacji).

Publikacje nie wchodzace w sktad osiggniecia naukowego powstaty w wyniku realizacji pieciu projektéw
badawczych, w tym dwdch projektow, ktorych bytam kierownikiem. Moja praca naukowa byta wspierana
przez dwa stypendia Fundacja na Rzecz Nauki Polskiej (START, 2007 i KOLUMB, 2007), stypendium Marie
Sktodowska-Curie Research Fellowship przyznane przez Komisje Europejskg oraz stypendium (Research
Fellowship) dla doswiadczonych naukowcdw przyznane przez Leverhulme Trust (Wielka Brytania). Zespét
badawczy, ktérego bytam cztonkiem wraz z Prof. Jackiem Goszczyriskim, Dr Maciejem Postusznym i Dr
Barbarg Gralak otrzymat wyrdznienie Wydziatu 1l Nauk Biologicznych PAN (2008) za cykl publikacji
dotyczacych ekologii dwdch sympatrycznych gatunkdw kun (Pilot et al. 2007, Postuszny et al. 2007,
Goszczynski et al. 2007).
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