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Informacja o moim wktadzie w powstanie kazdej z powyzszych prac znajduje si¢ w
dokumentacji  habilitacji (zalacznik 4). Os$wiadczenia wspolautorow, okreslajace
indywidualny wktad kazdego z nich w powstanie poszczegolnych prac, znajduja si¢ w
zataczniku nr 5.

¢) omowienie celu naukowego/artystycznego ww. pracy/prac 1 osiagnietych wynikow wraz z
omoéwieniem ich ewentualnego wykorzystania.

Wstep

Teoria specjacji wskazuje na kilka mechanizmow, ktore moga ograniczy¢ przeptyw
gen6w miedzy populacjami pomimo braku barier geograficznych, co moze by¢ pierwszym
etapem specjacji. Do tych mechanizméw nalezy dobdr roznicujacy stymulowany przez
réznice w lokalnych warunkach $rodowiskowych, zanik rozpoznawania osobnikow z
odregbnej populacji jako partneréw seksualnych oraz czasoprzestrzenna segragacja
aktywno$ci w $rodowisku (Via, 2001). Organizmy zamieszkujace $rodowisko morskie,
charakteryzujace si¢ niewielkg liczbg silnych barier geograficznych, stanowig cenne modele
do badania mechanizméw, ktére zapoczatkowuja specjacjg. Ogromna roéznorodnosé
gatunkowa w $§rodowiskach morskich pomimo rzadkosci fizycznych barier dla dyspers;ji
organizmow stanowi niewyjasniong jak dotad sprzeczno$¢ nazywang Paradoksem Specjacji
Morskiej (Bierne et al., 2003).

Badania nad specjacja w srodowiskach morskich sg nieliczne w poréwnaniu z badaniami
nad specjacja w $Srodowiskach ladowych (Miglietta et al., 2011). Wigkszos$¢ istniejacych
badan sugeruje, ze prady morskie oraz zréznicowanie wihasciwosci wody morskiej (np. jej
temperatury 1 zasolenia) moze ogranicza¢ dyspersj¢ rownie afektywnie jak fizyczna bariera
(Palumbi, 1992). Wigkszos$¢ tych badan byta skupiona na gatunkach charakteryzujacych sie
dyspersja na niewielkie odlegtosci geograficzne lub u ktérych mobilna forma (np. stadium
larwalne) ma krétki okres rozwoju. Sa to czesto gatunki ektotermiczne, ktérych temperatura
ciata zalezy od temperatury srodowiska. U takich gatunkow réznice srodowiskowe stanowia
naturalne bariery dla dyspersji. Nie jest jednak jasne, jak takie r6znice mogg wptywaé na
zwierzeta endotermiczne.

Walenie posiadaja cechy fizjologiczne, ktére umozliwiaja im przebywanie w
réznorodnych $rodowiskach. Gruba warstwa specyficznej tkanki tluszczowej o silnych
wlasciwos$ciach insulacyjnych (Hashimoto et al., 2015) umozliwia waleniom tolerowanie
réznych §rodowisk morskich, od wod tropikalnych po polarne, za§ zdolno$¢ do koncentracji
moczu (Suzuki i1 Ortiz, 2015) umozliwia im zasiedlanie zaréwno silnie zasolonych moérz jak i
basendéw stodkowodnych (Jefferson et al., 2015). Walenie sg réwniez zdolne do
dlugodystansowej dyspersji, lecz mimo posiadania cech, ktére powinny ograniczaé
réznicowanie si¢ populacji, charakteryzuja si¢ one stosunkowo szybkim tempem specjacji.
Na przyktad delfiny oceaniczne nalezace do rodziny Delphinidae reprezentuja okoto 40
gatunkéw (doktadna liczba jest przedmiotem dyskusji), ktorych najblizszy wspolny przodek
jest datowany na okoto 10 milionéw lat temu (McGowen, 2011). Z tego wzgledu sa one
interesujacym modelem do badan nad mechanizmami inicjujgcymi proces specjacji.



Badania nad r6znymi gatunkami waleni wskazuja na korelacj¢ migdzy rozmieszczeniem
genetycznie odregbnych populacji a zroznicowaniem s$rodowisk. Dlatego adaptacja do
odmiennych warunkéw §rodowiskowych jest czesto sugerowana jako mechanizm promujacy
zroznicowanie genetyczne mi¢dzy populacjami u gatunkéw waleni (np. Mendez et al., 2010).
Specjacja w wyniku ograniczenia przeplywu genoéw jest stopniowym procesem i dlatego
badania dobrze zdefiniowanych gatunkow dajg wglad w koncowe etapy procesu specjacji.
Badania te pozwalaja na wyjasnienie, jakie mechanizmy zapewniaja utrzymanie izolacji
genetycznej, ale s3 mniej przydatne do zrozumienia mechanizmow, ktore doprowadzity do
ograniczenia przeptywu gendéw na wczesnych etapach specjacji (Norris & Hull, 2012).
Procesy mikroewolucyjne prowadzace do zroznicowania migdzy populacjami na wczesnych
etapach specjacji sg stabo poznane, szczegélnie w przypadku waleni, ktore sa trudne do
obserwacji i od ktérych trudno jest pozyska¢ probki tkanek do analizy DNA.

Prace wchodzace w sktad opisanego tu osiggniecia wykorzystuja analizy genetyczne
(oparte o klasyczne metody genetyki molekularnej oraz metody sekwencjonowania
“nastepnej generacji”’) w celu rekonstrukcji czasu 1 miejsca dywergencji miedzy populacjami
na poczatkowych etapach specjacji 1 identyfikacji czynnikdw behawioralnych i
ekologicznych oraz historycznych zmian §rodowiskowych, ktore mogly zapoczatkowac ten
proces. Prace te porodwnuja grupy taksonomiczne o rdéznym stopniu zréznicowania, od
odrebnych gatunkow 1 silnie roznigcych si¢ ekotypow w obrebie gatunku po ekotypy o
niepewnym statusie i grupy spoteczne w obrebie panmiktycznych populacji o szerokim
zasiggu geograficznym, uzywajac jako gatunki modelowe orki (Orcinus orca), delfiny
butlonose (Tursiops spp.) i delfiny pospolite (Delphinus delphis).

Wyniki
Badania nad strukturq filogeograficzng globalnej populacji orek (Orcinus orca)

Orki (Orcinus orca) maja szeroki zasigg geograficzny obejmujacy wszystke oceany
$wiata. Grupy orek rdznia si¢ znacznie pod wzgledem zachowania, morfologii, rodzaju
pokarmu, rodzaju wokalizacji i miejsca wystgpowania. Grupy te nazywane sg ekotypami i nie
sa uznawane za odrebne gatunki (Committee on Taxonomy, 2018). Ekotypy wystepujace w
Polnocnym Pacyfiku wykazuja najwigksze zroznicowanie, moga by¢ uznawane za
podgatunki (Committee on Taxonomy, 2018) i prawdopodobnie s3 na poczatkowym etapie
procesu specjacji (Moura et al., 2015).

Prezentowane tutaj badania, oparte na analizie zmiennos$ci w obrgbie calego genomu orek,
pokazaty, ze czas dywergencji migdzy poszczegdlnymi ekotypami odpowiada okresom
silnych zmian §rodowiskowych i ze dywergencja byta zwigzana ze zmianami rozmieszczenia
geograficznego. Analiza zmienno$ci genomu jadrowego oraz mitochondrialnego DNA
mi¢dzy populacjami orek o globalnym rozmieszczeniu reprezentujacymi rézne ekotypy
pokazata, ze populacje z potudniowego Oceanu Indyjskiego (W okolicach wybrzeza
Republiki Potudniowej Afryki) charakteryzuja si¢ najwieksza réznorodnos$cia genetyczng
(Moura et al.,, 2014a). Ten region Oceanu Indyjskiego charakteryzowal si¢ wysoka
produktywnoscia w okresie Plejstocenu, podczas gdy inne regiony globalnego oceanu
doswiadczyly spadkow produktywnosci w tym okresie (Moura et al., 2014a). Rekonstrukcja
dlugoterminowych zmian w efektywnej wielkosci populacji (Ne) wskazala na silne zmiany
liczebnosci populacji orek z Podinocnego Pacyfiku i Polnocnego Atlantyku w Poznym
Plejstocenie, podczas okresow przejsciowych miedzy dwoma ostatnimi zlodowaceniami a
interglacjalami (Rycina 1; Moura et al., 2014a).
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Rycina 1. Wyniki analiz zmienno$ci genetycznej $wiatowej populacji orek (Orcinus orca) z
pracy Moura et al. (2014a). Lewy panel — Rekonstrukcja dlugoterminowych zmian w
efektywnej wielko$ci populacji (V) w oparciu o zmiennos$¢ catego genomu jadrowego
dwoch osobnikow reprezentujacych populacje z Atlantyku 1 Pacyfiku. Gruba niebieska 1
czerwona linia wskazujg na zmiany N, w dwoch populacjach, za$ cienkie linie wskazuja na
btad oszacowania N, w oparciu o analiz¢ bootstrap powtorzong 1000 razy. Szare kolumny
oznaczajg czas interglacjalow. Prawy panel — sieci haplotypow mtDNA orek z r6znych
regionéw: a) potudniowy Ocean Indyjski, b) Antarktyka, ¢) Péinocny Atlantyk, d) Potnocny
Pacyfik. Wszystkie regiony z wyjatkiem poludniowego Oceanu Indyjskiego wskazuja na
domincje liczebng jednego lub dwoch haplotypow mtDNA, co sugeruje, ze te populacje
do$wiadczyly niedawnej ekspansji demograficzne;.

Rekonstrukcja rozmieszczenia ancestralnych populacji poszczegolnych ekotypdéw orek w
oparciu o zmienno$¢ w obrgbie calego genomu jadrowego (analizowana metoda RADseq)
wskazata na migracje orek z poludniowego Oceanu Indyjskiego do Pétnocnego Pacyfiku w
p6znym Plejstocenie lub w Holocenie (Moura et al., 2015). Analiza ta pokazata rowniez, ze
populacje orek z Pétnocnego Atlantyku prawdopodobnie powstaty w wyniku z kolonizacji z
Potnocnego Pacyfiku poprzez Ocean Arktyczny w okresie ograniczonego zasiggu paku
lodowego umozliwiajacego dyspersje (Rycina 1). Podobny kierunek kolonizacji zostal
odtworzony dla wielu innych gatunkéw morskich o szerokich zasiegach geograficznych,
sugerujac, ze Potnocny Pacyfik jest zrédlem biordéznorodno$ci organizméw morskich na
potkuli potnocnej (Vermeij et al., 2018).
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Rycina 2. Drogi ekspansji geograficznej ekotypdw orki, odtworzone za pomoca
rekonstrukcji rozmieszczenia ancestralnych populacji w oparciu o zmienno$¢ w obrgbie
catego genomu jadrowego analizowang metoda RADseq (Moura et al., 2015).



Badania nad strukturq filogeograficzng delfinow butlonosych (Tursiops spp.)

Podobnie jak orki, delfiny butlonose (ZTursiops spp.) maja globalne rozmieszczenie
geograficzne oraz kilka dobrze opisanych ekotypéw (Moura et al., 2013b). Rodzaj Tursiops
jest podzielony na dwa uznane gatunki (Committee on Taxonomy, 2018) oraz trzeci
zaproponowany gatunek (Moura et al., 2013b), ktéry nie zostal jeszcze oficjalnie uznany
(Committee on Taxonomy, 2018). Teledetekcja satelitarna pokazata, ze delfiny z rodzaju
Tursiops moga pokonywac tysigce mil morskich podczas dyspersji (Wells et al., 1999).
Mimo to, poszczegélne gatunki z tego rodzaju charakteryzuja si¢ genetycznym
zroznicowaniem mi¢dzy populacjami odlegtymi od siebie o mniej niz 100 km (Moura et al.,
2013b). Badania oparte o analiz¢ calych genomdéw mitochondrialnych pokazaly, ze
dywergencja mi¢dzy gatunkami, a takze miedzy ekotypami w obrebie gatunku, miata miejsce
podczas interglacjalow Plejstocenu (Moura et al., 2013b).

Analiza filogeograficzna delfinéw butlonosych z Oceanu Indyjskiego (Tursiops aduncus)
pokazala, ze czas dywergencji miedzy odrebnymi liniami ewolucyjnymi tego gatunku
odpowiadat okresowi, w ktorym nastgpily zmiany ksztaltu linii brzegowej tego oceanu ze
wzgledu na fluktuacje poziomu morza (Gray et al., 2018). Podniesienie si¢ poziomu morza
w okresach interglacjalnych prowadzilo do powstania pofaczenia morskiego miedzy
Oceanem Indyjskim a Pacyfikiem w regionie Wallacea (Indonezja), ktore umozliwiato
delfinom butlonosym z Pacyfiku kolonizacje Oceanu Indyjskiego, gdzie pojawialy si¢ nowe
siedliska przybrzezne (Rycina 3). W okresach glacjalnych spadek poziomu morza zamykat
polaczenie morskie w regionie Wallacea, w wyniku czego dyspersja do Oceanu Indyjskiego z
Pacyfiku byla mozliwa jedynie trasa wokot Australii, co znacznie ograniczato przeptyw
genéw miedzy delfinami z tych regionéw. Ten proces spadku i wzrostu poziomu morza
powtarzat si¢ kilkakrotnie w okresie Plestocenu, prowadzac do wielokrotnych migracji
delfinow butlonosych z Pacyfiku do Oceanu Indyjskiego, co wyjasnia obecno$¢ kilku
odrgbnych linii ewolucyjnych tego gatunku w Oceanie Indyjskim (Gray et al., 2018).

Obserwowany zwigzek miedzy kolonizacja nowych $rodowisk a tworzeniem si¢ nowych
populacji byt rowniez obserwowany u Pétnocnoatlantyckich delfinéw butlonosych (7ursiops
truncatus). Delfiny butlonose z Morza Srédziemnego, nalezace do gatunku Tursiops
truncates, prawdopodobnie pochodzg z kolonizacji z Atlantyku, ktéra miata miejsce podczas
jednego z dwoch ostatnich interglacjatow (Gaspari et al., 2015). Wyniki naszych badan
sugeruja, ze rosngcy poziom morza w okresie interglacjalnym doprowadzit do utworzenia
nowych przybrzeznych siedlisk w Morzu Srédziemnym, ktére zostaly skolonizowane przez
delfiny butlonose migrujace z Atlantyku. Poniewaz ta kolonizacja miata miejsce w
pézniejszym okresie w poroéwnaniu z kolonizacjg Oceanu Indyjskiego przez delfiny
butlonose z Pacyfiku, proces tworzenia si¢ nowych linii ewolucyjnych w Morzu
Srédziemnym jest na wczeéniejszym etapie. Dlatego zamiast odrebnych, silnie
zroznicowanych linii ewolucyjnych, w Morzu Srodziemnym wystepuje kilka odrebnych
geograficznie populacji zamieszkujagcych wody przybrzezne na obszarach, w ktorych
znajduja si¢ odpowiednie siedliska dla tego gatunku. Populacje te sa potaczone przeplywem
genéw o roznej intensywnosci, w wyniku czego S$rodziemnomorskie delfiny butlonose
stanowig metapopulacje¢ (Rycina 4; Gaspari et al., 2015). Badania te sugeruja roéwniez, ze
przeplyw gendéw miedzy przybrzeznymi populacjami moze odbywaé si¢ za posrednictwem
innej populacji o wigkszym zasiggu geograficznym, zamieszkujacej wody pelagiczne, ktora
charakteryzuje si¢ blizszym podobienstwem genetycznym do populacji atlantyckie;j.
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Rycina 3. Rekonstrukcja procesow biogeograficznych prowadzacych do zréznicowania
genetycznego linii ewolucyjnych delfina butlonosego Tursiops aduncus w Oceanie Indyjskim
(Gray et al., 2018). Czarne strzatki symbolizujg mozliwe trasy dyspersji, podczas gdy biata
strzatka pokazuje obszar wspdlnego wystepowania réznych linii ewolucyjnych. Dwa
alternatywne scenariusze, a i b, obejmuja seri¢ ekspansji na wschdod podczas okresow
interglacjalnych, ktore byty mozliwe dzigki otwarciu potaczenia morskiego w regionie
Wallacea, potozonym mi¢dzy Australig a Azjag Potudniowo-Wschodnia.
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Rycina 4. Wyniki analizy filogeograficznej delfinéw butlonosych (Tursiops truncatus) z
Morza Sroédziemnego (Gaspari et al., 2015). Gorny panel — Mapa pokazujaca
rozmieszczenie badanych populacji. Dolny lewy panel — Graf pokazujacy zr6znicowanie
genetyczne mi¢dzy badanymi osobnikami (reprezentujagcymi rozne populacje) oszacowane w
oparciu o analiz¢ mikrosatelitow. Graf ten pokazuje, ze populacje z obszarow przybrzeznych
wykazuja znaczng odrebnos¢ genetyczna, podczas gdy populacja pelagiczna z Morza
Jonskiego wykazuje mniejsze zréznicowanie genetyczne, sugerujac przeptyw genéw miedzy
ta populacja a populacjami przybrzeznymi. Dolny prawy panel — Sie¢ haplotypow
mitochondrialnego DNA delfinéw butlonosych z Morza Srodziemnego. W pelagicznej
populacji z Morza Jonskiego rézne haplotypy nalezace do kilku kladow wystepuja z podobna
frekwencjg. Natomiast w wigkszo$ci populacji przybrzeznych jeden lub dwa haplotypy
wystepuja z wysoka frekwencja, co sugeruje niedawng ekspansj¢ geograficzng.

Mimo ze meta-populacja delfinéw butlonosych w Morzu Srédziemnym ma obecnie
stabilng struktur¢, zmiany warunkéw Srodowiskowych moga doprowadzi¢ do wymierania
lokalnych populacji, zwigkszy¢ izolacje miedzy pozostatymi populacjami i przyczyni¢ si¢ do
rosngcego zrdznicowania genetycznego migdzy nimi, co moze stanowi¢ poczatek procesu
specjacji (Norris 1 Hull, 2012). Wniosek ten jest zgodny z wynikami badan historycznych
populacji atlantyckich delfinéw butlonosych w oparciu o znaleziska archeologiczne na
wybrzezach Wielkiej Brytanii, ktore pokazaly, ze badane osobniki wykazujg niewielkie
podobienstwo genetyczne do przedstawicieli tego samego gatunku zamieszkujacych obecnie
ten region (Nichols et al., 2007).

Analiza wplywu filopatrii oraz lokalnych adaptacji na zréinicowanie genetyczne miedzy
populacjami na przykladzie dwoch gatunkow: delfina zwyczajnego i orki

Wezedniej omawiane badania pokazaty, ze dyspersja do nowych §rodowisk umozliwia
roznicowanie si¢ populacji. Moze to mie¢ miejsce tylko w przypadku, gdy osobniki wykazuja
pewien stopien filopatrii zwigzany z adaptacja do lokalnych warunkéw Srodowiskowych.
Réznice w stopniu filopatrii miedzy populacjami moga ttumaczy¢, dlaczego jeden gatunek
moze wykazywac¢ silne zréznicowanie genetyczne w pewnych regionach o niewielkim



zasiggu geograficznym, za$ inny gatunek moze by¢ panmityczny w tym samym regionie.
Delfin pospolity ma szeroki zasieg geograficzny, podobnie jak delfin butlonosy, lecz
wszystkie populacje $wiatowe nalezg do jednego gatunku, Delphinus delphis (Committee on
Taxonomy, 2018). Populacje tego gatunku wykazujg zréznicowanie typéw morfologicznych
(np. Pinela et al., 2011), ktére jednak wystgpuje tylko w lokalnej skali. Delfin pospolity
charakteryzuje si¢ panmiksja w wodach przybrzeznych wokot Europy (Moura et al., 2013a),
w przeciwienstwie do delfina butlonosego, ktory wykazuje zréZznicowanie genetyczne w tym
samym regionie (Gaspari et al., 2015). Zaktadajac, ze stopien filopatrii ma silny wptyw na
genetyczng strukture populacji, mozna oczekiwaé, ze te dwa gatunki powinny si¢ r6zni¢ pod
tym wzgledem.

W celu przetestowania tej hipotezy wykonana zostala praca skupiona na sposobie
dyspersji delfina zwyczajnego wzdhuz wybrzezy Portugalii (Ball et al., 2017). Praca ta byla
oparta o analize genotypow loci mikrosatelitarych uzyskanych w oparciu o tkanki
pochodzace z biopsji pobranych od delfindw z szesciu regiondw wybrzeza Portugalii
zebranych w ciggu trzech kolejnych lat w ramach wcze$niejszego projektu badawczego
(Moura et al., 2013a). Analiza pokrewienstwa mi¢dzy badanymi osobnikami pokazata, ze
grupy spoleczne delfindbw sktadajg si¢ gtownie z osobnikéw niespokrewnionych (nie liczac
matek z dzie¢mi). Jednak rozmieszczenie spokrewnionych osobnikow bylo ograniczone
przestrzennie do jednego lub dwoch regionéw geograficznych. Ponadto blisko spokrewnione
osobniki (np. rodzice-dzieci, rodzenstwo, pot-rodzenstwo) byly obecne w tych samych
lokalizacjach w r6znych latach (Rycina 5; Ball et al., 2017).

Rycina 5. Rozmieszczenie czterech przyktadowych grup krewniaczych delfina zwyczajnego
zidentyfikowanych w wodach przybrzeznych Portugalii (Ball et al., 2017). Linia brzegowa
Portugalii ma dlugos¢ okolo 900 km, a taka odleglo$¢ jest znacznie mniejsza niz potencjalny
dystans dyspersji tego gatunku. Czerwone punkty reprezentuja miejsca, w ktorych zostaty
pobrane biopsje od delfindéw badanych w tej pracy. Skala kolorow od zéttego do
granatowego pokazuje rozmieszczenie geograficzne grup krewniaczych. Kolor zotty
reprezentuje wysoka frekwencje¢ osobnikow z danej grupy krewniaczej, za$ kolor granatowy
— niska frekwencje. Rycina przestawia cztery przyktady grup krewniaczych znalezionych w
tej pracy.



Te wyniki sugeruja, ze panmiksja obserwowana u tego gatunku w Péinocnym Atlantyku
nie jest skutkiem braku filopatrii, lecz musi mie¢ inng przyczyng. Filopatria delfinow
pospolitych wystepuje bez grupowania si¢ krewnych w grupy spoteczne 1 wynika
prawdopodobnie z wigkszego sukcesu lowieckiego na znanych terenach, zwigzanego ze
znajomoscig sezonowych zmian rozmieszczenia ofiar. Dlugodystansowa dyspersja
prawdopodobnie ma miejsce tylko w przypadku lokalnego spadku zaggszczenia lub
dostepnosci ofiar (Ball et al., 2017). Poniewaz rozmieszczenie gtownych ofiar delfina
zwyczajnego (sardynek Sardina pilchardus) charakteryzuje si¢ sezonowymi fluktuacjami
(Moura et al., 2012), dlugodystansowa dyspersja moze by¢ stosunkowo czesta, prowadzac do
panmiksji w duzej skali geograficznej (Ball et al., 2017).

Opisane powyzej badania pokazuja, ze zdolnos¢ waleni do dyspersji na diugie dystanse
nie jest przeszkoda dla genetycznego réznicowania si¢ populacji. Przeciwnie, zréznicowanie
genetyczne u waleni kszattuje si¢ ze wzgledu na fakt, Ze duza mobilno$¢ umozliwa im
kolonizacje nowych siedlisk, w miarg jak stajg si¢ one dostepne w wyniku zmian poziomu
morza 1 innych zmian $rodowiskowych. Sukces takich kolonizacji jest zalezny od
dostepnosci ofiar, co ttumaczy, dlaczego odrgbne genetycznie populacje czgsto réznia si¢
rowniez pod wzgledem rodzaju pokarmu.

W Pélnocnym Pacyfiku, “rezydujacy” ekotyp orki zywi si¢ prawie wytacznie rybami
tososiowatymi, podczas gdy “tranzytowy” ekotyp zywi si¢ prawie wylacznie ssakami
morskimi. Te ekotypy sa réwniez odrebne genetycznie (Moura et al., 2014b) i
prawdopodobnie s3 na poczatkowym etapie procesu prowadzacego do specjacji, mimo ze
przebywaja one w tych samych regionach morza w sezonie letnim (Moura et al., 2015). Z
kolei orki z Potnocnego Atlantyku nie wykazuja silnego zréznicowania pokarmu mig¢dzy
grupami, ktore zywig si¢ zarOwno rybami tososiowatymi jak i ssakami morskimi. Poziom
zrdznicowania genetycznego migdzy tymi populacjami jest rowniez nizszy (Hoelzel &
Moura, 2015).

Mozna oczekiwaé, ze silna specjalizacja pokarmowa obserwowana w populacjach z
Potnocnego Pacyfiku zwigzana jest z lokalnymi adaptacjami tych populacji. W celu
przetestowania tej hipotezy, populacje orek reprezentujace roézne ekotypy zostaly
zgenotypowane w okoto 5000 loci rozmieszczonych w obrgbie catego genomu jadrowego. Te
dane zostaly wykorzystane do identyfikacji loci znajdujacych si¢ pod wpltywem doboru
naturalnego. Dla loci potozonych w obrebie lub w poblizu genow, ktére znajdowaty sie pod
wptywem silnego doboru réznicujacego migdzy ekotypami, zidentyfikowano najczestsze
kategorie funkcjonalne, w tym trawienie, metabolizm, rozw6j i reprodukcje. Te kategorie
sugeruja, ze presja selekcyjna wskutek specjalizacji pokarmowej doprowadzita do
zréznicowania gendéw regulujacych trawienie 1 metabolizm, jak rowniez genow
odpowiedzialnych za réznice w wielko$ci ciata i w zachowaniach zwigzanych z rozrodem
(Moura et al., 2014b).

Po wyksztateniu si¢ lokalnych adaptacji pod wptywem doboru rdéznicujacego, przeptyw
genow miedzy ekotypami jest ograniczony gltéwnie przez ich segregacje czasoprzestrzenng
wynikajacg z uzytkowania ofiar o r6znych rytmach okotodobowych oraz o zré6znicowanym
sezonowo rozmieszczeniu. Orki z Potnocnego Pacyfiku réznia si¢ rowniez zachowanimi
spolecznymi oraz charakteryzuja si¢ réznymi “dialektami”, czyli utrwalonymi sposobami
wokalizacji, co w polaczeniu z segregacja czasoprzestrzenng moze ograniczac ich interakcje i
w wyniku tego ogranicza¢ przeptyw genoéw (Hoelzel & Moura, 2016). Ta hipoteza zostata
potwierdzona w badaniach innych autoréw, ktére pokazaly, ze modele matematyczne
zaktadajace lokalng specjalizacje pokarmowa dziedziczong miedzy pokoleniami prowadzity
do szybkiego zroznicowania miedzy grupami pomimo braku izolacji geograficznej
(Whitehead & Ford, 2018).
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Podsumowanie

Przedstawione powyzej badania przyczynity si¢ do poszerzenia wiedzy o mechanizmach
prowadzacych do zapoczatkowania procesu specjacji u mobilnych zwierzat morskich na
przyktadzie waleni z rodziny delfinowatych (Delphinidae). Bylo to mozliwe dzigki wiaczeniu
do programu badawczego analiz zmiennosci genetycznej miedzy grupami delfindbw bedacymi
na roznych etapach réznicowania si¢ linii ewolucyjnych, od grup spotecznych w obrebie
panmiktyczej populacji przez ekotypy do gatunkéw. Mimo ze izolacja geograficzna moze
ograniczy¢ przeptyw gendéw miedzy populacjami (co miato miejsce w przypadku delfinow
butlonosych z Oceanu Indyjskiego), jej skuteczno$¢ jako bariery zalezy od charakterystki
ekologicznej gatunku. Lad stanowi cze¢sciej silng bariere dla przeptywu genéw w poréwnaniu
z cechami oceanograficznymi (np. pragdami morskimi), gdyz jest on stabilny przez
wystarczajagco dlugi okres czasu, aby moglo doj$¢ do specjacji wylacznie wskutek dryfu
genetycznego. Jednak w srodowiskach morskich takie bariery sg stosunkowo rzadkie i mniej
trwate niz w przypadku S$rodowisk ladowych ze wzglegdu na oscylacje klimatyczne
(powodujace np. zmiany w profilu linii brzegowej wskutek zmian poziomu morza). Zatem
inne procesy oddzialujace na populacje poza dryfem genetycznym, takie jak lokalne
adaptacje, mogg przyspieszy¢ tempo zmian genetycznych, az osiaggng one stadium, w ktorym
pojawia si¢ inne izolujace mechanizmy (pre- lub post-zygotyczne). Inne mechanizmy takie
jak segregacja czasoprzestrzenna lub zréznicowanie behawioralne rowniez moga ograniczy¢
przeptyw genow w sposdb wystarczajacy do zapoczatkowania procesu specjacji. Z tego
wzgledu do zapoczatkowania specjacji sg prawdopodobnie potrzebne zaréwno lokalne
adaptacje jak i1 zewngtrzne mechanizmy izolujace populacje. Indywidualne przypadki
specjacji prawdopodobnie mieszcza si¢ w kontinuum pomiedzy procesem spowodowanym
jedynie przez dryf genetyczny, gdzie izolacja (geograficzna, czasowa lub behawioralna)
zapobiega krzyzowaniu si¢ osobnikdw z roznych populacji, a procesem spowodowanym
jedynie przez dobor naturalny, gdzie izolacja wynika z nizszego dostosowania hybryd.

Podejécie badawcze opracowane w zaprezentowanych tu publikacjach bylo podzZniej
stosowane w pracach innych autoréw, skupionych na identyfikacji czynnikéw prowadzacych
do zroznicowania genetycznego populacji waleni (np. Morin et al., 2015, 2018; Foote et al.,
2016; Warren et al., 2017). Wazna rola ekspansji geograficznej w ksztattowaniu
zréznicowania miedzy ekotypami orek zostala potwierdzona w pracy Morin et al. (2015).
Badania innych morskich kr¢gowcow charakteryzujacych si¢ dtugodystansowa dyspersja
(kaszalota Physeter macrocephalus 1 tunczyka Thunnus albacares) pokazaty, ze
zréznicowanie migdzy populacjami tych gatunkéw uksztattowato si¢ w trakcie ekspansji
geograficznych (Alexander et al., 2016; Barth et al., 2017). Inne badania pokazaty, ze proces
specjacji u innych gatunkow waleni byt réwniez zapoczatkowany w trakcie kolonizacji
nowych siedlisk w okresach zmian klimatycznych (Segura-Garcia et al., 2016). Rola doboru
naturalnego w poczatkowych etapach specjacji zostata potwierdzona w pracy, ktéra pokazata
dzialanie doboru na geny zwigzane z trawieniem biatek, co doprowadzito do zréznicowania
miedzy ekotypami orek (Foote et al., 2016). Te przyklady pokazuja wplyw prac
wchodzacych w sktad osiagniecia na postgp wiedzy o procesie specjacji u ssakow morskich.

Praktyczne zastosowania wynikow badan

Zagrozenia antropogeniczne dla dzikich zwierzat zwigzane sg czesto z jakat formg zmian
srodowiskowych, np. z antropogenicznymi przeksztalceniami krajobrazu, zmiang klimatu,
lub eksploatacja gatunku lub jego ofiar przez cziowieka. Przedstawione tu badania moga
przyczyni¢ si¢ do poprawienia precyzji modeli przewidujacych zmiany zachodzace u
gatunkow dzikich zwierzat w odpowiedzi na antropogeniczne zmiany srodowiskowe.
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U zwierzat charakteryzujacych si¢ dlugodystansowa dyspersja, takich jak walenie,
prawdopodobna reakcja na zmiany Srodowiskowe to zmiana rozmieszczenia geograficznego,
zwigzana z kolonizacja nowych $rodowisk i zmianami rodzaju pokarmu. Zmiana pokarmu
szczytowych drapieznikow moze zapoczatkowaé kaskady troficzne. Taki proces zostat
opisany w Pdnocnym Pacyfiku, gdzie orki nalezace do "tranzytowego" ekotypu zaczgly si¢
odzywia¢ wydrami morskimi wskutek spadku liczebnosci duzych waleni, ktore byty ich
glownym pokarmem; ta zmiana doprowadzita do kaskady troficznej (Springer et al., 2003).
Wyniki prac wchodzacych w skiad opisanego tutaj osiggnigcia pokazuja, ze orki przetrwaty
zmiany $rodowiskowe w przeszlosci dzigki zmianom rodzaju ofiar i kolonizacji nowych
srodowisk, mozna si¢ zatem spodziewaé, ze wspodiczesne zmiany Srodowiskowe moga
réwniez doprowadzi¢ do takich zmian ekologicznych w populacjach orek.

Z tego wzgledu potencjat adaptacyjny poszczegolnych populacji powinien by¢ brany pod
uwage przy planowaniu ochrony gatunkowej waleni. Populacje orek i innych waleni, ktore
charakteryzuja si¢ silng specjalizacja pokarmowa, sa bardziej zagrozone wygini¢gciem z
powodu spadku liczebno$ci preferowanej ofiary w poréwnaniu z populacjami
charakteryzujacymi si¢ wigksza roznorodnoscia ofiar. W przypadku wyginigcia populacji, jej
siedlisko moze zosta¢ skolonizowane przez inng populacjg, ktora nie bedzie jednak miata
specyficznych przystosowan do lokalnych warunkéw srodowiskowych. Na przyktad, spadek
liczebnosci pelagicznych ryb zyjacych w tawicach wskutek intensywnych odlowow
spowodowat drastyczny spadek liczebnosci populacji $rédziemnomorskiego delfina
pospolitego (Bearzi et al., 2006), mimo ze ten gatunek jest najliczniejszym waleniem we
wschodnim Atlantyku (Moura et al., 2017). Delfin pospolity ma stosunkowo waska nisze
ekologiczng (Moura et al.,, 2012; Marcalo et al., 2018) i dlatego rekolonizacja Morza
Srédziemnego przez ten gatunek bedzie mozliwa dopiero po odbudowaniu si¢ populacji jego
ofiar. Wiedza ta moze by¢ wykorzystana w modelach przewidujacych efekty zmian
zachodzacych w $rodowisku morskim na gatunki waleni. Prace wchodzace w sklad
opisywanego osiagni¢cia zostaly wykorzystywane w publikacjach dotyczacych ochrony
populacji badanych gatunkow: orek z Pdlnocnego Pacyfiku (Wiles, 2016), delfinow
pospolitych z Morza Srédziemnego (Natoli et al., 2016) oraz delfinéw butlonosych z
Adriatyku (Sala et al., 2016).

Badania wchodzace w sklad opisanego tutaj osiagnigcia byly finansowane przez Natural
Environment Reseach Council (NERC, Wielka Brytania), Portugalska Fundacje¢ na rzecz
Nauki 1 Technologii (FCT), Environment Society of Oman, the Rufford Small Grants for

Nature Conservation, Darwin Initiative, WWF Pakistan, oraz Japonskie Ministerstwo
Edukacji, Kultury, Sportu, Nauki i Technologii (MEXT).
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5. Oméwienie pozostatych osiagnie¢ naukowo - badawczych

Moja praca naukowa skupiona jest na ekologii i ewolucji ssakow. Moje badania, prowadzone
z zastosowaniem interdyscyplinarnych metod, obejmuja nastepujgca tematyke:

Analiza struktury populacji i historycznych zmian demograficznych u dzikich zwierzat
w oparciu o dane genetyczne

Jestem autorem kilku prac, w ktorych metody genetyczne byly stosowane do analizy
struktury populacji i historcznych zmian demograficznych w populacjach dzikich ssakow.
Jedna z moich prac wykazala, ze populacja delfina pospolitego (Delphinus delphis) jest
panmiktyczna w obrgbie wod wokot catej Europy, co kontrastuje z innymi gatunkami waleni
w tym regionie (Moura et al., 2013a). Praca ta pokazata roéwniez, w oparciu o symulacje
bajesowskie, ze spadek liczebnosci populacji tego gatunku w Morzu Srédziemnym byt
najlepszym wytlumaczeniem dla obserwowanej zmienno$ci genetycznej (Moura et al.,
2013a). Koordynowatem réwniez prace nad badaniami zmian genetycznej struktury populacji
srodziemnomorskich delfindw pregobokich (Stenella coeruleoalba) w czasie 1 przestrzeni
(Gaspari et al., 2019). Te badania byty oparte o duze archiwum probek DNA pokrywajace
cate Morze Srédziemne i wickszosé lat miedzy 1988 a 2008. Wynik tej pracy pokazaly, ze
wskazniki zmienno$ci genetycznej roznity si¢ istotnie migdzy latami, lecz nie miedzy
regionami Morza Srédziemnego. Praca ta pokazata rowniez, ze zmiany te sa skorelowane z
udokumentowanymi epidemiami morbiliwirusa w tym morzu, pokazujac, ze lokalne zmiany
demograficzne moga powodowac istotne zmiany w genetycznej zmiennosci populacji w
stosunkowo krotkim czasie (Gaspari et al., 2019).

Jestem rowniez wspotautorem publikacji dotyczacej genetyki populacji psowatych. Jedna
z prac analizowata genetyczng struktur¢ populacji i struktur¢ pokrewnienstwa w watahach
wilkow w Bulgarii, co bylo czescig prac prowadzacych do opracowania planu
gospodarowania bulgarska populacja wilka (Moura et al., 2014a). Uczestniczylem rowniez w
badaniach nad strukturg filogeograficzng wolno-zyjacych pséw w Eurazji (Pilot et al. 2015),
ktore pokazaly, Ze te psy sa genetycznie odrebne od pséw rasowych i ze wspdlczesne psy
pochodza z ekspansji geograficznej z Azji Wschodniej w kierunku Europy.

Czynniki ksztaltujace rozmieszczenie geograficzne ssakow morskich

Jedna z moich prac skupiona byta na modelowaniu rozmieszczenia geograficznego delfina
pospolitego (Delphinus delphis) w pdinocno-wschodnim Atlantyku przy uzyciu wieloletnich
danych o obserwacjach tego gatunku (Moura et al., 2012). Dane te byly gromadzone
oportunistycznie przez firmy turystyczne organizujace wycieczki morskie w celu obserwacji
waleni oraz w ramach cenzusu ptakéw morskich wykonywane w ramach projektu LIFE
finansowanego przez Uni¢ Europejska. Dane o rozmieszczeniu tego gatunku zostaly
porownane z danymi $rodowiskowymi z tego samego regionu, uzyskanymi przy uzyciu
Systemow Informacji Geograficznej (GIS). Praca ta zademostrowala uzytecznosé
oportunistycznie pozyskanych danych w modelowaniu rozmieszczenia gatunkéw trudnych
do obserwacji, takich jak walenie. Podej$cie to bylo zastosowane w wielu pozniejszych
pracach. Analiza rozmieszczenia delfina pospolitego pokazata, ze jest ono silnie skorelowane
z rozmieszczeniem obszarow morskich o wyskiej produktywnosci (Moura et al., 2012). Ten
wynik sugerowat, ze - wbrew wczesnieszym opiniom - delfin pospolity charakteryzuje sig¢
silng specjalizacja pokarmowa w drobnych rybach epipelaginych wystepujacych w tawicach,
takich jak sardynki (Sardina pilchardus). Zostalo to potwierdzone przez pdzniejsze badania
innych autoréw skupione na analizach pokarmu tego gatunku (Spitz et al., 2010; Marcalo et
al., 2018).
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Praca nad rozmieszczeniem delfina pospolitego zostala pdzniej poszerzona o inne gatunki
waleni. Wynikiem tej pracy byt atlas rozmieszczenia waleni w portugalskiej strefie
ekonomicznej Atlantyku (Moura et al., 2017). Strefa ta obejmuje duza cze$¢ pdinocno-
wchodniego Atlantyku, wiaczajac wody wokot wysp Azorskich oraz Madeiry. Atlas ten
powstal w wyniku kompilacji danych o rozmieszczeniu waleni zgromadzonych w ciggu 30
lat, pochodzace z roéznorodnych zrodel takich jak dzienniki pokladowe statkow, firmy
turystyczne organizujace wycieczki morskie w celu obserwacji waleni i1 dane od
obserwatorow pracujgcych na komercjalnych statkach rybackich.

Analiza doboru naturalnego w populacjach ssakow

Jestem autorem kilku prac skupionych na analizie doboru naturalnego u ssakow przy
uzyciu metod genetycznych. Jedna z tych prac pokazata, ze geny znajdujace si¢ pod
wptywem doboru réznicujacego miedzy gatunkami waleni moga by¢ rowniez pod wplywem
doboru miedzy populacjami jednego gatunku zamieszkujacymi roézne Srodowiska. Na
przyktad siddmy egzon genu kodujacego B-kazeing (biatko mleka) charakteryzuje si¢ istotnie
wicksza liczbg mutacji niesynonimicznych miedzy gatunkami waleni w poréwnaniu do
innych ssakow. Ten sam gen charakteryzuje si¢ rowniez istotnie wigkszg liczba mutacji
niesynonimicznych w europejskiej populacji delfina pospolitego, co sugeruje, ze dobor
naturalny przyspiesza tempo zmian w tym biatku zaréwno na poziomie populacji jednego
gatunku, jak tez na poziomie calego infrarzgdu Cetacea (Moura et al., 2013).

Analiza globalnej populacji orek (Orcinus orca) oparta o analiz¢ loci reprezentujacych
caly genom jadrowy zidentyfikowala geny pod wplywem doboru naturalnego, ktorych
funkcje byly zgodne z r6znicami ekologicznymi mi¢dzy ekotypami orek (Moura et al., 2014).
Na przyklad geny zwiazane z metabolizmem i trawieniem bialek byty pod silnym wptywem
doboru roznicujacego, co jest zgodne ze zréznicowaniem pokarmu miedzy ekotypami (ryby
lososiowate, ssaki morskie lub ryby pelagiczne). Uczestniczytem rowniez w badaniach nad
zréznicowaniem genetycznym miedzy populacjami wolno-zyjacych pséw a psami rasowymi,
wynikajacym ze zrdznicowania presji doboru naturalnego i doboru sztucznego. Badania te
wskazaty na dzialanie doboru réznicujacego na geny zwigzane z rozwojem komorek
grzebienia neuronalnego, wplywajace na ksztaltowanie si¢ réznorodnych cech
morfologicznych, fizjologicznych i behawioralnych podczas rozwoju embrionalnego (Pilot et
al., 2016).

Wplyw czynnikow ekologicznych na zréznicowanie morfologiczne waleni

Nowy kierunek moich badan, zapoczatkowany w 2016, wykorzystuje morfometrig
geometryczng do analizy wpltywu zréznicowania warunkow s$rodowiskowych i diety na
wewnatrzgatunkowe zrdéznicowanie morfologiczne czaszek waleni. W tym celu zgromadzone
zostaly dane morfometryczne dla kilku gatunkow delfindéw w oparciu o kolekcje muzealne
pochodzace migdzy innymi z Muzeum Historii Naturalnej w Londynie, Narodowego
Muzeum Szkocji, Smithsonian Museum w Nowym Jorku oraz Japonskiego Narodowego
Muzeum Natury i Nauki. Badania te pokazaly, ze ksztalt czaszek delfinow butlonosych
zamieszkujace wody pelagiczne rozni si¢ znaczaco od ksztaltu czaszek delfinow butlonosych
zamieszkujacych wody przybrzezne, oraz ze populacje zamieszkujace wody przybrzezne sa
réwniez zréznicowane migdzy sobg. Z kolei populacje pelagiczne sg mniej zréznicowane
mig¢dzy sobg pod wzgledem ksztaltu czaszek. Moze to wynika¢ z adaptacji srodowiskowych,
w tym adaptacji do réznych rodzajow pokarmu. Ten projekt jest w trakcie realizacji; jego
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cz¢$¢ zostata opisana w pracy magisterskiej zrealizowanej pod moja opiekg (Oxford-Smith,
2016).
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