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Sammanfattning

Det finns idag en méngd olika artbegrepp men inget universellt som fungerar for alla
organismer. Det mest anvanda &r det biologiska artbegreppet som innebér att en art ar en
population organismer som &r reproduktivt isolerade fran andra populationer. De evolutionara
processerna som leder till bildandet av nya arter delas upp beroende pa vilken geografisk
skala de utspelar sig i. Den allopatriska modellen som &r den mest vedertagna innebar att
geografiskt isolerade populationer med tiden ackumulerar genetiska, morfologiska eller
beteendemassiga differentieringar till den grad att populationerna kan betraktas som olika
arter. Sympatrisk artbildning &r nar artbildning sker inom ett och samma geografiska omrade,
alltsa utan geografisk isolering. Denna modell har lange varit omdebatterad men bevisen for
den, bade teoretiska och praktiska, okar standigt. Reproduktionsbarriarer ar biologiska
karaktarer som hindrar genfléde mellan populationer och delas upp i prezygotiska och
postzygotiska. Hybridisering mellan nérbesléktade arter eller divergerande ekotyper inom
samma art kan leda till uppkomsten av hybridzoner. Ett exempel pa det ar den vivipara
standsnéackan som ar en art som ofta bildar tva skilda ekotyper med en hybridzon mellan
ekotypernas respektive mikrohabitat. Ett mikrohabitat ar ett litet habitat inom ett storre, i det
har fallet &r det den Gvre och lagre kustnivan. Den vivipara strandsnackan beskrivs ofta som
ett exempel av begynnande sympatrisk artbildning driven av det naturliga urvalet. Det pagar
mycket forskning angaende de har snackornas differentiering och om vilka faktorer det &r som
ligger bakom. Snackans tva ekotyper ar delvis reproduktivt isolerade men vad som kommer
hénda i framtiden, ifall de reproduktiva barridrerna mellan ekotyperna kommer fullbordas och
ekotyperna kommer bli olika arter ar okant. Det rader idag ingen konsensus om vilka faktorer
som &r de mest betydelsefulla for uppratthallandet av divergensen. Det nuvarande laget tyder
dock pa att det ar yttre miljofaktorer (exogena faktorer) ar de starkaste i det har fallet. Detta
eftersom att olika ekotyper har olika fitness i olika habitat vilket ar en exogen
selektionsmekanism.

Inledning

Tack vare den stora variationen i naturen har vi &n idag inget universellt artbegrepp (Queiroz
2007). Det finns atminstonde 24 olika foreslagna artbegrepp, och alla fungerar for sina syften
men ingen fungerar for alla organismer. Trots problemet med att definiera vad en art faktiskt
ar har forskning pa artbildningsprocesser pagatt lange och ar viktigt for att vi ska kunna forsta
mangfalden i naturen och bevarandet av den. Artbildningsmodellerna som ar grundade pa
geografisk isolering, sa kallad allopatrisk artbildning, har lange varit de dominerande (Bolnick
& Fitzpatrick 2007). Bevis for andra artbildningsmodeller, de utan geografisk begransning av
genflode, okar dock standigt. Hybrider och hybridzoner kan uppkomma mellan arter eller
mellan olika genetiskt skilda varianter av en art anpassade till sina specifika mikrohabitat, sa
kallade ekotyper inom arter som &r delvist reproduktivt isolerade fran varandra.

Ett exempel pa en begynnande sympatrisk artbildningsprocess driven av den naturliga urvalet
hittas hos den vivipara strandsnackan (Littorina saxatilis). Vivipar strandsndcka ar en marin
gastropod som foder levande ungar och ar vanlig pa klippstrander i bade Sverige,
Storbritannien och Spanien. Just den har snackan bildar ofta tva ekotyper, en som lever nara
ytan och en som lever langre upp pa klippan. Mellan dessa tva ekotyper finns det ofta en
hybridzon som &r en blandning av de olika ekotypernas mikrohabitat. Ekotyperna har
parningspreferens for individer av den egna sorten. Trots det parar de sig anda till viss del
med den andra ekotypen i hybridzonen vilket leder till bildningen av hybrider med
intermediara fenotyper. Parning mellan ekotyper och hybrider férekommer ocksa.



Disruptiv selektion ar nér extrema fenotyperna gynnas Over de intermedidra, i det har fallet &r
ekotyperna de extrema och hybriderna de intermediéra. De olika ekotyperna har hogre fitness
I sina respektive mikrohabitat &n vad hybriderna har, vilket innebar att det finns en disruptiv
selektion. Det pagar en hel del forskning angaende vilka reproduktionsbarriarer som ar de
mest betydelsefulla i det har fallet, de exogena eller endogena. De exogena faktorerna ar att
olika genotyper har olika fordel i olika geografiska omraden, alltsa selektion som &r beroende
av habitat. Endogena faktorer &r att fitness helt beror pa individens genotyp och ar oberoende
av miljon, till exempel pa grund av sexuell selektion.

Idag rader ingen konsensus angaende vilka faktorer som &r de mest betydande i
uppratthallandet av divergensen mellan ekotyper under sympatrisk artbildning. Hur bildas och
hur betydelsefulla & endogena respektive exogena reproduktionsbarriérer for ekologisk
artbildning genom disruptiv selektion hos vivipar strandsnacka?

Artbegreppet

Da det ar valdigt svart for oss manniskor att kategorisera vad en art faktiskt ar finns det idag
ingen universell definition (Queiroz 2007). Det finns for tillfallet minst 24 olika definitioner
av vad som &r en art. Det fylogenetiska artbegreppet som bygger pa jamforelse av karaktarer
mellan fylogenetiskt skilda grupper fungerar bra for systematiska studier (O’leary et al. 2012)
an). Det ar inte lika praktiskt for ekologer som istéllet kanske anvéander sig av det ekologiska
artbegreppet som utgar fran olika nischanpassningar. Manga av begreppen bygger pa nagon
typ av reproduktiv isolering mellan populationer. Déribland det mest valkanda, det biologiska
artbegreppet, som sager att en art &r en population organismer som ar reproduktivt isolerade
fran andra populationer. Begreppet myntades av Mayrs (1942) och har genom aren fatt kritik
bland annat for att det inte tdcker organismer med asexuell reproduktion som Gorelick Root
skrev i en artikel (2014) ”Are other species concepts really not biological? ™.

Artbildningsprocesser

Artbildning &r en kontinuerlig process som leder till uppkomsten av nya arter. Den moderna
evolutionara syntesen har gett oss dagens definition av evolution och nar den myntades angav
den att artbildning &r en process som alltid maste inledas med nagon typ av rumslig isolering,
och andra artbildningsmodeller har inte setts som troliga (Bird et al. 2012). Detta eftersom
bade empiriska och teoretiska bevis for att reproduktiv isolering skulle kunna uppsta utan
geografiska barriarer var fa. Pa 1960-talet visades det med hjalp av en matematisk modell att
sympatrisk artbildning var mojligt under speciella férhallanden men det ansags inte sarskilt
troligt att de forhallandena skulle uppsta naturligt (Maynard Smith 1966). PCRs intag pa
1980-talet ledde till en genetisk revolution da det blev majligt att studera genflode pa ett
mycket effektivare satt. Da bevis for andra artbildningsmodeller &n de geografiska borjade
dyka upp ledde det till att synen pa artbildning forandrades (sammanstallt av Santini et al.
2012). Eftersom att bevisen for andra modeller var sa fa har artbildning genom geografisk
isolering lange varit, och &r till viss man an idag, den dominerande modellen for att forklara
biodiversitet.

Allopatriska modellen

Den allopatriska modellen bygger pa geografisk isolering. Ifall olika populationer av samma
art blir geografiskt isolerade fran varandra sa kommer det med tiden ackumuleras
differentiering av genetiska, morfologiska eller beteendemassiga karaktarer, oavsett miljo.



Detta till den grad att om individer fran de olika populationerna mots kan de inte langre
reproducera sig med varandra och betraktas da som olika arter (Brooks 1991, Rosenweig
1995). En annan typ av geografisk artbildningsmekanism &r den peripatriska modellen. Den
peripatriska modellen skiljer sig fran allopatri genom att den bygger pa idén att nagra fa
isolerade individer kan genomga en flaskhals och pa sa satt kan selektionsvardet for olika
alleler forandras och darmed leda till bildandet av en ny art (Santini et al. 2012).
Etableringseffektsartbildning, myntat av Mayr pa 1940-talet kan ségas vara en variant av den
peripatriska modellen. Den séger att reproduktiv isolering fran foraldrapopulationen
uppkommer som en bieffekt av de genetiska skillnader som uppkommit nar den perifera
populationen genomgatt flaskhalsen.

Forklaringar av olika begrepp

Allopatrisk artbildning: Artbildning inom skilda geografiska omraden.

Disruptiv selektion: Nar de extrema fenotyperna gynnas over intermedidra.

Ekologisk artbildning: Artbildning driven av det naturliga urvalet.

Ekotyp: Fenotypiskt skild variant av en art anpassad till sin specifika miljo.

Endogenselektion: Endogen selektion ar oberoende av miljo och fitness beror helt pa individens genotyp.
Exogenselektion: Exogen selektion innebar selektion som &r beroende av habitatet, att olika genotyper har
olika fordel i olika geografiska omraden.

Introgression: Inflodet av gener fran en genetiskt skild population till en annan.

Kopplingsojamvikt: Alleler &r i kopplingsojamvikt ifall de inte &rvs oberoende av varandra.

Prezygotiska barriarer: Isoleringsmekanismer som hindrar befruktning, att 4gg och spermier inte mots,
detta sker innan bildning av en zygot.

Postzygotiska barridrer: Isoleringsmekanismer som hindrar hybrid avkomma att ha lika hog fitness som
sina respektive foraldratyper, detta sker efter bildningen av en zygot.

Rekombination: Overkorsning under meios som leder till nya allelkombinationer, genotyper.

Sympatrisk artbildning: Artbildning inom samma geografiska omrade.

Urvsalsparning: Nar parning sker oftare mellan individer med liknande fenotyp/genotyp.

Sympatriska modellen

Sympatrisk artbildning innebér bildning av reproduktiv isolering utan geografiska barridrer
(Crow 2010). Denna modell har, som ndmnts ovan, lange varit omdebatterad. For att
sympatrisk artbildning via naturligt urval ska vara mojligt kravs det faktorer som minskar
genflodet mellan populationerna till den grad att reproduktiva barriarer uppstar. De viktigaste
omstandigheterna som krévs for splittringen av en population &r starkt dispruptiv selektion
och bildandet av kopplingsojamvikt mellan parningsloci och ekologiskt loci (sammanstéllt av
Martin et al.2007). Det innebadr att den genetiska lanken for ekotyp och partnerval okar till
den man att det till slut kan leda till reproduktiv isolering. For att detta ska kunna ske maste
den disruptiva selektionen vara stark nog for att kunna driva utvecklingen av urvalsparning.
Urvalsparning ar inte slumpmassig med avseende pa ekotyp, alltsa att individer valjer partner
med en fenotyp som liknar deras egen.

Uppbyggnaden av prezygotiska barridrer, som urvalsparning, kan genom adaptiv artbildning
ske genom tva huvudsakliga mekanismer (Rettelbach et al. 2013). Hos en population
uppdelad i subpopulationer med viss lokal anpassning till olika mikrohabitat kan
urvalsparning uppkomma som ett resultat av migration mellan subpopulationerna. Migration
kan leda till parning med immigranter som har lagre fitness, vilket producerar hybrider med
lagre fitness &n icke-hybrider. Detta kan driva utvecklingen av urvalsparning, men scenariot
kraver att det redan finns en viss divergens mellan subpopulationerna, vilken kan ha
uppkommit bade allo- och sympatriskt. Den andra mekanismen ar en indirekt selektion for
urvalsparning som kan leda till uppbyggnad av prezygotiska barriarer och uppkommer nér
dispruptiv selektion induceras pa grund av frekvensberoende resurskonkurrens (Rettelbach et
al. 2013).



Forutom att dessa tva mekanismer enskilt kan driva en artbildningsprocess finns det ocksa ett
tredje alternativ, samverkan (Rettelbach et al. 2013). En sympatrisk artbildningsprocess kan
alltsa ske genom en initierande fas av selektion mot immigranter och avslutas av
frekevensberoende resurskonkurrens inom subpopulationen och tvartom.

Disruptiv selektion

Disprutiv selektion ar nér de extrema fenotyperna gynnas over de intermediéra (Figur 1). Som
exempel, en population faglar dar individerna skiljer sig dramatiskt at i nabbstorlek (Reece et
al. 2011). De med sma nabbar har en diet som bestar av mjuka fron medan de med stora
nabbar framst lever pa fron med harda skal. Jamfort med bada dessa ar individerna med
intermediar nabbstorlek inte lika effektiva pa att knacka vare sig de mjuka eller de harda
frona. 1 den har populationen gynnas alltsa de extrema fenotyperna, extrema i det har fallet ar
de med liten nébb och de med stor nébb. Den afrikanska purpurastrilden (Pyrenestes ostrinus)
uttrycker precis den hér typen av polymorfism, dér det i populationen finns tva distinkta
morfer som ar kopplade till dieten, en med liten ndbb och en med stor nabb (Clabaut et al.
2009).
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Figur 1. Godtycklig graf med hypotetiska siffror som visar fitness i forhallande till ndbblangd i centimeter dar de
extremavdrdena gynnas.

Disruptiv selektion kan antingen uppkomma fran trade-offs, avvagningar mellan olika
egenskaper, som foljd av anpassningar till olika resurser, frekvensberoende konkurrens dver
delade resurser eller ojamn fordelning av resurser i miljon (sammanstéllt av Martin 2012).

Kopplningsojamvikt

For att tva loci i en population ska vara i kopplingsjamvikt galler att genotypen for ett lokus
pa en kromosom ar oberoende av genotypen av det andra lokuset (Freeman & Herron 2004).
Med det hdr menas att allelerna arvs oberoende av varandra. Kopplingsojamvikt ar precis som
det later, dess raka motsats. Da finns det en koppling mellan loci och de &rvs inte oberoende
av varanda.



Det som kravs for sympatrisk artbildning inom en population med tva ekotyper som parar sig
med varandra ar att kopplingen mellan ekologiskt loci och loci fér partnerval 6kar. Detta kan
tillslut leda till reproduktiv isolering. Den disruptiva selektionen maste da vara stark nog for
att driva utvecklingen av parning som inte ar slumpmassig med avseende pa ekotyp.

Reproduktionsbarriarer

Forutom geografisk isolering sa ar reproduktionsbarriarer biologiska karaktarer som hindrar
genfléde mellan populationer (Reece et al. 2011). Traditionellt sa kan
reproduktionsbarridrerna delas upp i pre- och postzygotiska (Figur 2). Prezygotiska barridrer
hindrar fertilisering och kan vara geografiska, temporala, beteendemassiga, morfologiska eller
gametiska. Postzygotiska barriarer sker efter befruktningen och kan vara reducerad
livsduglighet hos hybriden, reducerad hybridfertilitet samt hybridnedbrytning.
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Figur 2. Schematisk oversikt av reproduktionsbarriarer. Idé fran Reece et al. 2011

Temporala

Temporala barridrer &r skillnader i livshistoria som innebéar parning vid olika tidpunkter, det
kan bade vara under ett dygn, ett ar eller mellan olika ar. Ett exempel pa detta ar de tva
narbeslaktade tropiska blomvéxterna Byrsonima intermedia och B. pachyphylla som lever
sympatriskt men blommar under olika tidpunkter pa aret. Medan B. pachyphylla blommar
under torrperioden blommar B. intermedia tidigare pa aret, under vatperioden, och har
dessutom langre blommningstid &n den andra. Detta fungerar da som en prezygotisk barriar
(Vilas Boas et al. 2013). Just i det hér fallet bidrar detta aven till minskad konkurrens om
pollinatorer. Ett temporalt exempel fran djurriket &r de amerikanska flackskunkarna
(Spilogale) déar arterna S.gracilis och S.putorius reproducerar sig vid olika tidpunkter pa aret
(Mead 1968).

Beteendemassiga

Ett tydligt exempel pa beteendemaéssiga isoleringsmekanismer &r preferens for partnerval. | en
studie av Vortman et al. (2013) genomfordes ett experiment pa ladusvalor (Hirundo rustica
transitiiva) dar hanarnas fenytop modifierades. Man tog hanar ur en population och
forandrade stjarten och fjaderdrakten pa dessa sa att de liknade grannpopulationens hanar.
Hanarna med modifierad fenotyp missgynnades da de inte foredrogs av honorna i den egna
populationen. Resultatet att de missgynnades tyder pa att fjaderdrakten och stjarten ar viktiga
ornament for sexuellt urval hos den har arten, da det har tydlig inverkan pa partnerval. Detta
ar langt ifran unikt, beteendemassiga isoleringsmekanismer ar valdigt vanliga inom djurriket.



Morfologiska

Morforlogiska barriarer ar nar fullbordad parning hindras rent mekaniskt pa grund av
skillnader i morfologi. ”’Las och nyckel” hypotesen rorande insekters kdnsorgan ar ett vél
studerat fall av en morfologisk barriar (sammanstallt av Richmond et al. 2011). Hos
Ohomopterus skalbaggarna i slaktet Carabus gar parningen till genom att hanen for in den
chitiniserade delen av sitt fortplantningsorgan i en ficka pa honans vagina. For att insattning
och inseminering ska kunna ske maste bade formen och storleken pa dessa organ vara
kompatibla med varandra (sammanstéllt av Nagata et al. 2009). For att fortplantingen ska
komma till det hér steget maste individerna ocksa dverensstamma i kroppsstorlek for att
hanen ska kunna bestiga honan.

Ett annat intressant exempel pa storleken som en mekanisk barriar finns hos skinkodlan
Plestiodon skiltonianus (Richmond et al. 2011). Parning hos P. skiltonianus innefattas av att
hanen biter honan i nacken, vrider sig runt hennes kropp och haller fast kroppen med sina
bakben sa att deras fortplantningsorgan méts. For att den har mandvern ska fungera krévs det
att hanen é&r lite storre an honan. Lite storre ar véldigt godtyckligt men om storlekskillnaden ar
utanfor det optimala mots inte konsorganen och ingen inseminering sker.

Gametiska

Marina evertebrater med extern befruktning slapper ut sina gameter i stora antal for att 6ka
sannolikheten att en spermie traffar ett 4gg. Manga organismer som har den har typen av
reproduktion &r temportalt isolerade fran narbeslaktade arter (Levitan et al. 2004). Vilket gor
att &ven om deras gameter skulle vara kompatibla med varandra ar det 1ag sannolikhet for
korsbefruktning. FGr marina everterbrater som inte &r temporalt, eller allopatriskt isolerade ar
det dock vanligt med gametisk inkompatibilitet. Gametisk inkompatibilitet innebar hinder for
spermien att fusera med agget pa grund av oférenliga proteiner (Reece et al. 2011). Ett tidigt
studerat fall &r bindningsproteiner hos sjoborrar (Echinoidea) (sammanstéllt av Evans &
Sherman 2013). Bindningsproteiner &r viktiga for att spermien ska kunna fasta till &gget och
for att deras membran ska fusera. De lagras i acrosomen hos mogna spermier och aterfinns
aven hos andra tagghudingar (Echinodermata) som sjostjarnor (Asteroidea) men &ven hos
ostron (Ostreidae). Dessa bindningsproteiner har visat sig vara artspecifika och utgor darfor
ett exempel pa en gametisk isoleringsmekanism.

Postzygotiska barriarer
Postzygotiska barridrer &r typer av reproduktionsbarridrer som verkar efter det att en zygot
bildats och hindrar denna att utvecklas till en fertil livsduglig individ.

Ett exempel dar hybrid avkomma har lag fitness finns hos Heliconius fjarilarna. De tva
narbesléktade arterna Heliconius melpomene och H. cydno efterliknar vardera en annan
Heliconius art. Medan H.cydno med sitt svarta och vita vingmonster efterliknar H. sapho
liknar H. melpomenes vingar H.eratos svarta, gula och réda monster. H. melpomene och
H.cydno kan producera hybrid-avkomma som trots att den utvecklas normalt har sankt
overlevnad pa grund av att vingmonstret blir en intermediar av de bada foraldrarnas. Alltsa
efterliknar hybriden varken H. sapho eller H.eratos och ar darmed daligt anpassad till sin
miljo (Jiggins et al. 2001).

Som en konsekvens av misslyckad geninteraktion mellan alleler fran olika arter &r hybrider
ofta sterila eller har fysiologiska utvecklingsproblem. En enkel forklaring till detta fenomen
ges av Dobzhansky-Mullers inkompatibilitetsmodell (Orr & Turelli 2001). Man kan
exmeplifiera modellen med tva individer fran varsin narbesléaktad art med genotyperna



’AADbDb’ respektive aaBB’ som producerar hybrid avkomma med genotypen *AaBb’. Trots att
bada individerna har hog fitness kan den hybrida avkomman mellan dessa individer vara steril
eller ha sénkt livsduglihet. Forklaringen till det ar att allelerna ”A” och ”a” samt ”B” och ”b”
inte ar kompatibla med varandra. Nasioa ar ett slakte parasitoida getingar med tva arter som
lever sympatriskt i 0stra Nordamerika (Gibson et al. 2013). | en laboratoriestudie dar hybrider
av Nasioa giraulti och N.vitripennis producerades visade det sig att andra generationens
hanar hade hog dodlighet i larvstadiet. Ett utvecklingsproblem som kan forklaras med hjélp av
inkompatibilitetsmodellen.

Ett allmant vedertaget exempel pa hybridsterilitet & mulor och mulasnor. Mula &r avkomma
fran en hasthona och en asnehane. Mulasna daremot &r den hybrida avkomman av en hasthane
och en asnehona. Bade mulor och mulasnor har hog livsduglighet men ar helt sterila. Det
finns dock en regel, Haldanes regel, som sdger att det ofta &r det heterogametiska konet (till
exempel man som har XY hos manniskor) som ar sterilt, inte bada kénen (Wang & Zhao
2008). Haldanes regel ar dock mer en generaliseringen an en regel, ofta galler den, inte alltid.

Hybridzoner, Hybridisering och ekologisk artbildning

Hybridisering definieras som reproduktion mellan individer fran tva genetiskt skilda
populationer (sammanstallt av Abbot et al. 2012). Genom genflode mellan ekotyper och
rekombination kan hybridisering bade skynda pa och sakta ned artbildningsprocessen.
Rekombination kan hindra utvecklingen av reproduktiva barridrer genom att bryta lanken
mellan loci som ar under paverkan av disruptiv selektion och loci bidragande till reproduktiv
isolering (Felsenstein 1981). Introgression ar inflode av gener fran en art eller ekotyp till en
annan (Abbot et al. 2012). Genom inflédet av gynnsamma gener till populationen kan det
paskynda artbildningsprocessen. Introgression kan dock aven leda till assimilering med
foraldrararten (sammanstéllt av Robbins et al. 2013).

Rekombination

Sexuell reproduktion leder till rekombination, éverkorsning under meios, som ger nya
allelkombinationer (Freeman & Herron 2004). Da rekombination har en tendens att
randomisera genotypen vid ett lokus i forhallande till ett annat s& jamnar det ut frekvensen av
haplotyper. Rekombination kan direkt motverka utvecklingen av reproduktiv isolering. Detta
eftersom att kopplingsojamvikt mellan lokus under disruptiv selektion och loci for partnerval
ar en viktig omstandighet for ekologisk sympatrisk artbildning (sammanstallt av Bird et al.
2012). Minskad grad av rekombination mellan loci under meios kan leda till delvis splittring
av en population. Graden av rekombination ar korrelerad med avstanden mellan loci pa
kromosomer, desto ndrmare loci sitter varandra desto l&gre grad av rekombination genom
meios. Ifall ett locus for partnerval och ett locus under paverkan av disruptiv selektion sitter
nara sa minskar rekombination mellan dem och andra loci genom meios (Figur 3).
Sannolikheten for att reproduktiv isolering ska kunna uppsta ar allsta kopplat till graden av
rekombination. Desto fler loci under paverkan av disruptiv selektion som ar kopplade till
fitness-neutrala loci som har en inverkan pa reproduktiv isolering desto storre sannolikhet ar
det att reproduktiv isolering ska uppsta.



0,25 r=0

5
2 02 r=0,01
=
@
(=]
s
£ 015 -
=2
S
=
hd i
5 01 r=0,05
2
o
&
® 0,05 -
r=0,1
v} r = : : r=0,5
o 5 10 15 20 25
Generation

Figur 3. Diagram som godtyckligt visar sambandet mellan kopplingsojamvikt och rekombination. Graden av
kopplingsojamvikt mellan tva loci borjar pa 0,25, vilket &r det hogsta mojliga. R-varderna ar matt pa
rekombination, r=0,01 innebar véldigt nara lankade loci och r=0,5 motsvarar full rekombination av loci pa olika
kromosomer. Grafen antyder att desto narmare loci ar varandra desto fler generationer tar det for att uppna
kopplingsjamvikt. Medan r=0,01 uppvisar kopplingsojamvikt efter manga generation nar r=0,5 jamvikt redan
efter 10 generationer (omritad av Hedrick 1983)

Stark selektion mot hybrider kan 6ka graden av kopplingsojamvikt. Var pa kromosomen loci
sitter, i ett omrade med lag rekombination eller ett med hdg, har ocksa inverkan (Bird et al.
2012).

Introgression

Introgression ar inflodet av gener fran en genetiskt skild population till en annan. Det sker
forst genom hybridisering och sedan aterkorsning mellan hybrider och en individ fran en
foraldrapopulation (Robbins et al. 2014). Med varje generation som innefattar introgression
minskar méjligheten att reproduktion leder till genotypiskt skilda individer mellan
populationer. Detta kan potentiellt leda till genetisk assimilering, eller utplaning av en eller
bada ekotyperna. Efter den forsta generationen anses inte introgresserade invidiver langre
vara hybrider utan medlemmar av den ena foréldrapopulationen, detta &r dock en godtycklig
uppskattning (Rhymer & Simberloff 1996). Det finns manga exempel pa fall dar hybridisering
med introgression som leder till assimilering med foréldrapopulationen och ersatter arter. Ett
exempel pa detta fenomenet ar grasander (Anas platyrhynchos) introducerade till bland annat
Nya zeeland som dar hybridiserat, med introgression som f6ljd, med den inhemska graanden
(Anas superciliosa superciliosa). Ett annat vélstuderat exempel pa introgression ar den mellan
dvargbjork (Betula nana) och glasbjork (Betula pubescnes) dar introgresserade individer idag
klassas som en egen underart, bergshjork (Betula pubescens ssp.) (Thérsson et al. 2010).

Adaptiv introgression

Adaptiv introgression ar adaptiv variation 6verfort genom introgression (Hedrick 2013). Da
det finns val dokumenterat i vaxtvarlden finns det farre tydliga exempel fran djurvéarlden men
ett bra exempel &r hybridiseringen mellan Heliconiusfjérilar som uttrycker tydligt adaptiva
vingmonster, en karaktér under naturlig selektion, och ofta hyridiserar arter emellan.
Sekvensering av regioner kopplade till vingmonster hos Heliconius timareta och
H.melpomeme visade att H.timareta kunde na nya toppar i fitnesslandskapet tack vare adaptiv
introgression (Pardo-Diaz et al. 2012).



Hybridzoner

En hybridzon ar ett geografiskt omrade dar individer fran tva genetiskt skilda populationer
mots och producerar hybrid avkomma (Freeman & Herron 2004). Hybridzoner kan
uppkomma genom primaér eller sekundar kontakt, vanligast ar de som uppkommit via
sekundar kontakt. Sekundar kontakt ar nar tva populationer som skilts at geografiskt
aterforenas. Zonens utseende, storlek och livslangd beror pa hybridernas fitness och skiljer
sig drastiskt beroende pa ifall hybriderna har béttre, lika eller samre fitness an
foraldrapopulationerna.

Nér hybriderna har samma fitness som icke hybriderna kan hybridzonen bli bred. I mitten av
zonen finns en relativt hog andel hybrida individer och det minskar succsesivt med avstand
fran zonens centrum. Hur bred zonen ar bestams av tva faktorer, zonens alder och hur mycket
individer fran de olika populationerna sprider sig varje generation. Alltsa ju storre genflode
mellan populationerna och desto langre de varit i kontakt med varandra desto vidare dr zonen
(Freeman & Herron 2004).

Om hybriderna daremot skulle ha hogre fitness &n icke hybrider beror zonens karaktarer pa
omfattningen av den miljo som hybriderna har hogre fitness 1. Det "’klassiska” dr att
hybriderna har en férdel i granszonen mellan foraldraarterna/ekotyperna. Om sa ar fallet kan
en stabil hybridzon bildas. Med en stabil hybridzon menas att den kan fortleva utan inflode av
gener fran foraldrapopulationerna (Freeman & Herron 2004).

Hybrider med séamre fitness an foraldrararterna leder till en hybridzon vars storlek och
livslangd beror pa hur pass stark selektionen mot hybriderna ar. Man kan forvanta sig att om
de har lagre fitness sa skulle det naturliga urvalet gynna individer som reproducerar sig med
medlemmar fran sin egen population. Det som kan intréaffa ar ett fenomen som kallas
forstarkning vilket helt enkel &r forstarkning av prezygotiska barriarer som minskar
frekvensen av hybrider (Freeman & Herron 2004). Forstarkningen ger starkare prezygotiska
barridrer for narbesléktade arter som lever i sympatri &n for de som lever i allopatri (Coyne &
Orr 1997). Prezygotiska barriarer bildas alltsa senare mellan arter som lever allopatriskt &n de
som lever sympatriskt (Figur 4). Sa stark selektion och forstarkning ger en smal och kortlivad
hybridzon och svag selektion ger en vidare och mer langlivad zon. Hybridzonens livslangd ar
alltsa en balans mellan migration och selektion.
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Figur 4. Prezygotisk isolering plottad mot genetiskt avstand hos olika Drosophila arter. 0 Prezygotisk isolering
visar fri reproduktion mellan olika populationer alltsd 0% isolering och 1 indikerar 100% isolering, ingen
reproduktion mellan populationer alls. Genetiska avstandet ar uppskattat fran skillnader i allelfrekvens mellan



populationer. Graferna visar att arterna med samma grad av genetisk divergens uppvisar mycket stérre
prezygotisk isolering ifall de lever i sympatri (omritad fran Coyne & Orr 1997).

Fallstudie av strandsnackan

Den vivipara strandsnéackan ar en gastropod (Rolan-Alvarez 2006). Namnet pa klassen
Gastropoder harstammar fran grekiskans ord for mage, gastro och ordet for fot, pod (Reece et
al. 2011). De tre huvudsakliga kroppsdelarna hos snéckor &r en muskulés fot, en mantel och
visceralmassan. Visceralmassan innehéller de flesta organen och manteln ar en vavnad som
innehaller visceralmassan samt utsondrar skalet. Snackor har en strav tunga som kallas radula
och den anvands vid betning for att skrapa upp mat. Det karaktéristiska for gastropoderna ar
att de genomgar torsion. Torsion &r en process som intraffar under den embryonala
utvecklingen och innebér att visceralmassan roterar upp till 180 grader vilket leder till att anus
och mantelhalan hamnar ovanfor dess huvud. Notera att torsion inte nddvandigtvis &r det
samma som “snurren” pa skalet d& dven nakensnackor genomgar torsion. Den vivipara
strandsnackan har skilda kon, den ar ett sa kallat gonokorismiskt djur. Den foder aven, precis
som namnet antyder, levande ungar (sammanstéllt av Rolan-Alvarez 2006). Att foda levande
ungar skiljer sig fran de flesta andra marina mollusker vars livscykler ofta innefattar ett
planktonstadie (Reece et al. 2011). Strandsnéckans laga mobilitet, uppskattat till 1,5 meter per
manad, tros delvis bero pa detta (Rolan-Alvarez 2006).

Den vivipara strandsnéckan ar vanligt forekommande i hela Nordatlanten. Den lever pa
klippiga strénder i tidvattenzonen som en algbetare och detrivor (Rolan-Alvarez 2006).
Tidvattenzonen dr det omrade dar marina och terresta varldar méts, ett extremt habitat. De
stdndiga tidvattencyklerna gor att det bildas gradienter i miljon som kan ge drastiska
skillnader i variabler som salthalt, temperatur och torka éver bara nagra meters avstand.
Artens utbredning i bade vertikal och horisontell led i det har habitet paverkas inte enbart av
faktorer som tidvattnet utan ocksa andra abiotiska faktorer som exempelvis vagor, vilket typ
av klippa det ar, samt varme. Biotiska faktorer som spelar in ar olika tryck fran predatorer,
fodotillgadng och konkurrerande arter.

Det som gor den vivipara strandsnackan aktuell for den hér artikeln ar att den uttrycker
inomartspolymorfism kopplat till graden av vagexponering och predationstryck (Rolan-
Alvarez 2006). Snackan bildar ofta tva distinkt skilda ekotyper. Dessa ekotyper skiljer sig at
beroende pa i vilket geografiskt omrade man hittar dem, de bast studerade typerna ar de
svenska, de brittiska samt de fran Spanien (Johannesson et al. 2010). Av dessa sex ekotyper
kommer fallstudien till storsta del handla om studier gjorda pa de spanska ekotyperna. Trots
skillnader i de geografiska omradena sa fungerar de bakomliggande mekanismerna likadant
oberoende av vilka ekotyper studerade (Johannesson personlig kommunikation).

De tva spanska ekotyperna

Den ena ekotypen (Figur 5) lever nara ytan och ar anpassad for att klara av den harda
vaggangen och har ett tunt och slatt skal. Den andra (Figur 6) lever langre upp pa klipporna
och &r anpassad for att sta emot osmotisk stress och varme samt predatorer, som
ullhandskrabban_Pachygrapsus marmoratus (Galindo et al. 2013). Den har darfor ett tjockare
skal med upphojda asar och &r néara dubbelt sa stor som den lagre nivans ekotyp.
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Figur 5. Den lagre nivans ekotyp har ett slatare och tunnare skal samt en kraftigare fot. Den ar anpassad for att
klara av den harda vaggangen. Kalla: Image quest

Figur 6. Den hogre nivans ekotyp har ett tjockt skal med upphdjda asar och ar anpassad for att sta emot osmotisk
stress, varme och predatorer. Kéalla: Image quest

Den storsta abiotiska storningen mot den lagre nivans ekotyp ar vaggangen. De har darfor
forutom de redan namnda skillnaderna ocksa en betydligt stérre och kraftigare fot. Formagan
att klara av torka och sotvatten i form av regn ar dock vésentligt storre hos den évre ekotypen.
Utover dessa morfologiska skillnader skiljer de sig ocksa i beteende (Johannesson et al.
2010). Den 6vre ekotypen som i storre del ar utsatt for predation drar sig snabbare in i skalet
vid hot och stannar langre indragen. Beteendet hos den andra ekotypen &r det motsatta, vilket
ar gynnsamt vid vaggangen da det ar viktigare att behalla greppet pa klippan.

Mellan den 6vre zonen och den nedre dverlappar ekotypernas habitat och trots att varje
ekotyp har en viss preferens for sitt eget mikrohabitat sa reproducerar de sig och bildar
morfologiskt intermedidra hybrider (Figur 7) (Galindo et al. 2013). Det forsta steget vid
parning ar att hanen soker efter partner genom att folja honornas spar av slem, mukus. Nar det
finns spar narvarande fran bada ekotyperna véljer hanen oftare sparen lamnade av honor fran
den egna ekotypen (Johanesson et al. 2008).

11



Figur 7.En hybridform mellan den 6vre och lagre nivans ekotyper som visar en intermediar fenotyp. Killa:
Image quest

De tidigare kénda faktorerna 1) att varje ekotyp har betydligt hdgre fitness i sitt eget habitat
och 2) att dessa skillnader ar genetiskt grundade och inte plastiska, indikerar bada en stark
koppling mellan ekologisk anpassning och differentieringen mellan ekotyperna. Quesada et
al. (2007) visade genom att kombinera fylogenetiska studier med livshistoriestudier att
ekotyperna skulle ha utvecklats allopatriskt. Samt att de partiella reproduktiva barriarerna
skulle ha uppkommit efter sekundér kontakt &r hogst osannolikt. Fallet med strandsnéckorna
ar alltsa ett begynnande fall av sympatrisk ekologisk artbildning.

Det finns en stabil hybridzon (Figur 8) mellan de tva ekotypernas mikrohabitat (Rolan-
Alvarez 2006). Experiment pa respektive ekotyps fitness indikerar det natruliga urvalets roll i
att bibehalla monstret av de olika mikrohabitaten. Till exempel visades det att de fran den
lagre nivan hade 13-23% lagre livsduglighet &an den hogre ekotypen nér de inplanterades i en
ny hdg kustnivd. Omvant hade den hdgre nivans ekotyp 10-59% lagre livsduglighet
inplanterad i en lagre niva an den lagre nivans ekotyp.

Figur 8. Klippkust med strandsndckans olika habitat inritade. Den l&gre och 6vre zonen &dr respektive ekotyps
habitat medan mittenzonen ar hybridzonen som bestar av en blanding av de olika ekotypernas habitat. Det tva
ekotyperna mots dar och producerar avkomma med intermediar fenoyp. Omgjord frén Rolan-Alvarez 2006.

Bade laboratorie- och féltstudier har visat pa urvarlsparning med avseende pa ekotyp, i vissa

fall med upp till 80% minskning av genflode. Stark urvalsparning med avseende pa
kroppsstorleken har ocksa dokumterats i en mangd olika studier. Hos de svenska
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populationerna har det visat sig att snackor parar sig langre (= 3,25 min) med individer av
liknande storlek jamfort med individer av annan storlek (=0,25 min) (Hollander et al. 2005).
Da storleken &r en av de viktigaste anpassningarna till respektive mikrohabitat tyder detta pa
att ekotypsloci och parternvalsloci ar kopplade. Parning av de olika ekotyperna i
laboriatoriemiljo antyder inte att det &r nagot som helst problem att fa livsduglig avkomma
dem sinsemellan (Johannesson personlig kommunikation)

Det har konstruerats manga experiment for att undersoka vilken typ av selektion som &r
betydande for just det har fallet. I en studie av Cruz et al. (2001) samlades en stor mangd
spanska snackor in for att undersoka betydelsen av sexuell selektion for att uppratthalla de har
ekotyperna. Bade parande och icke-parande snackor samlades in pa tva utvalda platser med
extra breda hybridzoner. De samlade in bada ekotyperna i lika stora méangder och individer
med intermedidra fenotyper samlades in som hybrider. Genom att sedan rdkna embryon och
spermier kom de fram till att dispruptiv sexuell selektion hade en stark inverkan pa
uppratthallandet av hybridzonen. De kom &ven fram till att de hybrider som liknade
respektive ekotyp inte nddvandigtvis hade lagre fitness &n de distinkta ekotyperna. Galindo et
al. (2014) argumenterar dock for att dessa resultat kan vara missvisande da deras mal med
studien var att visa just dispruptiv selektion.

Ekotyperna uttrycker delvis urvalsparning dvs kopplingsojamvikt mellan morf och partnerval.
Men dér de olika ekotyperna mots, hybridzonen, parar de sig trots detta till viss del anda
slumpmassigt med bada ekotyperna och producerar hybrider. I hybridzonen uppskattas det
dock bara finnas upp till 40% introgresserade individer (Galindo et at. 2014). Anledningen till
den laga andelen introgresserade former i naturen kan antingen bero pa stark reproduktiv
isolering mellan ekotyperna, vilket minskar sannoliktenen att det bildas hybrider, eller att
hybriderna har lagre fitness i hybridzonen (Rolan-Alvarez 2006). | detta fall har dock
hybriderna bara lagre fitness i de évre och undre zonerna medan de i mittzonen har ungefar
samma fitness som de bada ekotyperna, bade var det géller hanar och honors fitness (Rolan-
Alvarez et al. 2004). Vissa aldre studier har dock gett andra resultat. Janson (1983) och
Rolan-Alvarez et al. (1997) kom fram till att hybriderna hade hogre 6verlevnad an bada
ekotyperna inom hybridzonen (sammanstéallt av Johannesson et al. 2010). Lag hybridfitness &r
alltsa inte en nodvandighet for att uppratthalla det har zonationsmonstret. Det kan istéllet vara
uppratthallt av delvis prezygotiska barridrer mellan ekotyperna bestaende av delvis
urvalsparning inom hybridzonen (Rolan-Alvarez et al. 2004).

| en studie av Galindo et al. (2013 ) samlades snéckor in fran olika strander som skiljde sig at
i ekologiska forutsattningar, de kunde vara olika branta, ha olika storlek pa de olika
mikrohabitaten etc. Da visades det att hybriderna skiljde sig at mellan olika strander. Pa vissa
strander liknade hybriderna mer den ena vagexponerade ekotypen, pa vissa liknade de mer
den andra torr och predatorexponerade. Att hybriderna skiljer sig at mellan olika strander men
inte inom de olika stranderna tyder pa att det ligger ekologiska faktorer bakom
hybridiseringsmonstret. Deras resultat antyder att det &r osannolikt att det &r sexuell disruptiv
selektion som ar huvudkraften bakom uppratthallandet av den har hybridzonen och att det
istéllet &r disruptivt naturligt urval. Detta for att hybrider som liknar respektive ekotyp kléattrar
mot motsatta adaptiva toppar. Det innebar ocksa att exmperimentdesignen for Cruz et al.
(2001) kan ha varit lite fel eftersom att de samlade in snackorna fran olika strander och
behandlade alla som samma fenotyp, nar de i sjélva verket skiljer sig pa grund av den tidigare
ndmnda graden av habitatheterogenitet och olika andel introgresserade alleler. Graden av
genflode mellan mikrohabitaten uppskattas att 10-30% av allelerna i ett loci kommer fran det
andra habitatet (sammanstallt av Johannes et al. 2010). Matningar av genflode och
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introgression mellan de olika ekotyperna visar att det inte verkar som dessa fenomen leder till
minskning av divergeringen av ekotyperna (Galindo et al. 2013).

Genom observationer av bade laboratoriehybrider och naturliga hybrider gar det att visa vilket
selektionstryck som verkar pa vilken egenskap i det olika habitaten. Laboratoriehybrider
representeras i det har fallet av konstgjorda korsningar av de olika ekoypterna och de
naturliga representeras av introgresserade individer insamlade fran olika strander (Galindo et
al. 2014). Det &r sannoliktvis heterogeniteten hos habitaten som kontrollerar ekotypisk
differentiering, da bade selektionen pa hybriderna, hybridiseringen och introgressionen skiljer
sig fran strand till strand.

Diskussion

Vivivpar strandsnécka parar sig aret om, detta galler oavsett ekotyp (Johannesson et al. 1995).
Alltsa kan temporala isoleringsmekanismer uteslutas. Andra prezygotiska barridrer sa som
urvalsselektion pa ekotyp kopplad till partnerval ar en viktigt isoleringsmekanism for
uppratthallandet av polymorfismen hos den har snackan.

For att diskutera fragan om det ar exogena eller endogena faktorer som paverkar “mest” i den
hér hybridzonen kravs en forklaring om vad skillnaden mellan dem &r. Exogen selektion
innebdr selektion som &r beroende av habitatet, att olika genotyper har olika fordel i olika
geografiska omraden (Jiggins et al. 2000). Endogen selektion ar oberoende av miljo, och
fitness beror helt pa individens genotyp. Ett typiskt exempel &r nar genetisk inkompabilitet
hos hybriderna forsamrar deras livsduglihet. Bade exogen och endogen selektion ar
postzygotiska selektionsmekanismer.

Allt som allt verkar det -som att det forhallandevis &r mest exogena isoleringsmekanismer
som styr zonationsmonstret hos den har arten (Galindo et al. 2014). F6r om det var endogena
faktorer skulle hybridiseringen och introgressionen inte skilja sig s drastiskt mellan de olika
stranderna for att den genetiska inkompabiliteten &r oberoende av miljon. Med undantag fran
Hull et al (1996) som rapporterade 6kad andel naturliga aborter, har ingen forsamrad
livsduglighet hos hybrider observerats. Resultaten fran studien som visade 6kat antal naturliga
aborter hos hybrider har dock kritiserats av Johannesson et al. (2010) som menar att de kan
vara felaktiga pa grund av for fa individer i provstorleken. Sammanslaget med faktumet att
individernas fitness ar beroende pa vilket habitat de befinner sig i (Rolan-Alvarez 2006)
verkar divergensen mellan de har ekotyperna alltsa vara beroende av disprutiv selektion pa
ekologiskt fordelaktiga egenskaper, det vilja sdga exogena faktorer.

Vivipar strandsnacka och dess ekotyper ar ett tydligt fall av en paborjad ekologisk artbildning.
Vad som héander i framtiden, ifall barriarerna mellan ekotyperna kommer forstéarkas till den
grad att de kan betraktas som tva olika arter ar okant. Det ar dock ett bra exempel pa
sympatrisk artbildning, artbildning utan geografisk begrénsing av genfldde.
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