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Sammandrag

Androdioika system bestar av bade sjalvférokande hermafroditer och hanar. Escobar et al.
(2011) menar att dessa system paverkas av disruptiv selektion som leder till att antingen
hoga frekvenser sjalvbefruktning eller hoga frekvenser utkorsning beroende pa om inavels
depressionen som paverkar arten ar liten respektive stor. Den har artikeln undersoker
disruptiv selektion utifran inavelsdepression, konsutveckling, parningsheteende, genflode
samt plasticitet med vertebraten Kryptolebias marmoratus som utgangspunkt. Artikeln skall
med hjélp av dessa fenomen redogora och besvara om det pagar en selektion inom arten for
endast hermafroditer, vilket skulle vara en typ av disruptiv selektion. Det gar inte att
entydigt besvara om det sker en selektion for endast hermafroditer eller inte. En population
fran Twin Cays, Belize stodjer tesen att disruptiv selektion for parningssystem sker inom
arten.

Inledning

Det vanligaste parningssystemet inom Metazoa, flercelliga djur, &r att vara dioik och féroka
sig genom utkorsning, medan hermafroditism forekommer endast i ca 5 % av djurarter.
Dessa hermafroditiska arter ar sprida 6ver 70 % av alla fylum inom Metazoa vilket betyder
att hermafroditism har evolverat fram oberoende fér manga olika arter (Jarne & Auld 2006).
Distributionen hermafroditer inom Angiospermae, gomfroiga vaxter, ar betydligt hdgre én
den inom Metazoa, ca 94 % (Renner &Ricklefs 1995).

En liten del av de djurarter dar hermafroditism férekommer har formagan att sjalvforoka
sig. Normalfallet for hermafroditer inom Metazoa &r reproduktion genom utkorsning (Jarne
& Auld 2006). Wells (1979) har visat att hermafroditer som har mojlighet till sjalvforokning
har en fitnessfordel jamfort med utkorsande individer nar inavelsdepressionen &r lag, och
darfor kan gener som mojliggor sjalvforokning spridas inom en population.
Inavelsdepression ar skillnaden i fitness mellan avkomma som producerats genom
utkorsning och avkomma genom inavel. Hermafroditer som har mojligheten till
sjalvbefruktning konkurrerar ut honor inom en population eftersom de har fler méjligheter
att producera avkomma da de inte ar beroende av en partner for att foroka sig. Det
resulterande parningssystemet ar antingen ren hermafroditism eller populationer som bestar
av bade hanar och sjalvférokande hermafroditer. Detta kallas androdioika parningssystem
(Pannell 2008). Pa grund av relationen mellan sjalvforékning och inavelsdepression sa sker
disruptiv selektion for antigen sjalvforokning eller utkorsning. Disruptiv selektion anvénds
for att beskriva selektion for individer som antingen uttrycker en egenskap starkt eller svagt
(extremerna av egenskapen), individer som uttrycker egenskapen mittemellan selekteras
bort. Det hér betyder att disruptiv selektion inom en androdioik art kommer leda till
antingen hoga eller laga sjalvbefruktningsfrekvenser, individer som har liknande frekvenser
av sjalvbefruktning och utkorsning kommer selekteras bort. Sjalvbefruktning &r endast
under positiv selektion om inavelsdepressionen &r lag, om arten upplever hog



inavelsdepression sa kommer selektionstrycket fa individer att foroka sig genom utkorsning
istallet (Escobar et al. 2011). Det har borde betyda att arter som ar androdioika antingen
kommer selekteras for hoga frekvenser av sjalvforokning eller hoga frekvenser av
utkorsning. Sjalvforokning har dessutom tendenser att evolvera fram inom arter dar
utkorsnings mojligheterna ar begrénsande for att kunna garantera en individs fitness. Baker
(1955) menar att i arter dar enskilda individer rutinmassigt spridas till nya habitat kommer
det selekteras for individer som kan sjalvbefruktas da dessa individer kan bilda nya
reproducerande kolonier.

Sjalvforokning i hdoga frekvenser leder till fixering av alleler och darmed homozygota
individer. En heterozygot individ klarar sig mycket battre mot parasitangrepp &n en
homozygotindivid nar en éverdominansmodell tillampas. | 6verdominansmodellen kan
heterozygota parasiter infektera fler genotyper &n homozygota parasiter samtidigt som
heterozygota vardar star emot ett storre antal parasiter &n homozygota vardar. Agrawal och
Lively (2001) menar darfor att samevolutionen mellan vérd och parasit har en begréansande
effekt pa sjalvforokningsfrekvensen.

Inom Vertebrata, ryggradsdjur, sa finns det endast tva arter som ar kanda att sjalvforoka sig.
De hér arter ar Kryptolebias ocellatus och Kryptolebias marmoratus som tillhor klassen
Osteichthyes, benfiskar, och &r systergrupper i familjen Rivulidae (Harrington 1961, Costa
et al. 2010). K. ocellatus ar beskriven som en art bestaende av endast hermafroditer medan
K. marmoratus &r ett androdioikt system (Davis et al. 1990, Costa et al. 2010). Genom att
vara den enda kanda androdioika arten inom Vertebrata ar K. marmoratus véldigt intressant
med avseende pa konsfordelning inom androdioikasystem samt for att forsta evolutionen av
hermafroditism.

K. marmoratus lever i brackt vatten i mangroveskogar pa Amerikas dstkust fran Florida till
Brasilien, se figur 2 (Davis et al. 1990, Richards et al. 2011). Frekvensen hanar inom en
population &r i regel lag, i Florida ar frekvensen ca 1 % av hanar. Det finns dock en kénd
population i Twin Cays, Belize dar frekvensen hanar ar mycket hégre, 10-25 % (Davis et al.
1990, Tatarenkovet al. 2012). Betyder det att det ar en pagaende selektion for enbart
hermafroditer i K. marmoratus, dar hanar selekteras bort?

Bevis for disruptiv selektion

For att kunna svara pa om K. marmoratus selekteras for en art bestaende enbart av
hermafroditer s& kommer den har artikeln att fokusera pa hur sjalvbefruktning fungerar,
vilka interaktioner det &r mellan konen, vilka méjligheter det finns for variation i genomet
samt huruvida populationen i Twin Cays, Belize beter sig annorlunda jamfort med dvriga
populationer av arten. Genom att studera dessa omraden hoppas jag kunna ge klarhet pa om
androdioika arter utsatts for disruptiv selektion for sjalvbefruktningsfrekvenser med K.
marmoratus som exempel.

Sjalvbefruktning

Harrington (1961) upptéackte genom histologiska studier av gonaderna att de individer av K.
marmoratus som man antog var honor faktiskt var simultana hermafroditer. Gonaderna av
dessa hermafroditer har bade testikel och dggstocksvavnad som kan producerar 4gg och
sperma samtidigt. De egna gameterna kan sedan sjalvbefrukta varandra inuti den gonadala
lumen, den halighet som finns inuti gonaden (Sakakura et al. 2006). Nar en individ ar
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resultatet av flera generationer av sjalvbefruktning sa ar den i regel homozygot for alla loci
eftersom allelfrekvensen fixeras genom sjélvbefruktning. Det har betyder att populationer
som sjélvbefruktas primért producerar avkomma som &r genetiska kloner av dem sjalva
(Turner et al. 1990). Detta exemplifieras i en populationsundersokning fran Florida dar 75
% av alla analyserade individer var homozygota (Tatarenkov et al.2012). Eftersom
befruktningen sker i den gonadala lumen sa forsvaras majligheterna for utkorsning, aggen
har en chans att befruktas av sin egna sperma innan de har lamnat kroppen, vilket minskar
antalet 4gg som kan befruktas av en hane (Mackiewicz et al. 2006a). For att kunna forklara
populationsstrukturen for K. marmoratus ar det darfor viktigt att forsta under vilka
forhallanden som sjalvbefruktning evolverar fram samt vilka potentiella for- och nackdelar
som det medfor.

Genom fylogenetiska studier kan man se att hermafroditism har evolverat fran ett dioikt
parningssystem i sléktet Kryptolebias. Tre av arterna inom Kryptolebias har
parningsssystem dar hermafroditer forekommer och i tva av dessa har hermafroditerna
mojlighet att sjalvbefrukta sig, de resterande arterna ar dioika (Costa et al. 2010). | figur 1
sa presenteras ett fylogenetiskt trad dar ursprunget av hermafroditism inom Kryptolebias
illustreras baserat pa Costa et al. (2010) studie. K. marmoratus status som den enda
androdioika vertebraten har dock ifragasatts da en hane av arten K. ocellatus fran en
lokalitet i Brasilien har identifierats genom morfologiska studier, hanen hade en
fargteckning som liknade hanar av K. marmoratus (Berbel-Filho et al. 2016). Det gjordes
dock ingen genetisk analys for att faststélla att individen var av arten K. ocellatus vilket bor
vara nddvandigt med tanke pa att habitaten for K. ocellatus 6verlappar med de av K.
marmoratus (Tatarenkov et al. 2011). Dessutom gjordes inga histologiska studier av
individen gonader for att bekréfta att endast testikelvavnad var ndrvarande vilket gor att det
inte kan bel&ggas fullt ut av detta fynd.

K. brasiliensis

K. caduomarginatus

Simultant hermafroditism I

K. ocellatus

1
Sjalvbefruktande I K. marmoratus
hermafroditer

Figur 1: Fylogenetiskt trad som illustrerar ursprunget av hermafroditism fran det annars dioika slaktet
Kryptolebias. Baserat pa illustration fran Costa et al. (2010).

K. marmoratus och K. ocellatus har historiskt beskrivits som samma art, da de liknar
varandra morfologiskt samt lever i éverlappande habitat (Costa et al. 2010). Det finns darfor
ingen konsensus 6ver utbredning av K. marmoratus. Richards et al. (2011) anger
utbredningen fran Florida till Brasilien medan Tatarenkov et al. (2011) menar att artens
utbredning inte stracker sig sa langt syd. Tararenkov et al. (2011) argumenterar for att
utbredningen av K. marmoratus inte langre ar trovardig efter splittringen mellan K.
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marmoratus och K. ocellatus. De flesta studier som gjorts pa K. marmoratus anvander
individer fran Florida, norra Karibien och delar av Centralamerika déar individerna har
bekraftats vara ratt art (Davis et al. 1990, Tatarenkov et al.2012, Turner et al. 2006,
Tatarenkov et al. 2011). Utbredningen av K. marmoratus och K. ocellatus kan ses i figur 2.

Blande de 330 arter i familjen Rivulidae férekommer endast tre arter i bracktvatten; K.
caudomarginatus, K. ocellatus samt K. marmoratus. Dessa arter &r &ven de enda arterna i
Rivulidae som har populationssystem med hermafroditer (Costa et al. 2010). Murphy et al.
(1999) argumenterat for att denna klad har sitt ursprung i syddstra Brasilien da bade K.
ocellatus och K. caudomarginatus utbredning &ar centrade dar, K. marmoratus ska sedan ha
spridits norrut genom Karibien.

Genom att analysera mtDNA (mitokondriellt DNA) fran K. marmoratus och K. ocellatus sa
har artbildningen kunnat estimeras med mtDNA klocka. Enligt den h&r metoden skedde
artbildningen som senast for 200 000 ar sedan, vilket betyder att sjalvforokning har existerat
ldnge i kladen (Tatarenkov et al. 2009).

Figur 2: Geografisk utbredning av K. marmoratus dér infargning indikerar nérvaro av antigen K. marmoratus
eller K. ocellatus. Pilen visar én Twin Cays position utanfor Belize kust. Figuren ar gjord efter Tatarenkov et
al. (2011) utbredningskarta.

De forhallandena som kravs for att sjalvforokande hermafroditer ska uppkomma fran ett
dioikt system har modellerats av Pannell (2008). I sin modell menar Pannell att gener for
hermafroditism sprids i ett dioikt system dér parningstillfallena ar begréansande, forutsatt att
inavelsdepressionen inte resulterar i att hermafroditens avkommas fitness &r sémre &n
fitnessen hos utkorsande honors avkomma. Om istéllet genen for sjalvbefruktning
uppkommer i ett dioikt system dar parningstillfallena inte ar begransade maste antalet 4gg
som hermafroditen producerar vara fler an honans &ggproduktion for att genen ska spriddas.
Aven har galler det att inavelsdepressionen inte leder till en samre fitness for hermafroditens
avkomma an den av honorna. Frekvensen parningstillfallen och inavelsdepressionen ar inte



bara de faktorer som driver evolutionen av hermafroditiska samt androdioika system utan ar
aven de storsta for- och nackdelarna med sjalvbefruktning.

Fordelar och begransningar

En av de stora fordelarna med sjalvbefruktning &r att inte vara beroende av andra individer
for att kunna producera avkomma. En sjalvbefruktande hermafrodit kommer att kunna
producera avkomma under perioder dar utkorsningsmajligheterna ar laga eller obefintliga,
medan en utkorsande individs fitness blir starkt begransad under dessa forhallanden. Det
betyder att en individ med formagan till sjalvbefruktning kan kolonisera nya platser utan att
vara beroende av andra individer. Detta har troligtvis hant frekvent for individer av K.
marmoratus med tanke pa dess spridning runt Amerikas kust. Dessutom har arten ett
beteende som underlattar spridning, K. marmoratus har flera anpassningar till att éverleva
perioder pa land sa som hudandning och reducering av géllarean for att minska uttorkning
(Ong et al. 2007, Cooper et al. 2012). Arten har dessutom ett beteende att gdmma sig i
haligheter i fallna trad, traden skulle sedan teoretisk kunna spridas med strommar och leda
till kolonisering av en ny plats (Taylor et al. 2008). P& grund av dess formaga till
sjalvbefruktning ar detta ett teoretiskt mojligt satt att spridas pa. Det har dock sina
begransningar da en population som uppkommer pa detta satt kommer ha en valdigt
begransad genpool.

Inavelsdepression

Populationer med begransad genetisk variation paverkas i regel av inavelsdepression. Den
nedsatta fitnessen for inavlad avkomma jamfort med utkorsad avkomma kan uppkomma pa
grund av att uttrycket av recessiva skadliga alleler forstarks. Det sker ndr variation i
genomet minskar och individer blir homozygota for recessiva skadliga alleler (Muirhead &
Lande 1997). Om inavelsdepressionen blir sa stor att ingen fertil avkomma kan produceras
kommer den inavlade genotypen utrotas fran populationen (Wright et al. 2008). Variationen
av alleler sker genom utkorsning och rekombination, sjalvbefruktning agerar darfér som en
barridr emot genetisk variation. Nar individer sjalvbefruktar under flera generationer s
minskar allelfrekvensen i avkomman vilket resulterar i fixering av gener och helt
homozygota individer tillslut. Dessa individer kommer endast kunna fa genetisk skild
avkomma genom de novo mutationer (Turner et al. 1990). Hermafroditer av K. marmoratus
har inte formagan att utkorsas med varandra, den genetiska variationen i populationer av K.
marmoratus ar darfér beroende utav utkorsningstillfallena mellan hanar och hermafroditer
(Furness et al. 2015). Utkorsning kan ge fitnessfordelar, da det har visats att heterozygota
individer av K. marmoratus ar mindre paverkade av parasiter &n homozygota individer.
Ellison et al. (2011) undersokte skillnader i parasitangrepp pa individer fran tva olika
populationer fran Belize. Alla individer i experimentet var angripna av atminstone en av de
tre testade parasiterna men de heterozygota individerna var signifikant mindre angripna an
de homozygota. Det tolkades som att de heterozygota individerna hade en fitnessfordel 6ver
de homozygota. Eftersom sjalvbefruktning leder till produktionen av mer homozygota
individer sa kan man antyda att utkorsning leder till hogre fitness. Men genom att
sjalvbefrukta sig har K. marmoratus en 50 % chans att rekombinera bort en skadlig allel i
ett heterozygot loci och darmed utrota den allelen fran sin avkommas genom, detta fenomen
kallas purging (Lande &Schemske 1985). Purging kan darfor, genom slumpen, resultera i
individer som har hogre fitness. Pagrund av den ojamna foérdelningen mellan hermafroditer
och hanar i de flesta populationer &r det intressant att veta vad som reglerar produktionen av
hanar samt hur interaktionen mellan individer fungerar.



Kdnsutveckling och parningsbeteende

Som namnts tidigare &r frekvensen hanar inom de flesta av populationerna valdigt lag, med
undantaget av en population i Twin Cays, Belize (Davis et al. 1990, Tatarenkov et al.
2012). Den parningsstruktur som kan ses pa platser med laga frekvenser hanar ar en
blandning med hoga frekvenser sjalvbefruktning och laga frekvenser utkorsning
(Tatarenkov et al. 2012). Det &r inte helt klart hur kénsutvecklingen sker da Twin Cays
populationen producerar mer hanar an andra populationer (Grageda et al. 2005, Turner et al.
2006). Men befruktade agg har en miljéberoende kdnsbestamning dar primara hanar,
individer som varit hanar sedan fodsel, utvecklas under laga temperaturer, 18 °C. Det
temperaturberoendet &r en egenskap som anvénds av laboratorier for att skapa genetisk lika
hermafroditer och hanar (Ellison et al. 2015). Vidare sa har K. marmoratus en plastisk
formaga att efter fodsel byta kon fran hermafrodit till sekundar hane, detta har spekulerats
vara pa grund av att hanar har lagre metabolism an hermafroditer och kdnsbyte sker nar en
hermafrodit inte langre kan konkurrera om mat med andra hermafroditer (Garcia et al.
2016). Detta kan ske antingen innan hermafroditen blir kbnsmogen eller mot slutet av
hermafroditens livscykel. Efter kdnsbytet &ndras de sekundéra konskaraktarerna samt deras
beteende till en mer hanliga karaktar (Harrington 1971). Hittills har ingen hane visats kunna
byta kon till sekundar hermafrodit.

Beteendeskillnader

Beteendet skiljer sig mellan hanar och hermafroditer. Hermafroditer har visats vara mer
riskbenéagna, aggressivare och ha en hdgre metabolism &n hanarna inom K. marmoratus
(Garcia et al. 2016). Eftersom det ar mycket mer energikravande att producera bade agg och
spermier anses detta beteende vara nédvandigt for att kunna fa tillrackligt med naring
samtidigt som individen uppratthaller gametproduktion (Bergeron et al. 2011, Garcia et al.
2016). En hermafrodit som inte langre kan konkurrera om resurser byter troligtvis kén da
den har en hogre fitness som sekundar hane (Garcia et al. 2016).

Hermafroditer av K. marmoratus foredrar séllskapet av hanar och uppvisar aggressivt
beteende mot andra hermafroditer i narheten av en hane. K. marmoratus hanar kan skilja pa
olika hermafroditers slaktskap till sig sjalv, det kan goras efter lukt eller syn. Hanen valjer
sedan aktivt att vistas i narheten av de hermafroditer som skiljer sig mest genetiskt fran
honom (Ellison et al. 2013). Detta beteende borde betyda att det féredragna séttet for
reproduktion &r utkorsning eftersom hermafroditer foredrar att vistas runt hanar vilket maste
leda till mer utkorsningstillfallen. Men som tidigare visats ar det svart att fa en hermafrodit
och hane att para sig pa grund av chansen att dggen redan blivit sjalvbefruktade.

Genflode

Oavsett foredraget parningsbeteende ser konsfordelningen ut som den gor for K.
marmoratus, med laga frekvenser hanar, vilket betyder fa mojligheter for utkorsning for de
flesta populationerna. De begrénsade utkorsningsmaojligheterna minskar den genetiska
variationen i K. marmoratus populationer. Genfldde in i en population kan 6ka genetisk
variation i en population. Genfldde ar nar en populations allelfrekvens &ndras genom
migration eller immigration av individer fran annars skilda populationer. Kontinuerlig
migration av enstaka individer i en inavlad population av vanlig hjortratta, Peromyscus
maniculatus, har visats 6ka den inavlade populationens fitness (Schwartz & Mills 2005).
Den hér typen av migration tycks vara mojlig och bor kunna 6ka den genetiska variationen
for populationer av K. marmoratus.



Populationsstruktur i Florida

Med tanke pa K. marmoratus spridning runt Amerika sa kan man tanka sig att genflodet
mellan nérliggande populationer bor vara stort. Detta ar dock inte fallet, Tatarenkov et al.
(2012) visade genom analys av mikrosatiliter att diversiteten av genotyper mellan
populationer i Florida &r hog. Den hdga diversiteten betyder konsekvent att genflodet
mellan populationer i Florida ar Iagt, migration mellan populationer sker med andra ord
ganska séllan. | Florida sa ar frekvensen hanar valdigt 1ag, 1 %, och utkorsningsfrekvensen
ar genomsnittligt 3,5 %. Den resulterande htga frekvensen sjalvbefruktning har lett till att
majoriteten av populationerna i Florida har blivit homozygota, alltsa fixerade for en allel.
En population med dessa egenskaper borde vara nést intill homogen for en genotyp, det
finnas troligtvis en genotyp i populationen som ar béttre anpassad till den lokala miljon &n
de andra och genom sjalvforokning kan den individen med den genotypen konkurrera ut
andra genotyper. Men istéllet sa uppmatts hog diversitet av olika genotyper inom
populationerna. Det sker alltsa inget speciellt frekvent genfléde mellan populationer men
anda har populationer hog diversitet inom sig, vilket tyder pa att bottlenecks som reducerar
allelfrekvensen séllan sker och anpassningen till olika lokaler kan tankas vara plastisk
(Tatarenkov et al. 2012).

Plasticitet

Lin & Dunson (1995) har testat hur fitness forandras for olika genotyper av K. marmoratus
beroende pa miljofaktorer, alltsa om det finns tendenser for fenotypisk plasticitet eller inte.
Deras data visade att olika genotyper far olika manga avkommor beroende pa mattillgang
och/eller salthalt. Alltsa ar vissa genotyper mer anpassad till vissa habitat, och dessutom
forandras deras livshistoria beroende pa vilket habitat de lever i. Det betyder att individer
med skilda genotyper har skillnader i reproduktionsframgang vilket ar markligt med tanke
pa den hoga diversiteten inom populationer som har patraffats i Tatarenkov et al. (2012).
Men i sin studie upptackte Lin & Dunson att reproduktionsframgangen for avkomman
paverkas av mattillgangen hos dess foralder, genom transgenerationell plasticitet (maternell/
paternell effekt). Detta kan vara en orsak till varfor populationsdynamiken kan se ut som
den gor i Florida. En individ som &r en produkt av en undernard foralder nar
reproduktionsalder snabbare &n en individ fran en vélnard foralder. En individ som nar
reproduktionsalder snabbare har ett fitness Gvertag 6ver individer som tillvaxer
langsammare och skulle darfor kunna konkurrera om foraldern migrerat till ett habitat dar
en béttre anpassad lokal genotyp finns. Det skulle kunna foérklara varfor populationer i
Florida inte ar dominerade av en genotyp, om migranters avkomma har mojlighet till 6kad
fitness genom en transgenerationell plasticitet.

En annan observation som Lin & Dunson (1995) gjorde var att alla genotyper producerade i
genomsnitt lika manga hermafroditer, forutom en genotyp fran Belize. Den hér genotypen
producerade hanar i mycket stérre utstrackning an de andra. Twin Cays populationen fran
Belize har en markbar skillnad i frekvensen hanar gentemot évriga populationer av K.
marmoratus, den har skillnaden har uppmarksammats av flera féltstudier (Davis et al.
1990). | Lin & Dunson (1995) experiment sa namns inte vart ifran Belize genotypen ar
hamtad, men med skillnaden i hermafroditproduktion som visades skulle det vara mojligt att
den kommer fran Twin Cays, Belize.



Twin Cays, Belize

Twin Cays &r en liten mangrove-6 utanfor Belize kust med en population av K. marmoratus
som skiljer sig fran andra populationer (den geografiska positionen for 6n kan ses i figur 2).
Twin Cays populationen har en mycket hogre frekvens hanar, 10-25 %, an vad som
uppmatts for andra populationer, dar frekvensen hanar normalt ligger ndrmare 1 % (Davis et
al. 1990). Utkorsning sker dessutom i mycket storre utstrdckning &n i andra populationer.
Genom analys av mikrosatelliter har 55- 58 % av undersokta individer uppskattats vara en
produkt av utkorsning (Mackiewicz et al. 2006b). Det har ocksa lett till att heterozygota
individer ar mycket vanligare pa Twin Cays, i Mackiewicz et al. (2006b) studie var
frekvensen heterozygota individer 59 %. Detta kan séttas i perspektiv mot
heterozygositetfrekvensen i Florida dar Tatarenkov et al. (2012) uppmatte en frekvens pa
25,4 % fullt heterozygota individer (och endast 17 % om man réknar individer som endast
var heterozygota for ett loci). Med dessa stora skillnader i populationsdynamik ar det
intressant att utredda varfor de hér skillnaderna observeras.

Skillnaden i frekvensen hanar i Twin Cays har undersokts med ett common garden
experiment dar produktionen hanar jamfordes mellan en Twin Cays population och en
fastlandspopulation fran Belize. Common garden experiment anvands som ett satt att se om
skillnaden inom en art som finns pa olika platser ar pa grund av plasticitet for miljon eller
beror av genetiska orsaker. Individer fran olika lokaliteter fangas och testas sedan i samma
miljo for att se om de beter sig pa samma satt. Om det inte ar nagon skillnad i den testade
faktorn sa ar skillnaden inom arten pa grund av plasticitet for miljon. Om det &r skillnad sa
ar faktorn som testats pa grund av genetiska skillnader mellan populationerna (eller pa
grund av transgenerationell plasticitet). Common garden experimentet visade att Twin Cays
populationen producerar hanar i mycket storre utstrackning an fastlandspopulationen under
samma forhallanden. Det betyder att skillnaden i frekvensen hanar i Twin Cays inte &r pa
grund av plasticitet till miljon utan troligen har en genetisk grund (Turner et al. 2006).
Experimentet gjordes dock endast for tva generationer sa det gdr inte att utesluta att en
transgenerationell effekt kan forklara resultatet.

Egenskapen att producera fler hannar &r inte en mer primitivt egenskap for Twin Cays
populationen. Analys av mtDNA av K. marmoratus individer fran Bahamas, Belize,
Brasilien och Florida har visat att populationer fran Belize ar narmast slakt med populationer
fran Florida. Analysen av mtDNAt inkluderade bade populationer fran Belize fastland och
Twin Cays och ingen skillnad sags mellan dem som skulle indikera att de hade olika
ursprung. Eftersom frekvensen hanar i populationer frdn Bahamas och Brasilien &r lag och
liknar det som uppmiitts i Florida sa ar det troligt att den skillnad som ses i Twin Cays har
uppkommit fran en population som liknar den i Florida (Weibel et al. 1999). Detta betyder
att Twin Cays populationen har selekterats fran en primart sjalvbefruktande population till
en som reproducerar mest genom utkorsning.

Diskussion

Den hér artikeln har behandlat arten K. marmoratus for att kunna besvara om androdioika
system utsatts for disruptiv selektion for hdga frekvenser sjalvforokning eller hoga
frekvenser utkorsning sa som beskrivits i Escobar et al. (2011). Escobar et al. (2011)
undersoker fenomenet med Basommatophora, Séttvattenslungsnéackor, som exempel och
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visade att deras sjalvbefruktningsfrekvens féljde bimodal fordelning vilket indikerar
disruptiv selektion for antingen sjalvbefruktning eller utkorsning beroende pa
inavelsdepression. Denna artikel har behandla disruptiv selektion inom Vertebrata med den
enda kanda androdioika arten K. marmoratus som exempel. Jag har anvant teori fran Pannell
(2008) for vilka forhallanden som kravs for att sjalvbefruktning ska evolvera ur ett dioikt
system. | sin modell menar Pannell att gener for hermafroditism sprids i ett dioikt system dar
parningstillfallena &r begréansande, forutsatt att inavelsdepressionen inte resulterar i att
hermafroditens avkommas fitness dar samre &n fitnessen hos utkorsande honors avkomma.
Jag har dven undersokt faktorer sa som faktorer har varit kénsutveckling, parningsbeteende,
genflode samt plasticitet da de bor vara viktiga for selektionstrycket for
sjalvbefruktningsfrekvenser. Dessutom sa har skillnader i populationsdynamik for en
speciell population fran Twin Cays, Belize berorts och jamforts med dvriga monster for
arten K. marmoratus. Den skillnad som man kan se mellan Twin Cays populationen och
6vriga populationer stodjer teorin om disruptiv selektion for hoga
sjalvbefruktningsfrekvenser eller hoga utkorsningsfrekvenser. Det verkar inte ske nagon
selektion for endast hermafroditer. De fitness fordelar som kommer fran utkorssning, t ex
mindre parasitangrepp, samt det beteende som hermafroditerna uppvisat dar de féredragit
narvaron av hanar talar for en nédvéandighet av hanar i systemet. Twin Cays populationen
tycks dessutom producerar hanar i stor utstrackning samt ar utkorsningsfrekvenserna mycket
hogre dar an i 6vriga populationer vilket gor det svart att argumentera for en selektion av
endast hermafroditer inom K. marmoratus.

Ellison et al. (2011) presenterar data som visar att heterozygota individer & mindre
attackerade av parasiter an homozygota, individerna de anvénde sig av i experimentet var
fran en population med en nagot hogre andel hanar &n genomsnittet, ca 2%. Den har andelen
hanar genererade uppenbarligen tillrackligt med variation i genomet for att kunna forbattra
fitnessen for heterozygota individer. Det &r ocksa ett tecken pa att selektion for endast
hermafroditer troligtvis inte sker, eftersom hanarna forbéttrar fitnessen inom en population
sa som Agrawal & Lively (2001) beskrev det. Men om den fitness forbattringen som det har
medfor ar valdigt liten kan hermafroditer mojligtvis helt utkonkurrera hanar. Dessutom sa
maste hanar konkurrera med hermafroditerna om utkorsningstillfallen pa grund av chansen
att hermafroditens &gg sjalvbefruktas. Konkurrensen om parningstillfallen ndmner Pannell
(2008) som nagot som potentiellt kan utesluta hanar fran en population. Det skulle darfor
vara intressant att underséka om chansen att en hermafrodit sjalvbefruktar sina dgg skiljer
sig mellan Twin Cays och 6vriga populationer.

Det androdioika parningssystemet for K. marmoratus bor ses som relativt stabilt da det
existerat i minst 200 000 ar som Tatarenkov et al. (2009) kom fram till i sin mtDNA analys.
Eftersom K. ocellatus lever i liknande miljéer som K. marmoratus men dr en strikt
hermafroditisk art bor det vara nagon skillnad i levnadsmiljé mellan dem som lett till att K.
marmoratus har behdvt utkorsningsmojligheter som hanarna medfor.

Beteendet som visats dar hermafroditer foredrar narheten av hanar dver andra hermafroditer
samt visar ett aggressivt beteende emot andra hermafroditer kan anvandas som ett argument
for att utkorsning &r det foredragna sattet for reproduktion av K. marmoratus (Ellison et al.
2013). Eftersom ett sadant beteende har utvecklads sa bor det finnas en fitnessfordel for en
hermafrodit som har tillgang till en hane. Det skulle betyda att en selektion for endast
hermafroditer kanns mer oséker, da hermafroditer spenderar energi pa att sékra
parningsmojligheter. Men det finns nagra saker som bor undersokas innan Ellison et al.
(2013) experiment anvands for att dra slutsatser kring utkorsning som det féredragna



reproduktionssattet for hela arten. Under experimentet sa anvéandes individer fran Belize,
genotyp R och Dan. Genotyp Dan har anvénts i andra experiment som i Turner et al. (2006)
common garden expriment och ar insamlad fran en fastlandspopulation. Men genotyp R har
jag inte stott pa i annan litteratur och det namns inte var i Belize den ar insamlad. Med tanke
pa skillnaderna i populationsdynamiken for Twin Cays i Belize sa ar det viktigt att veta om
genotyp R fran Ellison et al. (2013) delar de egenskaper som har visats i Twin Cays
populationen. Det kanns rimligt att tdnka sig att det finns en beteendeskillnad mellan
populationer med ett genuttryck som producerar 1 % hanar respektive 10-25 %. Darfor kan
det finnas problem med att tillampa denna studie for hela arten. Ett battre satt att ta reda pa
det foredragna parningssattet skulle vara att géra Tsitrone et al. (2003) experiment med
vantetid innan sjalvbefruktning. Tsitrone et al. (2003) visade att arter som har egenskapen
att sjalvbefruktas kommer vénta en period innan de sjalvbefruktar sig ifall deras avkomma
har en hogre fitness genom utkorsning. Om arten &r primart en sjalvbefruktare &r det ingen
skillnad i tid for befruktning mellan isolerade hermafroditer och hermafroditer som forsokts
paras med hanar. Denna studie skulle kunna géras om for K. marmoratus for att ta reda pa
artens foredragna parningsbeteende. Om arten ar primart en sjalvbefruktare ar det ingen
skillnad i tid for befruktning mellan isolerade hermafroditer och hermafroditer som forsokts
paras med hanar.

Diversiteten av genotyper inom och mellan populationer fran Florida kan bero pa att ett
begransat genflode sker mellan populationer i omradet. Om det hade varit ett mer frekvent
genfléde mellan populationerna i Florida hade Tatarenkov et al. (2012) troligtvis hittat
narliggande populationer med samma genotyper inom dem. Anledningar till varfor det inte
hant kan vara att den ursprungliga populationen som den migrerande individen kom fran har
inte samplats eller har dott ut nar undersékningen gjorts. Tatarenkov et al. (2012) namner
sin studie att en genotyp finns kvar pa samma lokalitet i genomsnitt fyra ar, det kanns som
for lange for att migranternas ursprungspopulationer skulle dott ut. Det kan ocksa vara sa att
frekvent genflode sker mellan populationerna men att avkomman fran den migrerande
individen och en lokal individ har rekombinerats sa att det & omgjligt att bestamma
genotypen av de ursprungliga foraldrarna och dar med migrantens ursprung. Da
hermafroditer som migrerar kan sjalvforoka sig haller inte detta argument heller. Det ar mer
troligt att genflode sker séllan mellan populationer och att den transgenerationella
plasticiteten som Lin & Dunson (1995) visade gor sa att avkomman kan konkurrera och
etablera sig. Storre fiskyngel har observerats &ta fiskyngel av mindre storlek i
laboratoriemiljo. Det bor darfor vara lattare att konkurrera for en migrerande individs
avkomma om den kommer fran daliga forhallanden da sadana individerna har visat en
transgenerationell plasticitet for snabbare tillvaxt. Det kdnns rimligt att om migranten skulle
foras med strommar inuti en tradstam som beskrivs av Taylor et al. (2008) att mattillgangen
skulle vara lag sa att det transgenerationella plasticiteten skulle uttryckas.

Vidare sa kan man spekulera om skillnaden i produktionen hanar pa Twin Cays kommer
leda till en splittring och en ny art. Om Common garden experimentet som genomfordes av
Turner et al. (2006) har beskrivit verkligheten korrekt och det finns en genotypisk skillnad
till varfor hanar produceras i storre utstrackning pa Twin Cays sa kan det finnas en
korsningsbarriar mellan Twin Cays och 6vriga populationer som begrénsar genutbytet. Vid
sadana forhallanden kan artbildning ske. Pannell (2008) har modellerat vad som kravs for att
honor ska kunna uppkomma i ett androdioikt system och menar att det kan hdnda om
honorna har mycket hogre fitness &n hermafroditerna, inavelsdepressionen for
hermafroditerna ar mycket stor samt att det finns alltid hanar for utkorsningstillfallen.
Aterintroduktionen av honor kanns darmed inte speciellt trolig men heller inte oméjlig. Det
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skulle darfor vara intressant om forskning gjordes pa om det sker genutbyte mellan Twin
Cays populationen och vad for effekt det skulle ha pa populationen.

Slutsats

For K. marmoratus som art sker det inte en selektion for endast hermafroditer. Twin Cays
population visar anpassningar som betyder att hanar &ar en viktig del for
populationsdynamiken dar. For 6vriga populationer ar det svarare att dra slutsatser vart arten
ar pa vag. Hanarna fyller helt klart en funktion for arten men om den funktionen &r
nodvandig gar inte att svara pa utan att ha undersokt inavelsdepressionen i mer detalj, men
eftersom det androdioika parningssystemet har existerat i minst 200 000 ar &r det rimligt att
anta att systemet &r stabilt. Det finns dock vissa teoretiska egenskaper som skulle kunna leda
till att hanar forsvinner helt, t ex att hanarna maste konkurrera med hermafroditerna om
utkorsningsmojligheter.
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Etikbilaga

Min artikel behandlar stabiliteten i ett androdioikt parningssystem med fisken Kryptolebias
marmoratus som exempel. Ett androdioikt parningssystem bestar av bade hanar och
sjalvforokande hermafroditer. Distruptiv selektion &r ett satt att beskriva en forandring av
individer 6ver tid som foljer en bimodalfordelning for ett trait, individer som uttrycker
mycket eller lite av traitet kommer att 6ka i antal medan individer som utrycker nagot
mittemellan kommer minska. K. marmoratus tycks selekteras efter disruptiv selektion déar alla
utom en population selekteras for hoga sjalvforokningsfrekvenser. Forskning som denna har
inte nagon direkt tillampning for att oka livskvalitet for manniskor och kan dérav ses som
onddig. Bor resurser tillagnas forskning som inte har nagot direkt tillampningsomrade som
forbattrar manniskors liv?

Det huvudsakliga argumentet fOr att resurser ska anvandas for att bedriva forskning utan
nagot direkt tillampningsomrade som gynnar manniskan &r att denna typ av forskning maste
bedrivas for att f4 6kad kunskap inom alla omraden. Denna kunskap kan sedan leda till
tillampningsomraden som var tidigare okanda. Forskning har dessutom ett egenvérde och kan
bedrivas av intresse, dven forskning utan nagot tillampningsomrade kan berika en individs liv
och pa sa satt gora nytta. Det huvudsakliga argumentet som talar emot denna typ av forskning
ar att dessa resurser skulle istéllet kunna anvandas inom omraden som har en direkt koppling
till manniskans valmaende. Genom att lagga resurser pa forskning utan nagon tydlig
tillampning sa finns farre resurser till forskning som behandlar sjukdomar och teknologi mm.
Om man istéllet skulle fokusera pa denna typ av forskning sa kommer framsteg i dessa
amnen att ga mycket snabbare.

All forskning kanske inte har nagon tydlig tillampning just nu men den kan bli relevant for
senare studier. Ett exempel som kan anvandas ar att de modellorganismer som anvéands inom
biologin har ansetts lampliga att anvanda efter hur deras beteende eller struktur ser ut. Denna
kunskap har upptackts genom forskning som inte haft nagon ursprunglig tillampning. Dessa
modellorganismer har méjliggjort alla typer av forskning som har gynnat manniskan.
Forskning utan direkta tillampningsomraden for manniskan nodvéndig for vidare utveckling
inom forskning. Allt som forskas pa producerar inte resultat och allt som producerar resultat
gar inte att applicera men detta kan bara man bara veta med facit i hand och bor inte styra hur
resurser tilldelas.

Jag anser darfor att all forskning bor bedrivas oavsett sjalvklara tillampningsomraden for
manniskan da det kan visa sig relevant efter andra upptéacker har gjorts.
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