»Adaptacyjne zmiany ksztattu czaszki u delfinéw butlonosych (Tursiops spp.):
whnioskowanie na podstawie analiz morfologicznych 3D”
mgr Morgane Dromby

Morfometria geometryczna (GM) jest poteznym narzedziem do analizowania zmiennosci
ksztattu, oferujgcym wglad w relacje ewolucyjne, procesy ekologiczne oraz zmiany rozwojowe.
Postepy w obliczeniach komputerowych i obrazowaniu 3D rozszerzyly zastosowania GM,
umozliwiajgc badanie skomplikowanych struktur i subtelnych wariacji w wiekszym szczegéle.
Aby analizowa¢ zmienno$¢ ksztattu czaszki, badacze czesto uzywaja tréjwymiarowe;j
morfometrii geometrycznej (3DGM), ktéra uchwyca skomplikowane ksztatty i zaleznosci
przestrzenne z modeli 3D. Dzieki temu zmniejszajg sie btedy zwigzane z uchwyceniem obrazu
2D, takie jak perspektywa i znieksztatcenia obiektywu, a takze poprawia sie umiejscowienie
punktow charakterystycznych, zachowujgc cechy powierzchniowe, takie jak kontury i krzywe,
ktore ging w projekcjach 2D. Umozliwia to doktadniejszg analize ksztattu oraz zwieksza
zdolnos¢ wykrywania subtelnych wariacji ksztattu, co jest szczegdlnie przydatne w
poréwnaniach wewnatrzgatunkowych. Ponadto dane GM mogg by¢ integrowane z danymi
biologicznymi i srodowiskowymi, dodajgc kontekst ekologiczny i funkcjonalny do analizy
ksztattu. Ta integracja z kolei zapewnia bardziej kompleksowe zrozumienie relacji miedzy
zmiennoscig ksztattu, funkcja, adaptacja i historig ewolucyjna.

Réznorodne siedliska zajmowane przez odontocety, od rzek po otwarte oceany, sprawiajg, ze
s3 one odpowiednim modelem do badania morfologicznych ksztattéw, poniewaz ta
réznorodnos¢ napedza rozwdj unikalnych cech morfologicznych u réznych gatunkéw. Na
przyktad ksztatt czaszki u odontocetéw jest Scisle zwigzany z réznicami w czasie rozwoiju,
szczegblnie z réznicami w szybkosci wzrostu miedzy gatunkami, co uwaza sie za czynnik
napedzajgcy dywersyfikacje i zmiany ksztattu w obrebie kladu. U delfindw drapieznych szybszy
wzrost rostrum prowadzi do odmiennych morfologii dorostych osobnikéw w poréwnaniu do
ssakow zywigcych sie ssaniem. Podobny wzdr obserwuje sie w sSrodowiskach rzecznych, gdzie
przyspieszony wzrost twarzy i rostrum (prowadzacy do wydtuzenia tych struktur) moze by¢
zwigzany z adaptacjami zywieniowymi w pftytkich wodach. Badania morfologiczne
zidentyfikowaty zwigzek miedzy zmiennoscig ksztattu czaszki a strukturami zaangazowanymi w
kluczowe funkcje zycia odontocetéw, w tym w karmieniu, echolokacji, oddychaniu oraz
zachowaniach ptywackich i nurkowych. Na przyktad zmiany w rostrum, kosciach skroniowych,
ciemieniowych i jarzmowych sg zwigzane z miesniami szczeki, co moze utatwia¢ mechanike
zuchwy zwigzang z okreslonymi strategiami zywieniowymi. Podobnie, zmiany w asymetrii
czaszki, wklestosci regionu czotowego i ksztatcie rostrum sg zwigzane ze strukturami
echolokacyjnymi, sugerujac, ze mogg one wptywac¢ na wtasciwosci echolokacji. Na koniec,
ogélny profil czaszki (smukty versus masywny) oraz orientacja otworu potylicznego i rostrum
sg zwigzane z mechanicznymi i efektywnos$ciowymi aspektami ptywania.

Ponadto badania z uzyciem 3DGM zidentyfikowaty takze dimorfizm ptciowy (SD) w ksztatcie
czaszki u niektérych gatunkéw, w tym u delfina butlonosego. SD wydaje sie by¢ wynikiem
réznic w szybkosciach wzrostu i czasach trwania, odzwierciedlajgc réznice w lokalnych
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warunkach ekologicznych. Sugeruje to, ze stopien i natura SD w ksztatcie czaszki mogg rdéznic
sie pomiedzy réznymi populacjami tego samego gatunku. Zmiennos$¢ ta moze poczatkowo
wynikac¢ z plastycznosci fenotypowej w odpowiedzi na lokalne warunki sSrodowiskowe, czesto
przejawiajgcej sie roznicami w zaleznosciach skalowania rozmiaru. Pomimo postepow w
zrozumieniu ewolucji odontocetéw na poziomie gatunku, czynniki napedzajace zmiennosc
ksztattu czaszki wewnatrzgatunkowe] pozostajg stosunkowo niedostatecznie zbadane. Jednak
badanie zmiennos$ci ksztattu czaszki wewnatrzgatunkowej mogtoby ujawni¢ ukryte procesy
ekologiczne i ewolucyjne, ktére sg niezbedne do zrozumienia dywersyfikacji gatunkéw
delfindbw. Rodzaj Tursiops, dobrze zbadany cztonek rodziny Delphinidae, obejmuje trzy
odrebne gatunki: delfina butlonosego pospolitego (Tursiops truncatus), delfina butlonosego
Indo-Pacyficznego (Tursiops aduncus) oraz delfina Tamamenda (Tursiops erebennus).
Szczegdlnie T. truncatus wykazuje znaczng zmiennos¢ wewnatrzgatunkowa, co czyni go
cennym modelem do badania ksztattu czaszki. Ta zmiennos¢ jest zwigzana z szerokim
rozmieszczeniem gatunku, obejmujgcym réznorodne siedliska i szereg cech ekologicznych oraz
behawioralnych. Powszechnym wzorem jest rozréznienie miedzy regionami przybrzeznymi a
morskim, obserwowane w roéznych regionach na catym sSwiecie. Delfiny z regiondw
przybrzeznych zwykle zamieszkujg ptytkie obszary bogate w ofiary, podczas gdy delfiny morskie
2yja w gtebszych wodach o mniejszej bioréznorodnosci. Sugeruje sie, ze te réznice w siedliskach
wprowadzajg rézne presje selekcyjne, ktore przyczyniajg sie do zaobserwowanej regionalnej
dyferencjacji. Wiele badan zidentyfikowato genetycznie unikalne populacje delfinéw
butlonosych pospolitych o wyraznych ksztattach czaszek, co w niektérych przypadkach
doprowadzito do wyodrebnienia podgatunkéw, mianowicie Tursiops truncatus gephyreus na
wybrzezu Atlantyku w Ameryce Potudniowe] oraz Tursiops truncatus ponticus w Morzu
Czarnym. Ta kombinacja réznorodnosci ekologicznej, genetycznej i morfologicznej sprawia, ze
Tursiops jest idealnym systemem do badania sit ewolucyjnych ksztattujgcych morfologie
czaszki, szczegdlnie umozliwiajac poréwnania miedzy dobrze zdefiniowanymi jednostkami
operacyjnymi taksonomicznymi.

Zmiennosci ksztattu czaszki zdajg sie odzwierciedla¢ zréznicowanie populacyjne w obrebie
rodzaju, a kilka jednostek przybrzeznych zostato zasugerowanych. Jednakze konieczne sg
dalsze badania, aby okresli¢ doktadne procesy napedzajgce te rdznice w ksztatcie czaszki
miedzy jednostkami przybrzeznymi i morskim.

Mianowicie, nie jest jasne, czy te réznice odzwierciedlajg spdjny wzdr adaptacji do Srodowiska
przybrzeznego, czy tez obserwowane wariacje sg unikalne dla poszczegdlnych jednostek. Jesli
zmiennosci sg unikalne dla konkretnych jednostek, sugeruje to, ze inne procesy ewolucyjne,
takie jak dryf genetyczny lub inne formy selekcji, mogg réwniez napedzaé obserwowane
réznice. Kluczowy przeszkodg w zrozumieniu czynnikdw napedzajgcych zmiennos¢ ksztattu
czaszki wewnatrzgatunkowej sg wyzwania metodologiczne, w tym niespéjne metody
oznaczania punktéw charakterystycznych, ktére zmniejszajg poréownywalnosé i powtarzalnosc.
Ponadto, reczne umieszczanie punktéw charakterystycznych jest czasochtonne, co utrudnia
analizowanie duzych zbioréw danych i skomplikowanych struktur. Na koniec, wcigz wystepuja
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trudnosci w powigzaniu danych o ksztatcie czaszki z czynnikami $rodowiskowymi (np.
gtebokos¢, temperatura wody), co utrudnia wycigganie wnioskéw na temat potencjalnych
czynnikdw napedzajacych lub testowanie zwigzanych z tym implikacji funkcjonalnych.

Niniejsza praca stanowi pierwszy krok w badaniu globalnych trendéw w zmiennosci ksztattu
czaszki delfinéw butlonosych z wykorzystaniem 3DGM. Zastosowanie automatycznego
oznaczania punktéw charakterystycznych na powierzchni, badanie to tgczy ksztatt czaszki z
danymi srodowiskowymi i bada zwigzane z tym wzorce allometryczne na matg skale
geograficzng. Celem tego podejscia jest okreslenie, czy rozbiezno$é ksztattu czaszki jest
zjawiskiem globalnym, czy tez specyficznym dla regiondéw, co pozwoli na lepsze zrozumienie
adaptacyjnej natury zmian ksztattu czaszki u cetacedw, mechanizmédw napedzajgcych
dywersyfikacje czaszki u delfindw butlonosych oraz potencjalne zidentyfikowanie nowych
przybrzeznych jednostek operacyjnych. Konkretnie, badania te badajg, czy zmiany ksztattu
czaszki s3 wynikiem lokalnej adaptacji, zdarzen stochastycznych lub historii biogeograficznej.
Odpowiedz na te pytania pozwoli uzyska¢ wglad w czynniki inicjujace dywersyfikacje i ujawni
implikacje funkcjonalne zwigzane z procesami ekologicznymi w obrebie kladu.

Badanie to obejmuje cztery gtéwne cele: 1) Okreslenie réznic w ksztatcie czaszki 3D miedzy
dobrze opisanymi jednostkami przybrzeznymi i morskim delfinéw butlonosych w skali
Swiatowej. 2) Zbadanie korelacji miedzy tymi ksztattami czaszek a zmiennymi sSrodowiskowymi.
3) Zbadanie zmiennosci ksztattu czaszki na mata skale geograficzng w obrebie jednostki
operacyjnej zamieszkujgcej zachodnig cze$¢ Pétnocnego Atlantyku (WNA).

4) Zbadanie wzorcow allometrycznych zwigzanych z réznymi populacjami na mata skale
regionalng (WNA).

Aby osiggnac¢ te cele, rozdziat 2 przedstawia opracowanie ustandaryzowanego protokotfu
tworzenia modeli 3D z wykorzystaniem fotogrametrii. Protokdt ten zawiera szczegdétowe
wytyczne dotyczace konstruowania doktadnych i powtarzalnych modeli 3D, ktére beda
wykorzystywane w analizie morfometrii geometrycznej (GM).

W rozdziale 3 przetestowano techniki Surface Semi-Landmarking (SSL), aby rozwigzac
ograniczenia zwigzane z recznym oznaczaniem punktéw charakterystycznych, poréwnujac
ksztatty czaszek populacji przybrzeznych z Zatoki Guayaquil (Ekwador) i Morza Srédziemnego z
ksztattami czaszek prébek z wdd morskich. Wyniki pokazujg, ze SSL jest skuteczne w
wykazywaniu, ze obie populacje przybrzezne wykazujg odrebne wzory ksztattu, ktére rdznig
sie nie tylko od ekotypu morskiego, ale takze miedzy sobg. W poréwnaniu z recznym
oznaczaniem punktéw charakterystycznych, SSL zapewnia lepsze pokrycie powierzchni, co
poprawia dokfadno$é¢ i wydajnos¢ analizy ksztattu czaszki. Te postepy umozliwiajg bardziej
solidne pordownania wewnatrzgatunkowe i pozwalajg na efektywniejszg analize duzych
zbioréow danych.

W rozdziale 4 zrealizowano pierwszy cel, porownujgc ksztatty czaszek 10 regiondw
przybrzeznych z ich odpowiednikami w wodach morskich na skali Swiatowej. Cho¢ zmienno$é
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ksztattu czaszki miedzy jednostkami przybrzeznymi a morskimi jest dobrze udokumentowana,
zadne weczesniejsze badania 3DGM nie poréwnywaty bezposrednio wielu jednostek
przybrzeznych z prébkami morskim. Chociaz warunki ekologiczne byty sugerowane jako
potencjalne czynniki napedzajgce te zmiany, hipoteza ta nie byta szeroko testowana przy uzyciu
danych srodowiskowych. W zwigzku z tym w tym badaniu zbadano zwigzek miedzy ksztattem
czaszki a tymi zmiennymi Srodowiskowymi, aby okresli¢, ktére czynniki najlepiej korelujg z
ksztattem czaszki. Wyniki ujawniajg spdjne wzorce réznicowania ksztattu czaszki miedzy
jednostkami przybrzeznymi, przy czym ekotyp morski petni role sredniego ksztattu czaszki.
Ksztatt czaszki okazat sie korelowaé z kilkoma zmiennymi $rodowiskowymi, ktére
odzwierciedlajg cechy siedlisk przybrzeznych i morskich. Rozdziat ten wnosi nowe
spostrzezenia dotyczace rdéznorodnosci fenotypowej delfindw butlonosych, identyfikuje
czynniki napedzajgce zmienno$é¢ fenotypowa i poprawia nasze zrozumienie procesow
ewolucyjnych i ekologicznych ksztattujgcych réznorodnosé¢ w tym gatunku.

W rozdziale 5 zrealizowano cele trzeci i czwarty, przeprowadzajgc szczegdtowa analize
zmiennosci ksztattu czaszki w WNA, badajac potencjalne wzorce allometryczne zwigzane z
ksztattem czaszki. Chociaz podziat genetyczny zaobserwowano wsréd kilku populacji
przybrzeznych wzdtuz wybrzeza USA oraz w Zatoce Meksykanskiej i na Karaibach, zmiennos¢
ksztattu czaszki w tych populacjach pozostaje niedostatecznie zbadana. Ponadto, choé
zidentyfikowano szerokozasiegowe wzorce allometryczne miedzy delfinami butlonosymi z wéd
morskich i przybrzeznych, brakuje szczegdétowych analiz geograficznych tych wzorcéw. Wyniki
ujawniajg wyrazne wzory ksztattu czaszki w réznych lokalizacjach, z diagnostycznymi ksztattami
czaszek z Florydy, Zatoki Meksykanskiej i Delaware Bay.

Ponadto, zmiennos¢ ksztattu czaszki obserwowana w réznych lokalizacjach zostata powigzana
z réznicami allometrycznymi, co sugeruje, ze plastycznos¢ ekologiczna czeSciowo odpowiada
za zaobserwowane réznice w ksztatcie. W zwigzku z tym zaréwno zmiennos$¢ ksztattu, jak i
statyczna allometria sg skutecznymi kryteriami do rozrézniania populacji delfinéw
butlonosych. Dodatkowo nasza analiza allometryczna ujawnia wyrazne wzorce piciowe w
niektérych populacjach, co sugeruje, ze lokalne warunki $rodowiskowe mogg wptywac na
zmiennos¢ ksztattu i dymorfizm ptciowy u delfindw. Réznice te mogg wynikac z roznych potrzeb
ekologicznych samcéw i samic w tych populacjach.

Rozdziat 6 podsumowuje kluczowe wyniki niniejszych badan doktoranckich. Przybrzezne
jednostki delfindw butlonosych wykazujg wyraznie rézne ksztatty czaszek zwigzane z lokalnymi
Srodowiskami, podczas gdy delfiny morskie wykazujg bardziej jednorodne ksztatty czaszek,
prawdopodobnie z powodu selekcji stabilizujgcej. Zatem zmienno$¢ ksztattu czaszki u delfinow
przybrzeznych prawdopodobnie odzwierciedla takze procesy nieadaptacyjne, takie jak dryf
genetyczny, wydarzenia historyczne, takie jak cykle glacjalne, a takze potencjalnie plastycznos¢
fenotypowa. Niektdre zmiany ksztattu czaszki u delfinéw butlonosych odzwierciedlajg te, ktore
wystepujg w obrebie rodziny Delphinidae, i ktére czesto korelujg z lokalnymi cechami
srodowiskowymi. Ponadto, zmienno$é morfologiczna czesto zachodzi w cechach czaszki, ktére



mogg by¢ zwigzane z odzywianiem, komunikacjg i oddychaniem. Prawdopodobnie
odzwierciedla to funkcjonalne wymagania lokalnych siedlisk, z potencjalnymi kompromisami
wynikajgcymi z strukturalnej integracji réznych cech czaszki. Podziat nisz, napedzany
konkurencjag o zasoby pokarmowe, sugeruje réwniez, ze jest wainym czynnikiem
napedzajgcym zmiennos¢ ksztattu czaszki u delfinédw butlonosych, mozliwie wzmocnionym
przez zachowania spoteczne. Na koniec wyniki badania wspierajg klasyfikacje znanych
gatunkow/podgatunkéw (T. aduncus, T. erebennus, T. t. gephyreus) i sugerujg mozliwosé
istnienia dodatkowych, odrebnych przybrzeznych jednostek operacyjnych w Morzu
Pétnocnym, Japonii, Zachodniej Afryce i Zachodniej Ameryce Potudniowej. Szczegdlnie silna
réznicowanie populacji wystepuje w Potudniowo-Wschodnim Pacyfiku, prawdopodobnie
napedzane przez wiekszg heterogenicznosé ekologiczng i efekty zatozycielskie.



