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Theo thuyết tiến hóa tổng hợp, quá trình tiến hóa nhỏ diễn ra trong lòng quần thể, biểu hiện ở sự thay đổi tần số tương đối của các alen về một hay một số gen nào đó và thay đổi thành phần kiểu gen theo hướng xác định. Quá trình đó chịu tác động của nhiều nhân tố và mỗi một nhân tố có vai trò nhất định đối với tiến hóa nhỏ. Một nhân tố được xem là nhân tố tiến hóa khi mà sự tác động của nó làm thay đổi tần số alen và thành phần kiểu gen của quần thể.

I. Đột biến

 1. Sự phát sinh đột biến tạo nên áp lực làm thay đổi vốn gen của quần thể


Ở mỗi thế hệ, vốn gen của quần thể thường được bổ sung thêm bởi những đột biến mới. Sự ảnh hưởng của số lượng đột biến đến tỷ lệ kiểu gen và alen trong quần thể gọi là áp lực của đột biến. Áp lực của đột biến (mức độ ảnh hưởng) liên quan đến số đột biến thuận (mới ) và nghịch (phục hồi) hình thành. Một đột biến mới xuất hiện có thể làm thay đổi vốn gen của quần thể bởi sự thay thế các alen đột biến cho các alen trước đó trong quần thể. Trong một quần thể lớn, dù đột biến xảy ra ở bất cứ locus đơn gen nào, thì nếu chỉ có đột biến thì sẽ không có hiệu quả nhiều về lượng trong một thế hệ. Alen đột biến có thể có hiệu quả lớn hơn sau này thông qua sự tăng lên về tần số tương đối của nó nhờ chọn lọc tự nhiên và biến động di truyền.


Tần số đột biến với từng gen rất thấp, trong một thế hệ chỉ khoảng 10-6 đến 10-4. Ví dụ, đột biến chống streptomicin ở trực khuẩn đường ruột (E.coli) phát sinh với tần số 4x10-10; đột biến chống penicilin ở cầu khuẩn Diplococus là 10-6 ... Vì tần số đột biến gen tương đối thấp nên áp lực làm thay đổi tần số alen của quần thể rất chậm chạp và có thể coi như không đáng kể.


Nếu ta gọi u là tốc độ đột biến thuận (A ( a); p0 là tần số của alen A của quần thể khởi đầu; p1 là tần số của alen A của quần thể sau một thế hệ đột biến; p2 là tần số của alen A của quần thể sau hai thế hệ đột biến; pn là tần số của alen A của quần thể sau n thế hệ đột biến. Ta có:

 
Lượng biến đổi tần số alen A sau một thế hệ (kí hiệu là ∆p) là

∆p = u . p0

Khi đó tần số alen A sau thế hệ thứ nhất là: p1 = p0 - ∆p = p0 - u.p0 = p0(1-u) 
(1)


Tần số alen A sau thế hệ thứ hai là: p2 = p​1 - up1 = p1(1 - u)                    
(2)


Thay (1) vào (2) ta có: p2 = p0(1-u)(1-u) = p0(1-u)2




(3)


Vậy sau n thế hệ thì tần số của alen A trong quần thể là: pn = p0(1-u)n

(4)


Do đột biến riêng rẽ xuất hiện với tần số rất thấp, nghĩa là đại lượng u rất nhỏ so với 1, cho nên biểu thức (1 - u)n có thể tiến gần tới sự thay thế bởi đại lượng e-un. Lúc đó (1-u)n = [(1-u)1/u]un = e-un. Vì limu ( o (1-u)1/u = 1/e . Khi đó công thức (4) được viết là:






pn = p0.e-un





qn = 1 -  p0.e-un




(5)


Xét ví dụ sau: Giả sử tần số của alen A trong quần thể khởi đầu là 0,96. Tính số thế hệ cần thiết để áp lực của quá trình đột biến làm giảm tần số alen trong quần thể xuống còn 0,03. Biết rằng tần số đột biến gen A ( a là 10-5 (u = 10-5 ).


Áp dụng công thức (5) pn = p0.e-un, lấy log ở hai vế ta có:


log pn​ = -u.n.log p0.e ( n = log pn​/u.log p0.e


( u = 3.655.795 thế hệ


Vậy rõ ràng áp lực của quá trình đột biến không đáng kể trong việc làm thay đổi tần số các alen trong quần thể. Tuy nhiên, khi thời gian thế hệ ngắn và quần thể có số lượng cá thể rất lớn, chẳng hạn đối với vi khuẩn, thì sự phát sinh đột biến có thể là áp lực quan trọng trong sự thay đổi tiến hóa.


Trong trường hợp có đột biến nghịch (a ( A) với tốc độ v thì sự tăng tần số alen a do đột biến thuận là  up hay u(1-q). Tương tự, tần số alen A giảm do phát sinh đột biến nghịch với lượng vq hay v(1-p).


Nếu u = v thì áp lực đột biến bằng 0, tần số tương đối của các alen không đổi. Nếu v = 0, u > 0 thì chỉ xảy ra đột biến thuận (ví dụ xét ở trên). Nếu u ≠ v; u > v > 0, tốc độ thay đổi tần số alen trong mỗi thế hệ do đột biến là ∆q:




∆q = up - vq




∆q > 0 khi p = 1, q = 0




∆q < 0 khi p = 0, q = 1


Vì giá trị của p và q rất nhỏ do vậy lượng biến thiên tần số alen do đột biến không đáng kể. Cân bằng giữa tần số alen A và a đạt được trong trường hợp có đột biến thuận nghịch và có up = vq, khi đó: 
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Mặc dù áp lực làm thay đổi tần số alen đột biến là nhỏ và yếu ớt, nhưng thường xuyên, nó duy trì mức độ không đồng nhất về mặt di truyền tạo nguồn biến dị di truyền tiềm tàng trong quần thể.


Ngoài khả năng đột biến tự phát, nhiều yếu tố môi trường có tác động trực tiếp làm tăng tần số đột biến (hóa chất, chiếu xạ, các tác nhân lây nhiễm ...).


Đột biến có thể trung tính, có hại (phần lớn) hoặc có lợi (ít) và việc chúng có được duy trì không phụ thuộc vào điều kiện đặc thù của môi trường.


Trong các trường hợp ở trên, tạm thời coi hai alen của một gen được xét có sức sống ngang nhau. Trong thực tế, không mấy khi được như thế vì alen đột biến a thường cho sức sống kém hơn, còn kiểu hình hoang dại có khả năng sinh sản ra nhiều con cháu hơn là thể đột biến. Đây là yếu tố làm thay đổi sự cân bằng thành phần kiểu gen của quần thể.

 2. Vai trò của đột biến 


Vai trò chính của đột biến là tạo nguồn nguyên liệu sơ cấp cho quá trình tiến hóa, làm cho mỗi tính trạng của loài có phổ biến dị phong phú. Qúa trình đột biến có thể gây nên những sai khác nhỏ hoặc lớn trên cơ thể sinh vật.


Tần số đột biến của từng gen thường thấp, nhưng một số gen rất dễ bị đột biến. Mặt khác, cơ thể động, thực vật có hàng vạn gen nên tỷ lệ giao tử mang đột biến về gen này hay gen khác khá lớn.


Phần lớn đột biến tự nhiên có hại cho cơ thể sinh vật vì chúng phá vỡ mối quan hệ hài hòa trong nội bộ kiểu gen, giữa kiểu gen với môi trường đã được chọn lọc tự nhiên hình thành trong quá trình lịch sử.


Tuy đột biến thường có hại, nhưng phần lớn là các độ biến lặn, các alen lặn xuất hiện sẽ đi vào hợp tử tồn tại cạnh các alen trội tương ứng do vậy không biểu hiện ra kiểu hình. Qua giao phối, tần số các alen này được nhân lên trong quần thể. Giá trị thích nghi của đột biến có thể thay đổi tùy tổ hợp gen.


Đột biến tự nhiên là nguồn nguyên liệu sơ cấp cho tiến hóa, đột biến gen là nguồn nguyên liệu chủ yếu vì so với đột biến nhiễm sắc thể thì chúng phổ biến hơn, ít ảnh hưởng nghiêm trọng đến sức sống và sinh sản của cơ thể.


Các nghiên cứu thực nghiệm cho thấy, các nòi, các loài phân biệt nhau thường không phải bằng một vài đột biến lớn mà là sự tích lũy nhiều đột biến nhỏ.

 3. Biểu hiện của nó và quan hệ với chọn lọc tự nhiên


Sự duy trì và phát triển của một đột biến phụ thuộc đột biến đó là trội hay lặn, có lợi hay có hại, độ thâm nhập và độ biểu hiện của đột biến. Đột biến khi biểu hiện ra kiểu hình mới chịu tác động trực tiếp của CLTN. Kiểu hình là kết quả của sự tương tác giữa kiểu gen và điều kiện môi trường cũng như sự tương tác giữa các gen trong một kiểu gen. Các tính trạng càng chịu ảnh hưởng của điều kiện môi trường thì hiệu quả chọn lọc càng chậm và càng phức tạp. Tác động đa hiệu cũng làm cho tác dụng của CLTN trở nên phức tạp hơn. Ngoài ra, sự biểu hiện kiểu hình của đột biến còn chịu ảnh hưởng của những gen sửa đổi.
II. Di - nhập gen

1. Khái niệm di – nhập gen (dòng gen)

 
Di nhập gen là hiện tượng khi một nhóm cá thể mới từ một quần thể khác di nhập vào một quần thể, nếu chúng tham gia giao phối trong quần thể có thể thêm những alen mới vào vốn gen của quần thể nhận, hay nói cách khác di nhập gen là sự lan truyền gen từ quần thể này sang quần thể khác.

2. Vai trò của di nhập gen trong tiến hóa nhỏ


Di nhập gen làm thay đổi vốn gen của quần thể vì di nhập gen có thể làm tăng biến dị trong quần thể do sự di nhập alen mới được tạo ra bởi đột biến trong quần thể khác. Nếu di nhập gen thấp và xảy ra giữa các quần thể có vốn gen khác khác nhau sẽ cung cấp thêm các alen mới vào quần thể, làm thay đổi tần số các alen và sự tiến hóa của quần thể.


Di nhập gen là nhân tố làm ảnh hưởng đến tốc độ tiến hóa của quần thể theo hai con đường có hiệu quả trái ngược. Sự di nhập gen tương đối cao vào quần thể có thể làm giảm hiệu quả biến đổi gen do chọn lọc tự nhiên, đột biến hay các yếu tố ngẫu nhiên và có thể làm chậm hoặc ngăn cản sự đa dạng của quần  thể.


Mối quan hệ giữa di nhập gen và sự thay đổi tần số alen có thể được hình dung theo mô hình toán như sau: Gọi M là tỷ lệ % số cá thể trong quần thể nhận có nguồn gốc từ quần thể cho (tần số cá thể nhập cư - tốc độ di nhập gen). Lượng biến thiên tần số tương đối của A trong quần thể nhận sau một thế hệ có di nhập gen là: ∆p = M (P - p), với P tần số tương đối của A trong quần thể cho, p là tần số tương đối của A trong quần thể nhận, lượng biến thiên tần số a là: ∆q = -M (Q - q)


Xét ví dụ sau: Có 20 cá thể có khả năng sinh sản từ quần thể cho nhập vào quần thể có 20000 cá thể. Quần thể cho có tần số a là 0,3 và tần số alen a của quần thể nhận là 0,1. Trước hết ta thấy, tốc độ di nhập gen là M = 20/20000 = 0,001. 


Sau một thế hệ di nhập gen thì lượng biến thiên tần số alen a là: 

∆q = -M (Q - q) = -0,001 (0,1 - 0,3) = 0,0002.


Tần số của alen a sau một thế hệ là: Q1 = 0,1 + 0,0002 =  0,1002


Ở thế hệ thứ hai: lượng biến thiên tần số alen a là: ∆q = - 0,001 (0,1002 - 0,3) = 0,002


Tần số alen a sau thế hệ thứ hai là: Q2 = 0,1002 + 0,002 = 0,1004 


Như vậy, sau một thế hệ thì tần số alen của quần thể nhận thay đổi không đáng kể. Tuy nhiên sự thay đổi do di nhập gen có thể rất lớn nếu có số cá thể di nhập nhiều. Giả sử có 10000 cá thể di nhập vào quần thể có 20000 cá thể như ví dụ trên, lượng biến thiên tần số alen a sau một thế hệ là:

∆q = - M (Q - q) = - 0,5 (0,1-0,3) = 0,1


Tần số alen a sau thế hệ thứ nhất là: 0,1 + 0,1 = 0,2


Lượng biến thiên ở thế hệ thứ hai là: -0,5(0,2-0,3) = 0,05


Tần số alen a sau thế hệ thứ hai là 0,2 + 0,05 = 0,25


Như vậy kích thước quần thể và khoảng cách của quần thể ảnh hưởng quan trọng đến tốc độ cố định gen và khả năng di nhập gen giữa các quần thể. Sự di nhập gen đủ lớn như trên có thể làm hợp nhất các quần thể sống cạnh nhau thành một quần thể có cấu trúc di truyền thống nhất.
III. Biến động di truyền
1. Khái niệm  biến động di truyền (phiêu bạt di truyền) 


Hiện tượng tần số tương đối của các alen trong một quần thể bị thay đổi ngẫu nhiên do một nguyên nhân nào đó được gọi là sự biến động di truyền.


Nguyên nhân của biến động di truyền có thể do xuất hiện các yếu tố ngẫu nhiên làm thay đổi căn bản tần số alen so với quần thể gốc.

 2. Vai trò của biến động di truyền


Sự thay đổi tần số các alen do sự kiện ngẫu nhiên có vai trò quan trọng trong tiến hóa ở các quần thể nhỏ. Mặc dù, biến động di truyền có thể xảy ra đối với những quần thể có kích thước lớn và cả quần thể có kích thước nhỏ nhưng biến động di truyền ít có hiệu quả với quần thể có kích thước lớn. 


Vai trò của chọn lọc tự nhiên và biến động di truyền trong việc xác định số phận của các đột biến mới cũng phụ thuộc vào áp lực của chọn lọc tự nhiên lên quần thể đó. CLTN có vai trò quan trọng hơn trong quần thể lớn, trong khi biến động di truyền có ý nghĩa lớn hơn trong quần thể nhỏ.


Biến động di truyền trong quần thể nhỏ thường đưa đến hai trạng thái: trạng thái quần thể thắt cổ chai và hiệu ứng kẻ sáng lập. 


Hiệu ứng kẻ sáng lập: khi một nhóm cá thể nào đó ngẫu nhiên tách khỏi quần thể đi lập quần thể mới, các alen trong nhóm này có thể không đặc trưng cho vốn gen của quần thể gốc. Sự thay đổi này trong vốn gen gọi là hiệu ứng kẻ sáng lập. Những quần thể nhỏ khi chiếm cứ lãnh địa mới phải chịu hiệu ứng này.


Các thảm họa như động đất, lũ lụt, cháy rừng … có thể làm giảm đáng kể kích thước quần thể, đào thải một cách không chọn lọc, kết quả là số lượng cá thể của quần thể chỉ còn lại ở mức sống sót. Quần thể sống sót nhỏ không thể là đại diện cho vốn gen của quần thể lớn ban đầu, đó là hiệu ứng thắt cổ chai. Biến động di truyền gây ra trạng thái thắt cổ chai có thể đã đóng vai trò quan trọng trong giai đoạn đầu của quá trình tiến hóa các quần thể người khi mà thảm họa đã giết chết hết các bộ tộc. Hiệu ứng cổ chai ngăn chặn hầu hết các kiểu gen tham gia vào việc tạo thế hệ sau, làm giảm đa dạng di truyền và cũng làm cho tần số một alen nào đó trở nên phổ biến hơn trong quần thể.

IV. Giao phối không ngẫu nhiên

 1. Giao phối không ngẫu nhiên và hệ số nội phối.

Các kiểu giao phối có thể ở các dạng: tự thụ phấn, giao phối gần, giao phối có chọn lọc, giao phối ngẫu nhiên. Ngẫu phối không hoàn toàn là quần thể vừa ngẫu phối vừa nội phối. Nội phối làm tăng tỷ lệ đồng hợp tử bằng với mức giảm tỷ lệ dị hợp tử. Nội phối có thể làm thay đổi tần số kiểu gen, nhưng không làm thay đổi tần số alen.Tần số các thể đồng hợp tử cao hơn lý thuyết là kết quả của nội phối.


Nếu trong một quần thể có f cá thể nội phối thì tần số các kiểu gen bằng:         

(p2 + fpq)AA + (2pq – 2fpq)Aa + (q2 + fpq)aa

       
 Hệ số nội phối được tính bằng: 

       
1- [(tần số dị hợp tử quan sát được)/(tần số dị hợp tử theo lý thuyết)]

       Hay bằng: (tần số dị hợp tử theo lý thuyết – tần số dị hợp tử quan sát được)/tần số dị hợp tử theo lý thuyết.

 2. Vai trò của giao phối không nhẫu nhiên với tiến hóa


Giao phối gần không làm thay đổi tần số alen nhưng thay đổi thành phần kiểu gen qua từng thế hệ theo hướng tăng dần thể đồng hợp, giảm dần thể dị hợp qua các thế hệ tạo điều kiện cho các alen lặn biểu hiện ra kiểu hình. 


Giao phối có chọn lọc làm thay đổi tần số alen.


Giao phối cùng với đột biến làm cho quần thể thành kho dự trữ các biến dị di truyền ở mức bão hòa. Đây chính là nguồn nguyên liệu tiến thứ cấp hóa.

V. Chọn lọc tự nhiên


Chọn lọc tự nhiên là nhân tố tiến hóa thích nghi được Đacuyn và Oalêxơ độc lập cùng trình và trình bày tại hội nghị khoa học mang tên Linne ở London vào năm 1958. Mặc dù trong học thuyết, Đacuyn chưa giải thích được nguồn gốc của các biến dị cũng như cơ chế di truyền các biến dị này nhưng đến nay học thuyết của ông vẫn được chấp nhận.


Nguồn nguyên liệu chủ yếu của CLTN theo Đacuyn là các biến dị cá thể phát sinh trong quá trình sinh sản. Đơn vị tác động của CLTN là cá thể. Thực chất của CLTN là sự phân hóa về khả năng sống sót và sinh sản của những cá thể trong loài. Kết quả của CLTN là sự sống sót của những dạng thích nghi nhất. Quan điểm hiện đại cho rằng, CLTN là nhân tố tiến hóa cơ bản nhất. Tác động của CLTN trong quần thể có hiệu quả đáng kể làm thay đổi tần số alen trong quần thể, phá vỡ cân bằng cũ, thiết lập trạng thái cân bằng mới. Thực chất là sự duy trì và phân hóa khả năng sinh sản của những kiểu gen khác nhau trong quần thể. Kết quả là sự phát triển và sinh sản ưu thế của những kiểu gen thích nghi hơn, hình thành đặc điểm thích nghi trên cơ thể sinh vật. Khi CLTN tác động cùng đột biến, giao phối được các cơ chế cách ly thúc đẩy sẽ hình thành nên loài mới.

 1. Chọn lọc tự nhiên gây nên áp lực đáng kể làm thay đổi tần số các alen trong quần thể.


Các cá thể trong quần thể sinh sản hữu tính giao phối không đồng nhất về mặt di truyền, tạo nên những kiểu hình khác nhau trong quần thể. Do vậy, các cá thể khác nhau sẽ có khả năng sống sót và sinh sản khác nhau trước tác động của chọn lọc tự nhiên. Trong tiến hóa quần thể, người ta thường sử dụng một vài hệ số như giá trị chọn lọc (w) và hệ số chọn lọc (s) để so sánh một hoặc nhiều kiểu gen với kiểu gen khác.

 a. Giá trị thích nghi (giá trị chọn lọc - w) và hệ số chọn lọc(s)

Mặt chủ yếu của chọn lọc tự nhiên là sự phân hoá khả năng sinh sản tức là khả năng truyền gen cho thế hệ sau. Khả năng này được đánh giá bằng hiệu suất sinh sản, ước lượng bằng con số trung bình của một cá thể trong một thế hệ.


So sánh hiệu suất sinh sản của các thể có kiểu hình trội dại AA sinh được 100 con, tất cả đều sống sót và sinh sản tạo ra thế hệ tiếp theo, trong khi đó kiểu hình đột biến lặn aa với số cá thể tương đương đã tạo ra 100 con nhưng chỉ còn 80 con sống sót và sinh sản, vậy giá trị chọn lọc của alen A là wA = 1, giá trị chọn lọc của alen a là wa = 0,8. Từ đó có thể thấy: giá trị chọn lọc hay giá trị thích nghi phản ánh mức độ sống sót và truyền lại cho thế hệ sau của một kiểu gen (hoặc của một alen).


Sự chênh lệch giá trị chọn lọc của 2 alen (trội và lặn) cho thấy khái niệm hệ số chọn lọc thường kí hiệu là s. Hệ số chọn lọc phản ánh sự chênh lệch giá trị thích nghi của 2 alen, phản ánh mức độ ưu thế của các alen với nhau trong quá trình chọn lọc.


Như vậy trong ví dụ trên thì thì s = wA – wa = 1 – 0,8 = 0,2


+ Nếu wA = wa → s = 0, nghĩa là giá trị thích nghi của alen A và a là bằng nhau và tần số tương đối của alen A và a trong quần thể sẽ không đổi.


+ Nếu wA = 1, wa = 0 → s = 1, nghĩa là các cơ thể có kiểu gen aa bị đào thải hoàn toàn vì đột biến a gây chết hoặc bất dục (không sinh sản được).


Như vậy, giá trị của s càng lớn thì tần số tương đối của các alen biến đổi càng nhanh hay nói cách khác, giá trị của hệ số chọn lọc (s) phản ánh áp lực của chọn lọc tự nhiên.


Áp lực của chọn lọc tự nhiên tác động lên cả hai pha: pha đơn bội (chọn lọc giao tử) và pha lưỡng bội trong chu kỳ sống của sinh vật bậc cao. Sau đây xét hai mô hình chọn lọc lên hai pha.

 b. Mô hình chọn lọc alen chống lại giao tử hay thể đơn bội.


Giả sử trong 1 quần thể chỉ có 2 loại giao tử là A và giao tử mang alen a. Nếu CLTN chống lại giao tử mang alen a với hệ số chọn lọc s ( Giá trị thích nghi Wa = 1 - s.

	Tần số alen A trước chọn lọc
	p

	Tổng tần số các giao tử trước chọn lọc
	 = p + q

	Tổng tần số các giao tử sau chọn lọc
	p + q(1-s) = p + (1-p)(1-s) = p + 1 - s - p + sp 

= 1 + sp - s = 1 - s (1-p) = 1 - sq

	Tần số các alen sau chọn lọc = tần số alen trước chọn lọc / tổng tần số các alen
	p/1-sq


Tốc độ thay đổi tần số alen A: 
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 có giá trị âm. Điều đó cho thấy, dưới tác động của chọn lọc giao tử tần số alen a giảm. Nếu sự chọn lọc như thế diễn ra qua hàng loạt thế hệ thì tần số a giảm dần và alen cuối cùng bị loại bỏ khỏi quần thể.


Ví dụ, xác định lượng biến thiên của q sau một thế hệ chọn lọc giao tử, khi tần số alen a trước chọn lọc là 0,6, hệ số chọn lọc s của a là 0,34. Vận dụng công thức trên ta có: 
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Vậy sau 1 thế hệ, tần số alen a giảm từ 0,6 xuống 0,5.


Chọn lọc dạng đơn bội có ý nghĩa rất lớn đối với vi sinh vật và các sinh vật có pha đơn bội chiếm ưu thế. Ở sinh vật bậc cao, chọn lọc giao tử biểu hiện rõ hơn ở động vật.
c. Chọn lọc hợp tử chống lại các kiểu gen của  thể lưỡng bội (chọn lọc pha lưỡng bội)


Xét trường hợp một locus có hai alen A, a tạo thành 3 kiểu gen AA, Aa, aa với các giá trị thích nghi w0, w1, w2. Giả sử kiểu gen AA thích nghi nhất và giá trị của nó được xem là 1 đơn vị. Các giá trị còn lại được xem là kém thích nghi hơn được biểu thị thông qua sự so sánh giá trị thích nghi chuẩn của kiểu hình thích nghi nhất.

	Kiểu gen
	AA
	Aa
	aa
	Vốn gen tổng cộng

	Giá trị thích nghi
	w0
	w1
	w2
	

	
	1
	w1/w0
	w2/w0
	

	Tần số alen ở thế hệ 0 (trước chọn lọc)
	p2
	2pq
	q2
	1

	Tỷ lệ vốn đóng góp của mỗi kiểu gen
	p2.w0
	2pq.w1
	q2.w2
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	Tần số alen thế hệ 1

(sau chọn lọc)
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Như vậy, tỷ lệ vốn đóng góp vào thế hệ sau của mỗi loại kiểu gen bằng tích số của tần số kiểu gen đó với giá trị thích nghi của nó. Khi có tác động của chọn lọc thì tần số tổng cộng tất cả các kiểu gen sẽ luôn nhỏ hơn 1. Vì vậy, tần số tổng cộng này được gọi là giá trị thích nghi trung bình của cả nhóm được chọn lọc và duy trì bằng tổng tần số các kiểu gen.
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  =  p2.w0 + 2pq.w1 + q2.w2

Tần số alen a sau chọn lọc (thế hệ 1) là q1 được tính theo công thức:
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Tốc độ biến đổi tần số alen a sau một chu kỳ chọn lọc (
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* Chọn lọc chống lại alen trội và alen lặn ở cơ thể lưỡng bội: 

 Xét trường hợp chọn lọc chống lại kiểu hình lặn với hệ số chọn lọc 0<s<1. Ta có:
	Kiểu gen
	AA
	Aa
	aa
	Vốn gen tổng cộng

	Tổng số alen ở thế hệ xuất phát
	p2
	2pq
	q2
	1

	Giá trị thích nghi
	1
	1
	1-s
	

	Đóng góp vào vốn gen chung tạo ra thế hệ sau
	p2
	2pq
	q2(1-s)
	= p2+2pq+q2(1-s)

=1-sq2

	Tần số tương đối sau chọn lọc của mỗi kiểu gen
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Tần số alen A sau chọn lọc: 
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Tốc độ biến đổi tần số alen A:
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Tổng số alen a sau chọn lọc: 
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Tốc độ biến đổi tần số alen a sau chọn lọc:
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(Giá trị âm vì chọn lọc chống lại alen a)


Trong trường hợp s = 1 (tức alen lặn gây chết hoàn toàn, giá trị thích nghi của aa bằng 0, giá trị thích nghi của AA và Aa bằng 1) và tần số alen a trong quần thể trước khi có tác động của chọn lọc là p = q , thì sau n chu kỳ chọn lọc, tần số của nó (qn) sẽ được tính theo công thức:
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Số thế hệ cần thiết để chọn lọc tự nhiên làm thay đổi tần số alen a từ q ở thế hệ khởi đầu thành qn ở thế hệ thứ n theo công thức:

n = 
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Ví dụ: Tần số alen a trong quần thể ở thế hệ khởi đầu là 0,96. Tính số thế hệ cần thiết để chọn lọc tự nhiên làm giảm tần số alen a xuống còn 0,03.


Áp dụng công thức: n = 
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Cũng tương tự nếu bằng áp lực của đột biến thì để giảm tần số alen a xuống mức tương tự cần số thế hệ trong ví dụ phần I.1 là 3.655.795 thế hệ. Như vậy, áp lực của chọn lọc tự nhiên đáng kể và lớn hơn nhiều so với áp lực của quá trình đột biến.

* Tác dụng của chọn lọc duy trì sự đa hình khi dị hợp tử thích nghi hơn các đồng hợp tử.


Xét một locus có hai alen (A và a), sự giao phối tự do trong quần thể sẽ tạo được 3 kiểu gen:

	Kiểu gen
	AA
	Aa
	aa

	Giá trị thích nghi
	1 - s1
	1
	1 - s2



Trong trường hợp này, dị hợp tử Aa biểu hiện kiểu hình thích nghi hơn so với các đồng hợp tử. Hai trường hợp (p = 0 hay p = 1) xảy ra khi không có áp lực của độ biến và hai alen A hoặc a được cố định trong quần thể. Trường hợp còn lại đạt cân bằng khi quần thể có đồng thời 3 kiểu gen. Hai kiểu gen đồng hợp tử tỏ ra kém thích nghi và bị chọn lọc tự nhiên đào thải. Hai kiểu gen này không bị đào thải hoàn toàn vì sự giao phối tự do của các dạng dị hợp tử sẽ tạo ra các dạng đồng hợp tử. Tần số gen chính xác lúc quần thể cân bằng phụ thuộc vào giá trị chọn lọc tương đối chống lại các đồng hợp tử. Ví dụ, nếu hai kiểu gen AA và aa có giá trị thích nghi như nhau thì p = 1/2 lúc cân bằng. Nếu s1>s2 hay kiểu gen AA kém thích nghi hơn aa thì q<1/2. Do đó dạng dị hợp tử thích nghi hơn đồng hợp tử, chọn lọc theo hướng duy trì sự đa hình trong quần thể.


Sự đa hình của quần thể sinh vật thể hiện ở chỗ quần thể có rất nhiều các kiểu gen khác nhau cùng tồn tại. Sự đa hình thường được nhận biết bằng tần số các dị hợp tử cao. Các yếu tố duy trì sự đa hình của quần thể chính là trạng thái lưỡng bội của sinh vật. Các sinh vật giao phối thường tồn tại chủ yếu ở trạng thái lưỡng bội, do vậy, đột biến gen dễ dàng tồn tại ở trạng thái dị hợp tử mà không bị loại thải bởi chọn lọc tự nhiên làm tăng sự đa dạng di truyền. Khi các cá thể có kiểu gen dị hợp có sức sông và khả năng sinh sản tốt hơn thì CLTN duy trì sự đa hình di truyền. Các đột biến trung tính cũng góp phần làm tăng sự đa dạng di truyền.

 2. Các nhân tố ảnh hưởng đến hiệu quả của quá trình chọn lọc


Tác dụng của chọn lọc đối với alen trội nhanh hơn đối với alen lặn. Hiệu quả của chọn lọc phụ thuộc vào giá trị thích nghi của kiểu gen (hệ số chọn lọc). Hệ số chọn lọc càng lớn thì tốc độ thay đổi các alen càng cao. Áp lực của chọn lọc còn phụ thuộc vào mức độ biến dị của tính trạng, độ lớn của quần thể cũng như tần số tương đối của các loại kiểu hình trong quần thể.

 3. Sự cân bằng giữa áp lực của đột biến và áp lực của chọn lọc.


Do áp lực của đột biến không đáng kể, tần số đột biến thuận lớn hơn đột biến nghịch do vậy lẽ ra tần số alen a được tăng lên trong quần thể. Nhưng thực tế, tần số của alen trội, dại được tăng lên cao hơn alen lặn. Đó là vì áp lực của chọn lọc tự nhiên đào thảo các alen lặn nhanh hơn, làm cho tần số của các alen này giảm. Sự cân bằng áp lực chọn lọc và áp lực đột biến sẽ đạt được khi số lượng đột biến xuất hiện thêm bằng số lượng đột biến bị chọn lọc đào thải.

* Trường hợp 1: Alen đột biến trội tăng lên với tần số u và chịu tác động của áp lực chọn lọc s.


Thế cân bằng các alen trong quần thể đạt được khi số lượng alen đột biến xuất hiện bằng số alen A bị đào thải đi, hoặc tần số các alen đột biến A xuất hiện phải bằng tần số alen A bị đào thải đi, tức là:



u = p.s → p =
[image: image37.wmf]s

u

. Nếu s = 1 → p = u nghĩa là A gây chết. Lúc này tần số kiểu hình xuất hiện ra cũng biểu thị đột biến.


* Trường hợp 2: Các alen đột biến lặn tăng. Nếu các alen lặn không ảnh hưởng đến kiểu hình dị hợp một cách rõ rệt, thì chúng được tích luỹ trong quần thể cho đến lúc có thể biểu hiện ra thể đồng hợp.


Thế cân bằng đạt được khi tần số alen xuất hiện do đột biến bằng tần số alen bị đào thải đi mà cá thể bị đào thải có kiểu gen aa chiếm tỉ lệ là q2 → tần số alen a bị đào thải là: q2.s

Vậy quần thể cân bằng khi: u = q2 . s→ q2 = 
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[image: image39.wmf]s

u


 4. Điều kiện hoạt động của chọn lọc tự nhiên


Hoạt động của chọn lọc tự nhiên có thể dẫn tới sự tiến hóa của quần thể. Mặc dù vậy, chọn lọc chỉ hoạt động nếu quần thể có các biến dị, biến dị đó có khả năng truyền lại cho thế hệ sau; khả năng thích ứng của các cá thể trong quần thể không giống nhau; trong quần thể có sự phân hóa về khả năng sinh sản (các cá thể thích ứng tốt sẽ để lại nhiều con cháu hơn).

 5. Các hình thức chọn lọc tự nhiên

 a. Chọn lọc định hướng (vận động) 

Sự thay đổi của điều kiện môi trường đã dẫn đến sự chọn lọc định hướng làm cho quần thể tiến hóa theo một hướng chức năng riêng.  Kết quả là đặc điểm thích nghi cũ dần được thay đổi bởi các đặc điểm thích nghi mới. Tần số kiểu gen thay đổi theo hướng thích nghi với tác động của nhân tố chọn lọc định hướng.

 b.  Chọn lọc đứt đoạn (phân hóa)
Khi điều kiện môi trường trong khu phân bố của quần thể thay đổi nhiều và trở nên không đồng nhất, số đông các cá thể mang tính trạng trung bình rơi vào trạng thái bất lợi bị đào thải. Chọn lọc diễn ra theo một số hướng. Ở mỗi hướng, mỗi nhóm chịu tác động của kiểu chọn lọc kiên định, kết quả làm cho quần thể ban đầu phân hoa thành nhiều kiểu hình. 

 c. Chọn lọc kiên định (ổn định)
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Hình 1.  Các hình thức chọn lọc tự nhiên

Khi điều kiện sống không thay đổi qua nhiều thế hệ, chọn lọc diễn ra theo hướng kiên định (ổn định). Đây là hình thức chọn lọc bảo tồn các cá thể mang tính trạng trung bình, đào thải những cá thể có tính trạng chệch xa mức trung bình, kết quả là kiên định kiểu gen đã đạt được.


Như vậy,ở mức độ quần thể, thông qua chọn lọc kiểu hình, chọn lọc tự nhiên đã tạo nên một áp lực đáng kể làm thay đổi tần số các alen và thành phần kiểu gen của quần thể. Thông qua chọn lọc cá thể mà chọn lọc tự nhiên làm thay đổi vốn gen theo hướng ngày càng có nhiều kiểu gen thích nghi với điều kiện môi trường xác định. Khi có đột biến xảy ra đột biến và giao phối tạo nên nhiều biến dị tổ hợp cung cấp nguồn nguyên liệu cho quá trình chọn lọc. Thực chất của chọn lọc tự nhiên là sàng lọc các kiểu hình do đột biến và biến dị tổ hợp tạo ra và giữ lại những tổ hợp gen thích nghi. 


Chọn lọc tự nhiên là nhân tố qui định chiều hướng và nhịp điệu biến đổi thành phần kiểu gen của quần thể, là nhân tố định hướng tiến hóa. Trong quá trình phát triển của quần thể, nếu quần thể mở rộng khu phân bố hoặc điều kiện môi trường sống thay đổi thì CLTN sẽ tích lũy những đặc điểm thích nghi theo các hướng khác nhau, phân hóa thành phần kiểu gen của quần thể gốc thành những quần thể mới thích nghi với các điều kiện mới. Sự khác biệt này ngày càng tăng dưới tác dụng của 3 yếu tố: áp lực đột biến, áp lực của chọn lọc tự nhiên và tốc độ sinh sản của loài. Khi sự khác biệt đủ lớn, dẫn đến sự cách ly sinh sản thì hình thành loài mới và kết thúc quá trình tiến hóa nhỏ.


Trong tiến hóa của quần thể, vai trò của CLTN trong việc qui định chiều hướng và nhịp điệu của quá trình tiến hóa còn thể hiện rõ ở một số điểm: Nếu  CLTN tác động chống lại alen trội thì có tác động nhanh nhất đến quá trình biến đổi tần số các alen trong quần thể vì alen trội biểu hiện kiểu hình khi ở cả trạng thái đồng hợp và dị hợp; Nếu CLTN chống lại alen lặn thì tác động làm biến đổi tần số chậm hơn; Các loài đơn bội chịu tác động của chọn lọc tự nhiên nhanh hơn các loài lưỡng bội; Các loài sinh sản hữu tính tạo nhiều biến dị tổ hợp cung cấp nguồn nguyên liệu phong phú cho chọn lọc và dễ thích ứng với môi trường; loài sinh sản vô tính bằng nguyên phân kém đa dạng hơn về vốn gen nên khi môi trường có biến động rất dễ bị chọn lọc tự nhiên đào thải hàng loạt.

------------------Hết------------------

VAI TRÒ CỦA CÁC NHÂN TỐ TIẾN HÓA 
TRONG TIẾN HÓA NHỎ

Hiện tượng tiến hoá cơ sở chịu tác động của một số nguyên nhân khách quan gọi là các nhân tố tiến hoá, các nhân tố tiến hoá được chia ra thành 3 nhóm chính:

Nhân tố tạo nguồn nguyên liệu tiến hoá, làm phát sinh các alen mới và những tổ hợp alen vô cùng phong phú trong quần thể nhờ quá trình đột biến, quá trình giao phối.

Nhân tố ảnh hưởng tới vốn gen của quần thể gồm: di- nhập gen, biến động di truyền.

Nhân tố định hướng sự tiến hoá, quy định chiều hướng, nhịp điệu thay đổi tần số tương đối của các alen, tạo ra những tổ hợp alen đảm bảo thích nghi với môi trường đó là chọn lọc tự nhiên.

 I. QUÁ TRÌNH ĐỘT BIẾN
Quá trình đột biến là chuỗi nguyên nhân và cơ chế phức tạp dẫn tới kết quả là sự phát sinh đột biến. Đột biến là nguồn nguyên liệu tiến hoá cơ sở, còn quá trình đột biến là một nhân tố tiến hoá cơ bản, mà vai trò chính của nó là tạo ra nguồn nguyên liệu cơ sở cho quá trình tiến hoá, và làm cho mỗi tính trạng của loài đều có một phổ biến dị phong phú.

Quá trình đột biến gây ra những biến dị di truyền ở các đặc tính hình thái, sinh lý, hoá sinh, tập tính sinh học, theo hướng tăng cường hoặc giảm bớt gây ra những sai khác nhỏ hoặc những biến đổi lớn trên kiểu hình của cơ thể. Đối với từng gen riêng rẽ thì tần số đột biến tự nhiên trung bình là 10-6 đến 10-4, nghĩa là cứ 1 triệu đến 1 vạn giao tử thì có 1 giao tử mang đột biến về một gen nào đó. Ở một số gen dễ đột biến, tần số đó có thể lên tới 10-2. Nếu chung lại với nhiều gen tần số đó lại rất cao có thể lên tới 5% → 10%, thậm chí có thể đạt tới giá trị bão hoà.

Phần lớn các đột biến tự nhiên là có hại cho cơ thể vì chúng phá vỡ mối quan hệ hài hoà trong kiểu gen, trong nội bộ cơ thể, giữa cơ thể với môi trường, đã được hình thành qua chọn lọc tự nhiên lâu đời.

Tính lợi hại của đột biến chỉ có tính tương đối. Nghĩa là, khi môi trường thay đổi, thể đột biến có thể thay đổi giá trị thích nghi của nó.

Tuy đột biến thường có hại nhưng phần lớn gen đột biến là gen lặn. Xuất hiện ở một giao tử nào đó, gen lặn sẽ đi vào hợp tử và tồn tại bên cạnh gen trội tương ứng ở thể dị hợp, do đó nó không biểu hiện ở kiểu hình. Qua giao phối, gen lặn có thể đi vào thể đồng hợp và được biểu hiện. Giá trị thích nghi của một đột biến có thể thay đổi tuỳ tổ hợp gen. Một đột biến nằm trong tổ hợp này là có hại nhưng đặt trong sự tương tác với các gen trong một tổ hợp khác nó có thể trở nên có lợi.

Đột biến tự nhiên có thể được xem là nguồn nguyên liệu của quá trình tiến hoá. Đột biến gen là nguồn nguyên liệu chủ yếu vì so với đột biến NST thì chúng phổ biến hơn, ít ảnh hưởng nghiêm trọng đến sức sống và sự sinh sản của cơ thể. Các nghiên cứu thực nghiệm chứng tỏ các nòi, các loài phân biệt nhau thường không phải bằng một vài đột biến lớn mà bằng sự tích luỹ nhiều đột biến nhỏ.

Áp lực của đột biến
Quá trình đột biến làm thay đổi cấu trúc gen, tạo ra nhiều alen mới, mà các alen đó khác nhau là do sự thay đổi ở một hay vài cặp nuclêotit nào đó. Những gen có cấu trúc bền vững thì có ít alen, những gen dễ đột biến thì có nhiều alen. Giả thử gen A đột biến thành alen mới a với tần số f, nghĩa là tần số tương đối của alen a sẽ tăng dần và alen A giảm dần. Do đó quá trình đột biến đã gây ra một áp lực làm biến đổi thành phần kiểu gen của quần thể. Áp lực của quá trình đột biến biểu hiện ở tốc độ biến đổi tần số tương đối của alen đột biến. Ngày nay đã biết tần số đột biến thường rất thấp, vì thế áp lực của quá trình đột biến thực tế được xem là không đáng kể, nhất là đối với quần thể lớn. Ví dụ, ở phế cầu khuẩn Diplococcus, đột biến gen có khả năng chống chịu penicilline chỉ là 10-6, ở cây ngô tần số đột biến làm cho lá mất diệp lục là 2,3 x l0-6,... áp lực đột biến có thể thay đổi trong các trường hợp khác nhau. Bởi do đột biến có thể xảy ra ở  một  số  gen theo  hai chiều thuận nghịch với tần số  xác định. Trong trường hợp này, áp lực của quá trình đột biến phụ thuộc vào mức độ chênh lệch tần số đột biến thuận và nghịch. Giả sử đột biến A -> a với tần số f, đột biến nghịch a -> A với tần số v, thì có thể xảy ra các tình huống như sau:

- Nếu v = 0 và f > 0, do áp lực của quá trình đột biến, tần số tương đối alen A giảm dần. Về mặt lý thuyết cuối cùng A sẽ bị loại ra khỏi quần thể. Nhưng vì tần số đột biến thường rất thấp (khoảng 10-6), cho nên chỉ riêng áp lực đột biến thì tần số tương đối của alen A cũng sẽ thay đổi rất chậm. áp dụng công thức: Pn  = P0 (1 – f )n

Ở đây: Pn = tần số alen A sau n thế hệ; P0  là tần số alen A ở thế hệ khởi đầu, và f là tần số đột biến thuận (A > a).

- Nếu v = f, sẽ không có áp lực đột biến (áp lực ĐB=O), mặc dầu đột biến vẫn xảy với tần số thuận nghịch ngang nhau và khi đó tần số tương đối của các alen không đổi.

- Nếu f > v, thì tần số tương đối của các alen A và a sẽ đạt thế cân bằng khi số lượng đột biến thuận và nghịch bù trừ cho nhau. Giả thiết các cá thể mang alen A và a có sức sống ngang nhau, thì tần số tương đối của A và a sẽ thiết lập trạng thái cân bằng:

pf = qv mà p = 1 - q, cho nên qv = f (1 - q), suy ra q = f(1 -q)/v

Thể đột biến với chọn lọc tự nhiên
Chỉ khi nào đột biến biểu hiện ở kiểu hình của cá thể nó mới thực sự chịu tác dụng của chọn lọc tự nhiên. Kiểu hình là kết quả của sự tương tác giữa kiểu gen và môi trường trong quá trình phát triển cá thể. Ảnh hưởng của môi trường là khác nhau đối với sự hình thành mỗi tính trạng. Những tính trạng ít chịu ảnh hưởng của môi trường thì chọn lọc tự nhiên sẽ làm biến đổi vốn gen của quần thể một cách tương đối nhanh và gần như trực tiếp. Trái lại, những tính trạng chịu ảnh hưởng nhiều của môi trường thì hiệu quả chọn lọc tự nhiên rất chậm và phức tạp. Khả năng phản ứng linh hoạt của kiểu gen trước môi trường bằng những thường biến thích nghi trong biên độ rộng cũng hạn chế hiệu quả của chọn lọc tự nhiên đối với thành phần kiểu gen của quần thể.

Hiện tượng đa hiệu của gen cũng làm tác dụng của chọn lọc trở nên phức tạp. Chẳng hạn, một gen đa hiệu tác dụng có lợi lên tính trạng thứ nhất và có tác dụng bất lợi lên tính trạng thứ hai, chọn lọc tự nhiên sẽ khó xử lý sự tương quan ngược chiều giữa hai tính trạng đó.

Sự biểu hiện kiểu hình của một gen hay một nhóm gen nào đó còn chịu ảnh hưởng của những gen sửa đổi, đặc biệt là những gen sửa đổi tính trội.

 II. DI - NHẬP GEN
Sự lan truyền trên từ quần thể cho sang quần thể nhận được gọi là di nhập gen.

Ở thực vật bậc thấp và nấm, sự di nhập đến được thực hiện thông qua các bào tử. Ở thực vật bậc cao qua hạt phấn, quả, hạt. Còn ở động vật bậc cao là do di cư của các cá thể.

Di nhập gen là nhân tố làm thay đổi vốn gen của quần thể.

Tốc độ di nhập gen (m) được tính bằng tỷ lệ số giao tử mang gen di nhập so với số giao tử của mỗi thế hệ trong quần thể.

Ví dụ m = 0,001 nghĩa là trong 1000 giao tử có một giao tử mang gen di nhập.

Tốc độ biến đổi tần số tương đối của alen do di nhập gen phụ thuộc vào tốc độ di nhập gen và sự chênh lệch tần số của alen trong quần thể nhận và trong bộ phận di nhập.  
Tuy nhiên, đối với những quần thể lớn thì sự di nhập gen không ảnh hưởng đáng kể tới sự thay đổi thành phần kiểu gen của quần thể.

 III. BIẾN ĐỘNG DI TRUYỀN
Hiện tượng tần số tương đối của các alen trong quần thể ngẫu nhiên thay đổi đột ngột do một nguyên nhân nào đó được gọi là sự biến động di truyền hoặc quá trình tự động di truyền.

Nguyên nhân biến động di truyền:
Do xuất hiện những chướng ngại địa lý (núi cao, sông sâu) chia cắt khu phân bố của quần thể thành những phần nhỏ, trong đó tần số tương đối của các alen biến động đột ngột.

Do sự phát tán của một nhóm cá thể ngẫu nhiên mang những kiểu gen nào đó đi lập quần thể mới, trong đó tần số tương đối của các alen thay đổi cơ bản so với quần thể gốc.

Khi tung một đồng xu 1.000 lần và kết quả thu được là 700 lần xấp và 300 lần ngữa chắc chắn sẽ làm chúng ta nghi ngờ về đồng xu đó. Nhưng nếu tung đồng xu 10 lần thì kết quả 7 lần xấp và 3 lần ngữa là chuyện bình thường. Khi mẫu càng nhỏ thì sự sai lệch ngẫu nhiên khỏi một kết quả lý tưởng (trong trường hợp đồng xu là số lần xấp và ng ửa bằng nhau) càng lớn. Sự sai lệch nầy gọi là sai số lấy mẫu (sampling error) và nó là yếu tố quan trọng trong sự di truyền của một quần thể nhỏ. Nếu một số alen được tách ngẫu nhiên khỏi một quần thể trong trường hợp quần thể có kích thước lớn thì vốn gen của quần thể trong thế hệ tiếp theo sẽ không khác biệt mấy so với quần thể ban đầu. Ngược lại nếu một quần thể có kích thước nhỏ, vốn gen của nó trong thế hệ tiếp theo có thể khác hẳn do sai số lấy mẫu. Thật vậy, các quần thể  nhỏ thường có độ đồng hợp cao, trong khi các quần thể lớn thường có nhiều kiểu hình. Như vậy, các yếu tố ngẫu nhiên có thể gây ra những sự thay đổi trong các quần thể nhỏ.  Sự thay đổi ngẫu nhiên tần số các alen và các kiểu gen trong một quần thể nhỏ được gọi là biến động di truyền (genetic drift). Vì biến động di truyền có thể làm thay đổi tần số alen không phụ thuộc vào chọn lọc tự nhiên (nghĩa là không bị ảnh hưởng bởi độ thích nghi của các alen khác nhau) nên chúng thường được gọi là chọn lọc trung tính (neutral selection).  Hai tình huống có thể làm cho các quần thể đủ nhỏ để biến động di truyền xảy ra là hiệu ứng cổ chai và hiệu ứng sáng lập.

 1. Hiệu ứng cổ chai:


Các thảm họa như động đất, bão lụt, hỏa hoạn... có thể giết chết hàng loạt cá thể của quần thể một cách không chọn lọc, làm giảm kích thước của quần thể một cách mạnh mẽ. Kết quả là quần thể nhỏ còn sống sót có cấu trúc di truyền khác hẳn với quần thể  ban đầu. Trường hợp nầy được gọi là hiệu ứng cổ chai. Do ngẫu nhiên, một số alen sẽ gia tăng tần số, một số khác bị giảm tần số và một số alen có thể bị loại trừ hoàn toàn.  Biến động di truyền có thể tiếp tục ảnh hưởng đến quần thể qua nhiều thế hệ cho đến khi quần thể  khôi phục kích thước đủ lớn làm cho sai số mẫu không còn ý nghĩa. 
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Hình 1.  Mô hình hiệu ứng cổ chai  
 2. Hiệu ứng sáng lập:

Các biến động ngẫu nhiên cũng tác động tương tự khi một ít cá thể tách ra khỏi quần thể đi xâm chiếm một hòn đảo, một hồ hoặc một vùng cư trú mới bị cách ly và sáng lập ra một quần thể mới. Kích thước của quần thể  mới càng nhỏ thì cấu trúc di truyền của chúng càng khác biệt so với vốn gen của quần thể  ban đầu. Biến động di truyền trong quần thể mới nầy được gọi là hiệu ứng sáng lập. Trường hợp rõ nhất là sự sáng lập một quần thể  mới từ một con thú có thai hoặc từ một cây có hạt. Nếu quần thể  mới tồn tại và phát triển, các biến động ngẫu nhiên sẽ tiếp tục ảnh hưởng đến tần số các alen trong vốn gen cho đến khi quần thể  đủ lớn để các sai số mẫu bị giảm tối đa. 
 IV. QUÁ TRÌNH CHỌN LỌC TỰ NHIÊN
Thuyết tiến hoá hiện đại dựa trên cơ sở di truyền học đã làm sáng tỏ 2 vấn đề tồn tại trong lý thuyết chọn lọc tự nhiên của Darwin (nguyên nhân và bản chất biến dị, cơ chế di truyền các biến dị), do đó lý thuyết này có vai trò hoàn chỉnh quan niệm của Ch.R.Darwin.

Darwin quan niệm CLTN là các biến dị cá thể qua quá trình sinh sản và biến đổi cá thể dưới ảnh hưởng của điều kiện sống hay tập quán hoạt động. Đơn vị tác động của CLTN là cá thể. Thực chất tác dụng của CLTN là sự phân hoá khả năng sống sót giữa các cá thể trong loài. Kết quả của chọn lọc tự nhiên là sự sống sót của những cá thể thích nghi nhất.

Thuyết tiến hoá hiện đại quan niệm chỉ các biến dị di truyền (đột biến, biến dị tổ hợp) mới là nguyên liệu của CLTN; ở các loài giao phối đơn vị tác động của CLTN là quần thể. Thực chất tác dụng của CLTN là phân hoá khả năng sống sót giữa các cá thể trong quần thể. Kết quả của chọn lọc tự nhiên là sự sinh sản và phát triển ưu thế của những kiểu gen thích nghi.

Thích nghi (adaptation) hay thích ứng (fitness) dưới tác dụng của chọn lọc tự nhiên được xem xét về cả hai mặt, đó là sự phân hoá về khả năng sống sót (ditferential survival) và sự phân hoá về khả năng sinh sản (differential reproduction). Sự phân hoá về khả năng sống sót thể hiện bằng tỷ lệ số cá thể sống được kể từ lúc hình thành hợp tử đến khi cơ thể trưởng thành. Sự phân hoá về khả năng sinh sản thể hiện qua số con bình quân do một cá thể sinh ra trong các thế hệ tiếp theo.

Mặt chủ yếu của CLTN là sự phân hoá khả năng sinh sản của những kiểu gen khác nhau trong quần thể (kết đôi giao phối, khả năng đẻ con, độ mắn đẻ).

CLTN không chỉ tác động vào cá thể mà còn phát huy tác dụng ở cả các cấp độ dưới cá thể (phân tử, NST, giao tử) và trên cá thể (quần thể, quần xã...), trong đó quan trọng nhất là sự chọn lọc ở cấp độ cá thể và quần thể.

CLTN tác động trên kiểu hình của cá thể qua nhiều thế hệ sẽ dẫn tới hệ quả là chọn lọc kiểu gen. Điều này cho thấy ý nghĩa của kiểu hình, vai trò của thường biến trong quá trình tiến hoá.

Dưới tác dụng của CLTN các quần thể có vốn gen thích nghi hơn sẽ thay thế những quần thể kém thích nghi. Quần thể là đối tượng chọn lọc.

Chọn lọc quần thể hình thành những đặc điểm thích nghi tương quan giữa các cá thể về các mặt kiếm ăn, tự vệ, sinh sản, đảm bảo sự tồn tại phát triển của những quần thể thích nghi nhất, qui định sự phân bố của chúng trong thiên nhiên. Chọn lọc cá thể làm tăng tỉ lệ những cá thể thích nghi nhất trong nội bộ quần thể. Chọn lọc cá thể và chọn lọc quần thể song song diễn ra.

Tóm lại, chọn lọc tự nhiên không tác động đối với từng gen riêng rẽ mà đối với toàn bộ kiểu gen, không chỉ tác động đối với từng cá thể riêng rẽ mà đối với cả quần thể. CLTN là nhân tố qui định chiều hướng và nhịp điệu biến đổi thành phần kiểu gen của quần thể, là nhân tố định hướng quá trình tiến hoá.

 Áp lực của chọn lọc tự nhiên và sự thay đổi trong tần số alen của cá thể

Trở lại quần thể giả định, trong đó tần số ban đầu của các alen A và a là 0,9 và 0,1 và các tần số kiểu gen là 0,81 , 0,18 và 0,01. Theo định luật Hardy-Weinberg, nếu thiếu 1 trong 5 yếu tố của tiến hóa, các tần số này sẽ không thay đổi theo thời gian. Bây giờ chúng ta hãy khảo sát nhân tố quan trọng nhất trong sự tiến hóa là áp lực chọn lọc. 
Giả sử rằng chọn lọc tác động chống lại kiểu hình trội và áp lực chọn lọc nầy làm giảm tần số alen A trong thế hệ hiện tại từ 0,9 còn 0,8 trước khi sự sinh sản xảy ra (dĩ nhiên sẽ có một sự gia tăng tương ứng trong tần số của alen a từ 0,1 lên 0,2 trong số các cá thể còn sống sót, vì tổng của hai tần số phải bằng 1). Chúng ta hãy lập khung Punnett và tính tần số kiểu gen sẽ được tạo ra trong các hợp tử của thế hệ thứ hai:  
                                                                     Tinh trùng 
	  
	  
	0,8A  
	0,2a 

	Trứng 
	  0,8 A 
	0,64 AA 
	 0,16 Aa 

	  
	  0,2 a 
	 0,16 Aa 
	  0,04 aa 


             Chúng ta thấy rằng tần số kiểu gen của các hợp tử trong thế hệ thứ hai khác biệt so với tần số trong thế hệ bố mẹ; thay vì là 0,81 , 0,18 và 0,01 thì tần số bây giờ là 0,64 , 0,32 và 0,04.  Nếu chọn lọc đối kháng với kiểu hình trội trong thế hệ này, và do đó làm giảm tần số của A, thì tần số của kiểu gen trong thế hệ thứ ba sẽ khác các tần số kiểu gen của hai thế hệ trước; tần số của AA sẽ thấp hơn và tần số của aa sẽ cao hơn.  Nếu áp lực chọn lọc này tiếp tục trong nhiều thế hệ thì tần số AA sẽ xuống rất thấp và aa lên rất cao.  Như vậy chọn lọc tự nhiên đã tạo ra một sự thay đổi từ một quần thể có 99% cá thể mang kiểu hình trội và chỉ 1% mang kiểu hình lặn thành một quần thể có rất ít kiểu hình trội và hầu hết là kiểu hình lặn. Sự tiến hóa đó từ ưu thế của một kiểu hình này sang ưu thế của một kiểu hình khác là kết quả của chọn lọc tự nhiên, không cần có một đột biến mới nào. 
Thay cho giả định, chúng ta hãy xem một hiện tượng trong đó chọn lọc đã tạo ra một sự thay đổi tận gốc trong tần số alen. Chẳng bao lâu sau khi phát hiện ra hoạt tính kháng sinh của penicillin, vi khuẩn Staphylococcus aureus nhanh chóng kháng lại thuốc nầy. Ðể giết chết vi khuẩn, liều lượng penicillin cần sử dụng ngày càng cao. Rõ ràng là theo liều lượng càng cao của penicillin, quần thể vi khuẩn đã tiến hóa. Nhưng nhiều nghiên cứu cho thấy rằng thuốc không gây ra đột biến đề kháng mà chỉ là tác nhân chọn lọc bằng cách giết chết các vi khuẩn nhạy cảm thuốc. Rõ ràng một vài gen kháng penicillin đã hiện diện với một tần số thấp trong hầu hết các quần thể, xuất hiện từ sớm do đột biến. Do đó những cá thể có các gen kháng penicillin sẽ sống sót khi xử lý kháng sinh, chúng sinh sản và truyền lại các gen này trong quần thể (những cá thể nhạy cảm đã bị giết chết), thế hệ kế tiếp có tính kháng rõ rệt với penicillin. Nếu các gen này không có trong quần thể bị xử lý penicillin, sẽ không có cá thể nào sống sót và quần thể sẽ bị tiêu diệt. 
            Sự tác động của áp lực chọn lọc không có nghĩa là các đột biến mới không thể làm tăng sức đề kháng. Thực vậy, nếu tiếp tục chọn lọc với penicillin sức đề kháng tăng đều đặn mà chắc chắn là do sự sống sót của các cá thể có các đột biến mới làm tăng sức đề kháng. Nhưng ở đây hoàn toàn là sự ngẫu nhiên: trong môi trường chứa penicillin đột biến có lợi này xuất hiện và được chọn lọc giữ lại; các đột biến tương tự cũng xuất hiện với cùng tỉ lệ khi không có penicillin, nhưng không được chọn lọc để đối phó với kháng sinh này. 
            Sự tiến hóa của tính kháng thuốc ở vi khuẩn hoàn toàn không thể so sánh với sự tiến hóa ở sinh vật sinh sản hữu tính, bởi vì chọn lọc có thể làm thay đổi tần số gen rất nhanh ở sinh vật vô tính đơn bội hơn ở sinh vật hữu tính.  Sự tái tổ hợp trong mỗi thế hệ của loài hữu tính thường tái lập các kiểu gen đã bị loại bỏ trong thế hệ trước (điều này không xảy ra ở những sinh vật vô tính). Tuy nhiên, dù áp lực chọn lọc rất nhỏ cũng có thể tạo ra sự thay đổi lớn trong tần số gen của quần thể sinh sản hữu tính có thời gian sinh trưởng ngắn (Thí dụ: ruồi dấm có 30 thế hệ /năm).  
Tác dụng của chọn lọc tự nhiên đối với các alen trội và lặn
Tác dụng của chọn lọc đối với alen trội nhanh hơn đối với alen lặn. Alen trội biểu hiện cả trong thể đồng hợp và thể dị hợp. Nếu đột biến trội là có hại thì sau một thế hệ nó có thể bị loại trừ hoàn toàn ra khỏi quần thể. Alen lặn chỉ biểu hiện ở thể đồng hợp và lúc đó nó mới chịu tác dụng của chọn lọc. Thể dị hợp là nơi ẩn náu của đột biến lặn, do vậy, nếu đột biến lặn có lợi thì tốc độ tăng tần số tương đối của nó cũng rất chậm. Nếu đột biến lặn có hại thì sau 100 thế hệ thì sự chọn lọc cũng không thể loại bỏ nó hoàn toàn ra khỏi quần thể.

Sự chọn lọc đối với alen lặn ở trong quần thể nhỏ nhanh hơn trong quần thể lớn vì trong quần thể nhỏ dễ xảy ra sự giao phối gần làm alen lặn được biểu hiện.

Kiểu gen là đơn vị chọn lọc
Sự chọn lọc tiến hành đối với các kiểu hình và thông qua đó đã tác dụng đối với kiểu gen nói chung và đối với từng gen nói riêng. Chọn lọc tự nhiên không thể tiến hành đối với từng alen khác nhau của một nền độc nhất hoặc với một số ít gen trong kiểu gen mà tiến hành đối với các kiểu hình có các kiểu gen khác nhau.

Trong kiểu gen các gen tương tác với nhau một cách hài hoà, do đó một gen có thể thay đổi giá trị thích nghi của nó khi nó nằm trong những tổ hợp gen khác nhau. Mức độ biểu hiện kiểu hình của một gen có thể thay đổi ở những cá thể có kiểu gen khác nhau. Vì vậy, theo F.A. Fischer (1930) toàn bộ kiểu gen mới là đơn vị chọn lọc.

Các hình thức chọn lọc tự nhiên
Darwin chỉ nghiên cứu tác dụng của chọn lọc tự nhiên trong quá trình hình thành đặc điểm thích nghi mới, khi hoàn cảnh sống thay đổi. Học thuyết tiến hoá hiện đại ngày nay phân biệt 3 hình thức chọn lọc tự nhiên.
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Hình 2.  Các hình thức chọn lọc tự nhiên
a. Chọn lọc kiên định

Khi hoàn cảnh sống không thay đổi qua nhiều thế hệ thì hướng chọn lọc trong quần thể không thay đổi. Kết quả là sự chọn lọc tiếp tục kiên định kiểu trên đã đạt được.  Trong trường hợp này, sự chọn lọc sẽ bảo tồn những cá thể mang tính trạng trung bình, đào thải những cá thể mang tính trạng chệch xa mức trung bình.

Thông thường, khi một tính trạng đa gen trong một quần thể là đối tượng cho hai hoặc nhiều áp lực chọn lọc ngược hướng tác động đồng thời, áp lực chọn lọc chống lại hai cực của đường cong phân bố, chẳng hạn cây quá cao bị tác động của gió mạnh hoặc các cây cùng loài quá thấp bị che sáng bởi các cây khác nên thiếu ánh sáng mặt trời cần thiết. Tương tự, những cơn bão bất thường mùa đông thường giết chết một số chim quá lớn hoặc quá nhỏ trong quần thể. Khi chọn lọc tác động chống lại các cá thể ở hai đầu tận cùng của đường cong phân bố cho một tính trạng đa gen, quá trình nầy được gọi là sự chọn lọc kiên định (Hình 2). 
            Chọn lọc kiên định diễn ra liên tục, tác động trên một qui mô lớn hơn qui mô của một đặc tính, kết quả là nó đóng vai trò cực kỳ quan trọng. Mỗi loài, trong quá trình tiến hóa của nó, có một nhóm gen tương tác rất chính xác trong việc điều khiển  các quá trình phát triển, sinh lý, sinh hóa giúp cho loài tồn tại liên tục. Phá vỡ sự tương tác này thường dẫn đến sự tuyệt diệt của loài. Nhưng trong một quần thể sinh sản hữu tính, các nhóm alen có khuynh hướng bị phân tán và các nhóm mới được thành lập do sự tái tổ hợp xảy ra khi mỗi thế hệ sinh sản. Phần lớn các nhóm mới này ít thích nghi hơn những nhóm ban đầu (mặc dù một ít trường hợp có thể là thích nghi hơn). Một số lớn các biến dị di truyền mới có khuynh hướng làm gián đoạn hơn là tăng cường sự thành lập mối liên hệ hài hòa giữa các gen. Vì vậy, nếu không được kiểm tra, các tác động như sự tái tổ hợp và đột biến ngẫu nhiên sẽ có xu hướng phá hủy các nhóm di truyền trong các thành viên của quần thể. Sự chọn lọc loại trừ tất cả ngoại trừ các tổ hợp di truyền thích hợp, chống lại sự gián đoạn, làm tan rã xu hướng tái tổ hợp, đột biến, là nhân tố chính để duy trì sự ổn định ở những nơi có xáo trộn.
b. Chọn lọc vận động (chọn lọc định hướng)
Khi hoàn cảnh sống thay đổi theo một hướng xác định thì hướng chọn lọc cũng thay đổi. Kết quả một đặc điểm thích nghi cũ dần dần được thay thế bởi một đặc điểm thích nghi mới. Trong trường hợp này, áp lực của chọn lọc diễn ra theo một chiều, sự thay đổi tính trạng có thể diễn ra theo hướng tăng cường hoặc tiêu giảm. Chọn lọc vận động giải thích quá trình hình thành đặc điểm thích nghi mới.

Chúng ta đã thảo luận những trường hợp lý tưởng bao gồm chỉ hai kiểu hình riêng biệt được xác định bởi 2 alen của 1 gen. Nhưng trong thực tế, một số lớn các đặc tính chịu tác động của chọn lọc tự nhiên bị chi phối bởi nhiều gen khác nhau, mà phần lớn các gen nầy có nhiều alen trong quần thể; hơn nữa, sự biểu hiện của nhiều đặc tính chịu ảnh hưởng rõ rệt của điều kiện môi trường. Bởi vậy, những đặc tính  như chiều cao - thường thay đởi liên tục trên một giới hạn rộng. Khi biểu diễn bằng đồ thị, sự phân bố tần số thường có dạng đường cong hình chuông (Hình 1). 
            Nếu điều kiện môi trường thay đổi, tạo ra một sự biến đổi của áp lực chọn lọc, đường cong của biến dị kiểu hình cũng thay đổi do sự thay đổi tần số alen. Ðể minh họa điều nầy, ta hãy giả sử rằng những điều kiện làm một cây tăng trưởng tốt nhất được xác định về mặt di truyền. Trường hợp nầy được minh họa ở hình 2. Ðường cong thứ nhất (Hình 2A) chỉ ra lượng mưa hàng năm mà một số cây trong một quần thể tăng trưởng tốt nhất. Lượng mưa trung bình ở vùng của quần thể nầy là 40cm, được chỉ bởi mũi tên 1, dù nó sẽ biến đổi quanh giá trị trung bình từ năm nầy sang năm khác. 
Quần thể có rất ít cây (S) tăng trưởng tốt nếu lượng mưa hàng năm khoảng 32cm và tương tự (W) nếu lượng mưa hàng năm là khoảng 48cm.  Những cây tăng trưởng tốt khi lượng mưa hàng năm khoảng 36cm (T) hoặc 44cm (V) là khá phổ biến trong quần thể.  Sự đa dạng kiểu hình nầy được duy trì do sự thay đổi quanh trị số trung bình, đến nổi ở những năm khô hạn bất thường, chẳng hạn, nhóm cây S sẽ có lợi. Vì vậy mỗi năm sẽ có sự chọn lọc cho một kiểu hình cực thuận, nhưng sự cực thuận cũng thay đổi. Vì lượng mưa trung bình là 40cm nên các cây U thích nghi nhất trong thời kỳ dài và vì vậy chúng là dạng phổ biến nhất. 
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            Hình. Sự thay đổi của một quần thể thực vật giả định đáp ứng với chọn lọc định hướng do sự thay đổi lượng mưa 
            Giả sử rằng lượng mưa trung bình hàng năm trong vùng nầy tăng chậm qua nhiều năm đến khi đạt 44 cm (mũi tên 2). Trong điều kiện môi trường mới này, các cây V (tăng trưởng tốt nhất khi lượng mưa hàng năm khoảng 44 cm) sẽ mọc tốt hơn trước đó; chúng có thể sống sót nhiều hơn và sinh sản, tần số của chúng sẽ tăng. Tương tự, các cây W (tăng trưởng tốt nhất khi lượng mưa hàng năm khoảng 48 cm) bây giờ tăng trưởng tốt hơn trước kia và tần số của chúng cũng tăng hơn trước.  Ngược lại các cây T và U sẽ không tăng trưởng tốt như trước, tần số của chúng sẽ giảm.  Còn các cây S, chỉ có một ít sống sót khi lượng mưa hàng năm khoảng 40 cm, bây giờ thích nghi kém đến nỗi không cá thể nào có thể sống sót. Những sự thay đổi tần số này, được tạo ra do chọn lọc, sẽ tạo ra một đường cong mới như ở hình 2B. 
            Nếu lượng mưa hàng năm tiếp tục tăng qua nhiều năm đến khi đạt 48 cm (mũi tên 3), các cây W và X sẽ tăng tần số, các cây U và V giảm tần số và các cây T biến mất. Những thay đổi nầy tạo ra đường cong ở hình 2C. Nếu lượng mưa hàng năm từ từ tăng đến 52 cm (mũi tên 4), nó sẽ tạo ra sự thay đổi nữa trong tần số, tạo ra đường cong  ở hình 2D. 
            Như vậy, sự thay đổi của điều kiện môi trường đã dẫn đến sự chọn lọc định hướng (directional selection) làm cho quần thể tiến hóa theo một hướng chức năng riêng. Nếu quần thể không có đủ các biến dị di truyền để có khả năng thay đổi  khi môi trường biến đổi thì nó sẽ bị suy giảm, thậm chí bị tuyệt diệt. Trước khi lượng mưa trung bình bắt đầu tăng, đã có sự chọn lọc hàng năm theo một hướng này hoặc hướng khác, tuỳ thuộc vào lượng mưa năm đó nhỏ hay lớn hơn mức bình thường. Ðiều này dẫn đến sự phân bố của các cây quanh lượng mưa trung bình 40cm mỗi năm. 
* Sự tạo thành kiểu hình mới thông qua chọn lọc tự nhiên        
Cần lưu ý rằng trong quần thể thực vật giả sử trên, sự chọn lọc định hướng không làm chuyển dịch đỉnh của đường cong về bên phải, như có thể xảy ra khi sự biến dị của vốn gen rất nhỏ. Thay vào đó, chúng làm toàn bộ đường cong - cả hai biên cũng như đỉnh - chuyển dịch về bên phải. Sự chuyển dịch này thật sự lớn đến nổi mà một lớp thực vật (X) không có trong quần thể ban đầu trở thành lớp lớn nhất. Nhưng vấn đề là nếu các cây X, Y, Z không có từ trước, làm thế nào chúng xuất hiện trong các quần thể con cháu? Một khả năng là, hoàn toàn do ngẫu nhiên, một số gen mới hoặc alen xuất hiện làm cho các cá thể có mang chúng tăng trưởng tốt hơn trong những vùng ẩm; những gen mới hoặc alen này sẽ chịu tác động mạnh mẽ của chọn lọc và sẽ lan ra nhanh chóng trong quần thể. Nhưng nếu độ ẩm ảnh hưởng đến nhiều gen khác nhau, các kiểu hình mới như X,Y,Z có thể xuất hiện mà không cần đến các biến dị di truyền mới, đơn giản là do gia tăng phân ly tần số của những alen đã có sẵn, sau đó chúng sẽ xuất hiện chung với nhau nhiều hơn và tạo ra một kiểu hình mới. Như vậy, sự tái tổ hợp và sự chọn lọc, ngay cả khi vắng các alen mới, có thể tạo ra kiểu hình mới bằng sự tổ hợp các gen cũ theo cách mới, tạo ra các tổ hợp mới.
c. Chọn lọc phân hoá (chọn lọc đứt đoạn)

Khi hoàn cảnh sống thay đổi sâu sắc và trở nên không đồng nhất thì số đông cá thể mang tính trạng trung bình bị rơi vào điều kiện bất lợi và bị đào thải.

Lúc này hình thành vài ba cứ điểm thích nghi mới, mỗi cứ điểm có khả năng trở thành một trung tâm chọn lọc. Kết quả là quần thể ban đầu bị phân hoá nhiều hình.

Ðôi khi một đặc điểm đa gen của một quần thể là đối tượng để hai (hay nhiều) áp lực chọn lọc định hướng tác động đến hai cực của đường cong phân bố. Giả sử một quần thể chim có nhiều biến dị về chiều dài mỏ. Giả sử thêm là khi điều kiện thay đổi, sự cung cấp thức ăn tốt cho những con chim có mỏ ngắn nhất và dài nhất tăng lên, nhưng lại giảm đối với chim có chiều dài mỏ trung bình. Ðiều này có thể xảy ra nếu quần thể thực vật sinh ra trái cây thích hợp cho chim có mỏ trung bình bắt đầu suy giảm hoặc nếu có một loài đã di cư đến cạnh tranh có hiệu quả những trái cây này vào mùa thu hoạch. Kết quả của sự chọn lọc này, trước mắt sẽ phân chia quần thể thành hai kiểu riêng biệt, một có mỏ ngắn và một có mỏ dài. Hoạt động phối hợp của hai áp lực ngược hướng sẽ làm đứt đoạn đường cong của kiểu hình trong quần thể; vì vậy loại chọn lọc nầy được gọi là chọn lọc đứt đoạn (hay chọn lọc phân ly). 
            Thí dụ quan trọng nhất của sự chọn lọc đứt đoạn là hiện tượng lưỡng hình giao tử : noãn lớn và tinh trùng (hoặc hạt phấn) nhỏ. Nếu chúng ta giả sử rằng tất cả các giao tử lúc đầu đều có cùng kích thước, như vẫn còn thấy ở nhiểu loài nguyên thủy,  giao tử nào hơi lớn hơn sẽ tăng khả năng sống của hợp tử do cung cấp nhiều thức ăn hơn làm nguyên liệu phát triển ban đầu. Ðồng thời những sinh vật sản sinh các giao tử nhỏ cũng có lợi về mặt sinh sản vì chúng tạo ra nhiều giao tử với cùng một lượng thức ăn, do đó chúng gia tăng số lượng trong sự cạnh tranh với những sinh vật khác. Hơn nữa, các giao tử nhỏ hơn có thể bơi nhanh hơn, ít bị cản trở. Dĩ nhiên chọn lọc phải ngăn ngừa sự phối hợp giữa giao tử nhỏ và nhỏ vì hợp tử được tạo thành sẽ có quá ít thức ăn để cạnh tranh có hiệu quả. Nếu tình huống được chấp nhận rộng rãi nầy là đúng thì tất cả những sự đa dạng của giới tính-hình thái, sinh lý và tập tính có thể là kết quả của chọn lọc đứt đoạn. 

Chọn lọc tự nhiên làm những gì?

Một cơ thể có thể sở hữu một số những đặc điểm hoặc tính trạng có thể di truyền được mà trong một môi trường đã cho cơ thể ấy cơ hội lớn hơn (so với những cá thể khác không có điều này) để truyền lại tất cả các gen của nó cho thế hệ kế tiếp. Trong những thế hệ sau đó đặc điểm hoặc tính trạng ấy có cơ hội tốt để trở nên phổ biến hơn trong quần thể đó. Cơ hội tốt hơn để sinh sản thành công như thế có thể có được trong một số cách:

Cơ hội sống sót lớn hơn: nghĩa là cơ thể đó “thích hợp hơn để tồn tại”. Ví dụ, những gen lông dài sẽ gia tăng cơ hội sống sót của động vật trong khí hậu lạnh. Các gen màu trắng sẽ gia tăng khả năng ngụy trang của gấu tại sa mạc tuyết (sự ngụy trang không chỉ giúp một con vật tránh bị bắt và ăn thịt; nó còn có thể giúp một loài ăn thịt bất thình lình vồ được con mồi). Do dễ tránh được chết đói bằng cách đó hơn, nên một con gấu màu sáng hơn có vẻ dễ sống sót hơn để truyền lại màu sáng hơn của nó cho thế hệ kế tiếp.

Nhiều cơ hội tìm thấy bạn tình hơn. Nếu những con cái của một loài cá có thói quen thích bạn tình có đuôi dài hơn thì, trung bình, cá đực với gen đuôi dài sẽ có nhiều cơ hội sinh sản hơn, để các gen của chúng (bao gồm cả những gen đuôi dài) có nhiều cơ hội được sao chép hơn. Những gen đuôi dài (và do đó giống cá đuôi dài) vì thế sẽ trở nên phổ biến hơn trong quần thể đó.
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Sinh sản thành công hơn. Hãy xét một loài thực vật có hạt phát tán nhờ gió. Nếu nó có gen khiến cho hạt giống có hình dạng dễ được “phóng” nhờ khí động lực hơn một chút thì các gen cho tính trạng cụ thể đó (và vì vậy bản thân tính trạng ấy) sẽ có lợi hơn, có nghĩa là “được lựa chọn” trong cách “tự nhiên” này. Ngược lại, nếu loài thực vật đó vô tình ở trên một hòn đảo nhỏ, những hạt giống bay xa sẽ dễ bị “mất trong biển” nhiều hơn. Do đó những gen gây “phóng” nhẹ hơn sẽ có lợi hơn. Giả sử có các gen cho hạt giống bay trong không khí cả xa lẫn gần, hiệu quả đơn giản này sẽ đảm bảo là tất cả các thành viên trong quần thể ở đảo của loài thực vật đó cuối cùng sẽ tạo ra chỉ những hạt giống “bay gần”; những gien cho hạt giống “bay xa” sẽ bị loại bỏ.

Sự thích nghi


Trong cách đó, các loài có thể trở nên thích nghi hơn (thích hợp hơn) với môi trường mà chúng rơi vào. Giả sử một quần thể thực vật có hỗn hợp các gen cho độ dài của bộ rễ. Cho quần thể đó tiếp xúc trong những thế hệ với những đợt thời tiết rất khô lặp lại, và những cây có khả năng sống sót hơn là những cây có rễ dài hơn để ăn xuống những mức nước ngầm sâu hơn. Vì vậy, những gen rễ ngắn ít có cơ hội truyền tiếp hơn (xem hình dưới bên trái). Sau thời gian, không còn cây nào có gen rễ ngắn nữa, do đó chúng sẽ trở thành loại “rễ dài”. Giờ đây chúng thích nghi với điều kiện khô tốt hơn tổ tiên của chúng.

 V. QUÁ TRÌNH GIAO PHỐI KHÔNG NGẪU NHIÊN

Trong tự phối hay giao phối gần, tần số tương đối của các alen không đổi, nhưng tỷ lệ dị hợp giảm dần qua các thế hệ, tỷ lệ đồng hợp tăng lên tạo điều kiện cho các alen lặn biểu hiện, do đó ảnh hưởng đến nguồn nguyên liệu chọn lọc.

Giao phối có chọn lọc làm thay đổi tần số alen và thành phần kiểu gen của quần thể

NHÂN TỐ TIẾN HÓA
A. HỆ THỐNG KIẾN THỨC

I. Khái niệm nhân tố tiến hoá:(Là nhân tố làm thay đổi tần số alen và thành phần kiểu gen hoặc chỉ làm thay đổi thành phần kiểu gen của quần thể)

II. Các nhân tố tiến hóa:

1. Đột biến:

- KN đột biến: Là biến đổi trong vật chất di truyền xẩy ra ở cấp độ phân tử (đột biến gen) hoặc xẩy ra ở cấp độ tế bào (đột biến NST)

- Phân loại: Đột biến gen, đột biến NST

- Đột biến là nhân tố tiên hóa vì đột biến làm thay đổi tần số alen và thành phần kiểu gen của quần thể.

- Tần số đột biến với từng gen thường thấp thấp (trung bình là 10-6 đến 10-4, nghĩa là cứ 1 triệu đến 1 vạn giao tử thì có 1 giao tử mang đột biến về 1 gen nào đó) nên áp lực của đột biến là không đáng kể, nhất là đối với quần thể lớn. Tuy nhiên ở mỗi gen vật có rất nhiều gen và quần thể lại có nhiều cá thể nên đột biến tạo ra rất nhiều alen đột biến trên mỗi thế hệ.

- Quá trình đột biến gây ra những biến dị di truyền ở các đặc tính hình thái, sinh lí, sinh hóa, tập tính sinh học, gây ra những sai khác nhỏ hoặc những biến đổi lớn của cơ thể.

- Đột biến tạo ra nguồn nguyên liệu sơ cấp cho CLTN và quá trình tiến hoá. Trong đó đột biến gen là nguồn nguyên liệu sơ cấp chủ yếu.

2. Di- nhập gen

- Khái niệm: Các quần thể thường không cách li hoàn toàn với nhau và do vậy giữa các quần thể thường có sự trao đổi các cá thể hoặc các giao tử gọi là di – nhập gen.

- Di nhập gen là nhân tố tiến hóa vì làm thay đổi tần số alen và thành phần kiểu gen của quần thể

- Các cá thể nhập cư có thể mang đến những alen mới làm phong phú vốn gen của quần thể hoặc mang đến các loại alen đã có sẵn trong quần thể => làm thay đổi tần số alen và thành phần kiểu gen ở cả 2 quần thể.

- Tần số tương đối của các alen thay đổi nhiều hay ít tùy thuộc vào sự chênh lệch lớn hay nhỏ giữa số cá thể vào và ra khỏi quần thể.

- Di- nhập gen ở thực vật được thực hiện thông qua sự phát tán các bào tử, hạt phấn, quả, hạt; ở động vật thông qua sự di cư của các cá thể .

Ví dụ: Nhập gen để diệt trừ ruồi Callitroga hominivorax đực ở da gia súc.
3. Giao phối không ngẫu nhiên

- Khái niệm: Giao phối không ngẫu nhiên bao gồm các kiểu: Tự thụ phấn, giao phối cận huyết (Giao phối gần) và giao phối có chọn lọc. 

- Giao phối không ngẫu nhiên là nhân tố tiến hóa vì làm thay đổi thành phần kiểu gen của quẩn thể theo hướng tăng dần tỉ lệ kiểu gen đồng hợp tử và giảm dần tỉ lệ kiểu gen dị  hợp tử.
- Giao phối không ngẫu nhiên dẫn đến làm nghèo vốn gen của quần thể, giảm sự đa dạng di truyền.
- Trường hợp giao phối có lựa chọn sẽ làm cho tỉ lệ kiểu gen trong quần thể bị thay đổi theo hướng phụ thuộc vào sự lựa chọn trong giao phối.
* Chú ý: Giao phối ngẫu nhiên (ngẫu phối) không phải là nhân tố tiến hóa vì không làm thay đổi tần số alen và thành phần kiểu gen của quần thể mà tạo nên trạng thái cân bằng di truyền của quần thể. Tuy nhiên ngẫu phối có vai trò rất quan trọng đối với tiến hóa vì ngẫu phối làm cho đột biến được phát tán trong quần thể, trung hòa tính có hại của đột biến, tạo ra vô số biến dị tổ hợp -> là  nguồn nguyên liệu thứ cấp cho chọn lọc tự nhiên và tiến hóa. 

4. Chọn lọc tư nhiên

- Tác nhân: Môi trường

- Đối tượng: Cá thể, quần thể...

- Động lực: Đấu tranh sinh tồn

- Nội dung (cơ chế CLTN): Giữ lại cá cá thể mang kiểu gen quy định kiểu hình thích nghi, đào thải cá thể mang kiểu gen quy định kiểu hình không thích nghi trong quần thể 

- Kết quả: Hình thành quần thể mang vốn gen quy định kiểu hình thích nghi 

- Thực chất ( Mặt chủ yếu của CLTN): 

 + CLTN phân hoá khả năng sống sót và khả năng sinh sản của những kiểu gen khác nhau trong quần thể.

 + CLTN chỉ đóng vai trò sàng lọc và giữ lại những cá thể có kiểu gen quy định kiểu hình thích nghi trong quần thể chứ không tạo ra các kiểu gen thích nghi.

- Vai trò: Quy định chiều hướng và  nhịp điệu biến đổi tần số alen, thành phần kiểu gen-> quy định chiều hướng và nhịp điệu tiến hóa. 

- Cách tác động:

 + CLTN tác động lên kiểu hình của cá thể, thông qua đó tác động lên kiểu gen và các alen, do đó làm biến đổi thành phần kiểu gen của quần thể.

 + Trên thực tế, CLTN không tác động đối với từng gen riêng rẽ mà tác động đối với toàn bộ kiểu gen; không chỉ tác động đối với cá thể riêng rẽ mà còn đối với cả quần thể.

- Các hình thức CLTN:

+ Chọn lọc ổn định: 

 Điều kiện: Môi trường sống không thay đổi qua nhiều thế hệ

Cơ chế: Đây là hình thức chọn lọc bảo tồn những cá thể mang tính trạng trung bình, đào thải những cá thể  mang tính trạng lệch xa mức trung bình. 

 Kết quả: Hướng chọn lọc trong quần thể ổn định, chọn lọc tiếp tục kiên định kiểu gen đã đạt được

VD: Chim sẻ bị quật chết trong cơn bão là những con có cánh quá dài và quá ngắn; còn những con có cánh trung bình thì sống sót

+ Chọn lọc vận động: 

 Điều kiện: Môi trường sống thay đổi theo hướng xác định

 Cơ chế: Khi môi trường sống thay đổi theo hướng xác định, làm cho cá thể mang kiểu hình thích nghi cũ không thích nghi sẽ bị đào thải, những cá thể mang đặc điểm mới thích nghi với môi trường mới sống sót dần dần thay thế.

 Kết quả: Đặc điểm thích nghi cũ dần dần được thay thế bởi đặc điểm thích nghi mới

VD: Chọn lọc tự nhiên đào thải những cá thể sâu bọ có cánh dài, giữ lại những cá thể có cánh ngắn hoặc không có cánh 

+ Chọn lọc phân hoá ( Chọn lọc gián đoạn)

 Điều kiện: Môi trường sống trong khu phân bố của quần thể thay đổi nhiều và không đồng nhất

 
 Cơ chế: Đây là hình thức chọn lọc đào thải cá thể mang tính trạng trung bình, bảo tồn cá thể mang tính trạng lệch xa mức trung bình.

 Kết quả: Quần thể ban đầu bị phân hóa thành nhiều kiểu hình mới

VD: Đào thải cá thể có cánh trung bình, giữ lại cá thể cánh dài và không có cánh.

- Kiểu chọn lọc: 

 + Chống lại alen trội: Làm thay đổi nhanh chóng tần số alen của quần thể vì gen trội biểu hiện ra kiểu hình ngay cả ở trạng thái dị hợp tử => Trường hợp này sẽ đào thải hết alen trôi qua 1 thế hệ.

 + Chống lại alen lặn: Làm thay đổi tần số alen chậm hơn chọn lọc chống alen trội vì alen lặn chỉ bị đào thải khi ở trạng thái đồng hợp tử lặn => Không bao giờ đào thải hết alen lặn ra khỏi quần thể vì alen lặn tồn tại ở trạng thái dị hợp không bị đào thải.

5. Các yếu tố ngẫu nhiên (Biến động di truyền) (Phiêu bạt gen)

- KN: Yếu tố ngẫu nhiên bào gồm các yếu tố có tác động tới quần thể 1 cách hoàn toàn ngẫu nhiên. VD: Động đất, sóng thần, sấm, xét, sự xuất hiện ngẫu nhiên những vật cản địa lí (núi cao, sông rộng), cháy rừng, bước chân đi của người vô tình dẫm vào đàn kiến đang bò, sự phát tán hay sự di chuyển của 1 nhóm cá thể đi lập quần thể mới.

- Yếu tố ngẫu nhiên là nhân tố tiến hóa: vì làm biến động tần số alen và thành phần kiểu gen của quần thể.
- YTNN làm thay đổi lớn tần số alen 1 cách ngẫu nhiên (không hướng).
- Một alen nào đó dù là có lợi cũng có thể bị loại bỏ hoàn toàn khỏi quần thể và 1 alen có hại cũng có thể trở lên phổ biến trong quần thể.

- Sự biến đổi 1 cách ngẫu nhiên tần số alen và thành phần kiểu gen hay xẩy ra đối với quần thể có kích thước nhỏ (Với quần thể có kích thước càng nhỏ thì các yếu tố ngẫu nhiên càng dễ làm thay đổi tần số alen của quần thể và ngược lại).
* Chú ý:

- Hiệu ứng thắt cổ chai: Trong trường hợp các yếu tố ngẫu nhiên tác động làm cho số lượng lớn cá thể giảm sút đi 1 cách đột ngột, chỉ có 1 số ít cá thể được sống sót gọi là hiệu ứng thắt cổ chai.
- Hiệu ứng kẻ sáng lập: 1 số ít cá thể của quần thể gốc chỉ ngẫu nhiên mang 1 phần nào đó vốn gen của quần thể phát tán hoặc di cư đến nơi khác để thành lập 1 quần thể mới gọi là hiệu ứng kẻ sáng lập. 

B. MỘT SỐ CÔNG THỨC

 1. Công thức về đột biến:

 a. Đột biến xảy ra 1 chiều:

Giả sử quần thể có tần số alen A trước đột biến là po, tần số alen a trước đột biến là qo 
Tần số alen A sau 1 thế hệ đột biến là p1​, tần số alen Asau n thế hệ đột biến là pn,  tần số alen a sau 1 thế hệ đột biến là q1, tần số alen a sau n thế hệ đột biến là qn


* Nếu đột biến alen A thành a (đột biến thuận) với tốc độ là u:

- Sau 1 thế hệ đột biến tần số mỗi loại alen là:

                p1 =  po –  po .u = po (1- u) 

                q1 = 1 – p1 

- Sau n thế hệ đột biến thì tần số mỗi loại alen là:

                pn = po (1- u)n = po .e-u.n               (Biết e = 2,71)

                qn = 1 – pn                                                      
* Nếu đột biến alen a thành A (đột biến nghịch) với tốc độ là v

- Sau 1 thế hệ đột biến thì tần số mỗi loại alen là:

               q1 = qo – qo.v = qo (1- v) 

               p1 = 1 – q1 

- Sau n thế hệ đột biến thì tần số mỗi loại alen là:

                qn =  qo (1- v)n = qo .e-v.n   

                pn = 1 – qn 
 b. Đột biến xảy ra theo cả 2 chiều (thuần và nghịch)

* Sau 1 thế hệ đột biến thì 

              p1 = po + Δp = po  + (qo.v – po. u) 

              q1 = 1 – p1 

( Nếu Δp> 0 thì đột biến nghịch lớn hơn đột biến thuận và ngược lại; nếu Δq >0 thì đột biến thuận lớn hơn đột biến nghịch và ngược lại)

* Tần số alen ở trạng thái cân 

Tần số alen ở trạng thái cân bằng không phụ thuộc vào tần số alen ban đầu. Đây là tình huống lí tưởng vì trong thực tế không chỉ có đột biến tác động đến tần số alen.

                p = v/(u+v) = 1- q

                q = u/(u+v) = 1- p

2. Công thức về di nhập gen: 

 a. Tần số alen sau nhập cư (Tính cho quần thể được nhập cư):

                phỗn hợp  = pnhập – m (pnhập – pdi) = pnhập (1- m) + m. pdi   

                  -> qhỗn hợp   = 1 – phỗn hợp

Trong đó m: là tỉ lệ nhóm nhập cư 

 b. Trong 1 quần thể gồm các cá thể gốc và các cá thể nhập cư, tỉ lệ phần trăm alen do các cá thể di nhập đóng góp là:

                m = (pnhập  – phỗn hợp)/(pnhập – pdi)

     hoặc   m = (qnhập  – qhỗn hợp)/(qnhập – qdi)

3. Công thức về chọn lọc tự nhiên:

 a. Giá trị thích nghi (giá trị chọn lọc) và hệ số chọn lọc.

           Giá trị thích nghi (w) + Hệ số chọn lọc (s) = 1

 b. Tần số kiểu gen sau 1 thế hệ chọn lọc: 


Giả sử quần thể ban đầu có cấu trúc: dAA + hAa + raa = 1


Giá trị thích nghi của từng kiểu gen AA, Aa, aa lần lươt là w1, w2, w3
-> Tần số kiểu gen từng loại ở thế hệ sau là:

                (d. w1)AA + (h. w2)Aa + (r. w3)aa = d.W1 + h.W2 + r. W3

<->[d.w1/(d.w1 + h.w2 + r.w3)]AA + [h.w2/(d.w1 + h.w2 + r.w3)]Aa +[r.w3/(d.w1 + h.w2 + r.w3)]aa = 1

C. CÂU HỎI TỰ LUẬN:

Câu 1. Thế nào là nhân tố tiến hoá? Kể tên và nêu vai trò của các nhân tố tiến hoá.

Câu 2. Quá trình đột biến là gì? Hãy nêu vai trò của quá trình đột biến trong tiến hóa và chỉ ra vai trò chính, giải thích?
Câu 3. Vì sao đột biến gen thường có hại nhưng lại là nguồn nguyên liệu chủ yếu của quá trình tiến hoá? 

Câu 4. Tại sao phần lớn các đột biến gen đều có hại cho cơ thể sinh vật nhưng đột biến gen vẫn được coi là nguồn phát sinh các biến dị di truyền cho CLTN?

Câu 5. Di nhập gen là gì? Nêu vai trò của nó đối với quá trình tiến hoá?

Câu 6. Hiện tượng di nhập gen ảnh hưởng như thế nào đến vốn gen và tần số alen của quần thể?  

Câu 7. So sánh tác động của quá trình đột biến với tác động của di nhập gen đến đặc trưng DT của QT.

Câu 8. Nêu tác động của CLTN? 

Câu 9. Thuyết tiến hoá hiện đại đã phát triển quan niệm của Đacuyn về CLTN như thế nào?

Câu 10. Vì sao nói CLTN là nhân tố chính của quá trình tiến hoá?

Câu 11. Giải thích tại sao CLTN làm thay đổi tần số alen của quần thể vi khuẩn nhanh hơn so với ở quần thể sinh vật nhân thực lưỡng bội?

Câu 12. Hãy phân tích mối quan hệ giữa ngoại cảnh và CLTN?

Câu 13. Nêu điểm đặc trưng của mỗi hình thức chon lọc?

Câu 14. Vì sao các alen trội bị bị tác động của chọn lọc nhanh hơn các alen lặn?

Câu 15. Các yếu tố ngẫu nhiên bao gồm những gì? Tác động của các yếu tố ngẫu nhiên đến vốn gen của quần thể như thế nào? Giải thích thuật ngữ hiệu ứng “thắt cổ trai”, hiệu ứng “kẻ sáng lập”.

Câu 16. Tại sao những loài sinh vật bị con người săn bắt hoặc khai thác quá mức làm giảm nhanh về số lượng cá thể lại rất dễ bị tuyệt chủng?

Câu 17. Giao phối không ngẫu nhiên làm thay đổi thành phần kiểu gen của quần thể như thế nào?

Câu 18. Nêu vai trò của giao phối không ngẫu nhiên và ngẫu nhiên trong tiến hoá?

Vì sao mỗi quần thể giao phối là 1 kho biến dị di truyền vô cùng phong phú

D. BÀI TẬP:

1. Bài tập về đột biến.

Bài 1. Một quần thể giao phối có 0,8A ; 0,2a.Cho rằng đã xảy ra đột biến A-> a với tần số  là 

10-4 và không xét đến sự tác động của các nhân tố tiến hóa khác.Tính tần số alen A, a sau 1 thế hệ đột biến và nhận xét về sự biến thiên tần số A, a.
Bài 2. Một quần thể giao phối có 0,3 a. Cho rằng đã xảy ra đột biến A-> a với tần số  là 10-4 , đột biến a-> A với tần số là 10-6  và  ko xét đến sự tác động của các nhân tố tiến hóa khác.Tính tần số alen A, a sau 1 thế hệ đột biến và nhận xét về sự biến thiên tần số A, a.       
Bài 3. QT ban đầu có CTDT  là  0,49AA + 0,42 Aa + 0,09aa = 1. Cho rằng đã xảy ra đột biến A-> a với tần số  là 10-4 và  không xét đến sự tác động của các nhân tố tiến hóa khác. Sau 1 thế hệ đột biến quần thể có cấu trúc di tuyền như thế nào?

Bài 4. Ở 1 quần thể giao phối sau 1 thế hệ ĐB  có tần số A = 0,8. Cho rằng đã xảy ra đột biến A-> a với tần số  là 10-5. Tính tần số alen A, a trước ĐB và xác định lượng biến thiên tần số A, a.

Bài 5. Một quần thể giao phối  trước đột biến có 0,3 a; cho rằng lượng biến thiên tần số a khi có đột biến 1 thế hệ là - 0,0001.Tính tần số đột biến a-> A trong trường hợp này. 

2. Bài tập về di nhập gen.


Bài 1. Cho 2 QT cùng 1 loài động vật giao phối có tần số alen là: QT1: 0,9A; QT2: 0,2A

Cho rằng đã xảy ra hiện tượng nhập cư từ QT2 vào QT1, sau làn sóng nhập cư người ta xác định được các cá thể ở QT1 có nguồn gốc từ QT2 là 10%. Xác định CTDT của QT1 sau khi nhập cư​ và tính l​ượng biến thiên tần số alen của QT1.

Bài 2. Ở loài động vật giao phối, giả sử sau khi nhập cư​ 1 QT có 0,7A. Xác định CTDT của QT này trư​ớc khi có hiện tượng nhập cư​. Cho tỉ lệ cá thể nhập cư là 0,2 và QT cho có tần số a alen a là 0,5

Bài 3. Ở loài động vật giao phối, giả sử QT nhận trước nhập cư có 0,6 A, lượng biến thiên tần số A khi có nhập cư là +0,1.Tính tần số alen A, a ở quần thể cho, biết rằng tỉ lệ nhập cư là 0,4
Bài 4. Ở 1 quần thể giao phối có tần số alen a = 0,7; sau khi có nhập cư tần số alen a = 0,5. Cho rằng QT cho có tần số alen A = 0,6. Tính tỉ lệ số cá thể đã nhập cư vào quần thể.  

Bài 5. Quần thể I có tần số alen A là 0,9; quần thể II có tần số alen A là 0,4. Một nhóm cá thể từ quần thể II trong một thế hệ nhập cư vào quần thể I làm cho tần số alen A của quần thể I còn 0,75. 

Hãy xác định tỉ lệ số cá thể nhập cư.

3. Bài tập về CLTN.

Bài 1. Một quần thể thực vật giao phấn có cấu trúc di truyền là: 0,36AA+0,48Aa+0,16aa =1. Do điều kiện sống thay đổi làm chết 50% số cá thể có kiểu hình lặn giai đoạn còn non. Hãy cho biết tần số của alen A, a sau một thế hệ chọn lọc và nhận xét về sự biến thiên tần số của alen A, a của quần thể .

Bài 2. Một quần thể cân bằng di truyền có các alen T và t, trong đó kiểu hình trội chiếm 51%. Đột nhiên điều kiện sống thay đổi làm chết tất cả các cá thể có kiểu hình lặn tr​​ước khi trư​ởng thành. Hãy cho biết tần số alen t sau 1 thế hệ chọn lọc và l​​ượng biến thiên của t qua chọn lọc là bao nhiêu?
Bài 3.  Một quần thể thực vật có cấu trúc di truyền nh​​ư sau:

                  0,25AA+0,5 Aa+0,25 aa =1

a. Xác định cấu trúc di truyền của quần thể sau 1 thế hệ chọn lọc nếu:

- Xảy ra sự CL chống lại Aa với hệ số CL là 0,5    (1)

- Xảy ra sự CL chống lại AA  và aa với hệ số CL là 0,5 và 0,2         (2)

- Xảy ra sự CL chống lại  aa với hệ số CL là 0,4          (3)

b. Điểm sai khác giữa các hình thức CL (1), (2) và (3)


Bài 4. Giá trị thích nghi của các kiểu gen trong QT như​ sau: 

	Kiểu gen
	AA
	Aa
	aa

	Giá trị thích nghi
	0,00
	1,00
	0,00


Quân thể đang chịu tác động của hình thức CL nào? Nêu đặc điểm của hình thức CL đó.

Bài 5. Một quần thể thực vật có cấu trúc di truyền là: 0,64AA+ 0,32 Aa+ 0,04 aa =1. Cấu trúc DT của QT sẽ như thế nào sau 1 thế hệ giao phối cho rằng  giá trị thích nghi của các kiểu gen trong QT là:

	Kiểu gen
	AA
	Aa
	aa

	Giá trị thích nghi
	0,5
	1,00
	0,00



Bài 6. Một QT giao phối có CTDT 0,09AA + 0,42Aa + 0,49aa = 1. Cho rằng giá trị thích nghi của các loại kiểu gen tương ứng là: 0,4 : 1 : 0,6. Xác định hướng chọn lọc và tính tỉ lệ các loại kiểu gen và tần số alen sau 1 thế hệ chọn lọc.

Bài 7. CTDT của 1 QT giao phối sau 1 thế hệ chọn lọc là: 


                  0, 49 AA + 0,42 Aa + 0,09 aa = 1

a. Xác định tần số alen A, a của QT trước khi xảy ra chọn lọc, biết rằng hệ số chọn lọc 0,6 : 0 : 0.

b. Xác định hình thức chọn lọc và nêu đặc điểm của hình thức CL này.
Bài 8.  Một quần thể thực vật có cấu trúc di truyền nh​​ư sau:

                  0, 5AA+ 0,4 Aa+ 0,1aa =1

Sau khi xảy ra CL 1 thế hệ tỉ lệ các loại KG của QT lúc này là:

                   0,3AA: 0,4 Aa: 0,05 aa 

Xác định hướng CL và hệ số CL đối với từng loại KG trong QT.


Bài 9. Một quần thể giao phối  trước CL có 0,5 a; cho rằng lượng biến thiên tần số a khi có CL 1 thế hệ là - 0,1. Xác định hướng CL và hệ số CL .
Bài 10. Cho 2 quần thể giao phối:

- Quần thể 1: Có 0,6A và 0,4a; cho rằng trong quần thể đã xảy ra sự đào thải kiểu gen aa với hệ số CL bằng 1

- Quần thể 2: Có cấu trúc di truyền như​​ quần thể 1, như​​ng đã  xảy ra đột biến theo 2 h​​ướng thuận, nghịch với  tần số là 10-4 và 10-5
a- Tính tần số alen a sau 1 thế hệ chọn lọc và đột biến ở 2 quần thể trên.

b-So sánh kết quả và rút ra kết luận. 

Bài 11. Giả sử có 1 quần thể mèo hoang Man-xơ mới được hình thành trên 1 hòn đảo với tần số alen Man-xơ trong quần thể xuất phát (thế hệ 0) là 0,2. Tần số alen này là bao nhiêu sau 5 thế hệ? Biết rằng hệ số thích nghi với môi trường trên đảo của mèo có kiểu hình man-xơ và kiểu dại là tương đương.

Bài 12. Trong 1 quÇn thÓ ®Æc biÖt, tÇn sè c¸c kiÓu gen ®­îc tÝnh tr­íc vµ sau khi chän läc s¶y ra lµ:

	
	a1a1
	a1a2
	a2a2

	Tr­íc khi chän läc(F0)
	0,25
	0,5
	0,25

	Sau khi chän läc(F1)
	0,35
	0,48
	0,17


a.TÝnh hÖ sè chän läc cña mçi kiÓu gen

b. KiÓu gen nµo bÞ chän läc m¹nh nhÊt?

CÁC NHÂN TỐ TIẾN HÓA

I. Khái niệm nhân tố tiến hóa

 
- Nhân tố tiến hóa là nhân tố làm biến đổi tần số alen và thành phần kiểu gen của quần thể.

- Gồm các nhân tố: đột biến gen, di - nhập gen, giao phối không ngẫu nhiên, chọn lọc tự nhiên, các yếu tố ngẫu nhiên.

II. Các nhân tố tiến hóa

1. Đột biến

a. Khái niệm

  
Đột biến là những biến đổi trong vật chất di truyền ở cấp độ phân tử hoặc tế bào.

b. Vai trò

- Đột biến là nguồn nguyên liệu sơ cấp của quá trình tiến hóa, trong đó nguồn nguyên liệu chủ yếu là đột biến gen.

- Đột biến là nhân tố tạo ra áp lực làm biến đổi cấu trúc di truyền của quần thể.

2. Di - nhập gen

a. Khái niệm

Di – nhập gen là sự lan truyền gen từ quần thể này sang quần thể khác.

b. Vai trò

- Di nhập gen làm thay đổi tần số của các alen và thành phần kiểu gen của cả quần thể cho và nhận.

- Di nhập gen có thể mang đến alen mới cho quần thể nhận, làm cho vốn gen của quần thể này thêm phong phú.

3. Giao phối không ngẫu nhiên
- Giao phối không ngẫu nhiên không làm thay đổi tần số alen, nhưng làm thay đổi thành phần kiểu gen của quần thể theo hướng tăng dần tần số kiểu gen đồng hợp, giảm dần tần số kiểu gen dị hợp.

- Tạo điều kiện cho gen lặn biểu hiện.

- Giao phối không ngẫu nhiên cung cấp nguyên liệu thứ cấp cho quá trình tiến hóa.

4. Chọn lọc tự nhiên (CLTN)

a. Khái niệm

Chọn lọc tự nhiên là quá trình gồm hai mặt song song với nhau, đào thải biến dị không có lợi và tích luỹ, bảo tồn biến dị có lợi.

b. Động lực

- Trong tự nhiên: động lực của chọn lọc tự nhiên là đấu tranh sinh tồn

- Nhân tạo: động lực của chọn lọc tự nhiên là nhu cầu thị hiếu khác nhau của con người

c. Vai trò

 
- Thay đổi tần số alen, thành phần kiểu gen theo hướng xác định → nhân tố định hướng quá trình tiến hóa.

 
- Tạo ra những quần thể sinh vật thích nghi với môi trường sống.

 
- Chọn lọc tự nhiên là nhân tố tiến hóa cơ bản nhất vì: 

    
+ CLTN xảy ra thường xuyên liên tục ở mọi quần thể.

    
+ CLTN có tính định hướng cho quá trình tiến hóa

    
+ Áp lực chọn lọc tự nhiên quy định tốc độ quá trình tiến hóa, chọn lọc tự nhiên càng mạnh, tốc độ tiến hóa càng mạnh. Áp lục CLTN lớn hơn nhiều lần so với nhân tố tiến hóa khác.

d. Đặc điểm đặc trưng nhất của chọn lọc tự nhiên

  
- Là nhân tố duy nhất định hướng quá trính tiến hóa

  
- Quy định nhịp điệu, cường độ, chiều hướng biến đổi của các kiểu gen thông qua kiểu hình.

e. Các hình thức chọn lọc

  - Chọn lọc ổn định 

   
+ Giữ lại tính trạng trung bình

   
+ Tác động theo hai chiều: bảo tồn những cá thể mang tính trạng trung bình, đào thải những cá thể mang tính trạng chệch xa mức trung bình.

   
+ Kiểu chọn lọc này diễn ra khi điều kiện sống không thay đổi qua nhiều thế hệ.

   
+ Kết quả: duy trì, củng cố các giá trị thích nghi đã đạt được.

  - Chọn lọc vận động

   
+ Giữ lại cá thể có kiểu hình thích nghi nhất, 

   
+ Tác động theo 1 chiều

   
+ Điều kiện sống thay đổi theo một hướng xác định

   
+ Hình thành các đặc điểm thích nghi mới 

  - Chọn lọc phân hóa

   
+  đây là hình thức chọn lọc chống lại các cá thể mang tính trạng trung bình.

   
+ Diễn ra trong môi trường sống không đồng nhất.

   
+ Kết quả: quần thể đầu phân hóa thành nhiều cá thể có kiểu hình khác nhau.

5. Các yếu tố ngẫu nhiên

a. Khái niệm

Các yếu tố ngẫu nhiên là hiện tượng tần số alen trong quần thể ngẫu nhiên thay đổi đột ngột do một yếu tố ngẫu nhiên nào đó.

b. Vai trò

- Làm thay đổi đột ngột tần số alen và thành phần kiểu gen

    
- Làm nghèo vốn gen của quần thể, dễ làm quần thể đi đến trạng thái diệt vong.

Như vậy, năm nhân tố tiến hóa làm thay đổi tần số alen và thành phần kiểu gen của quần thể, trong đó chọn lọc tự nhiên là nhân tố cơ bản nhất.

III. So sánh các nhân tố tiến hóa

1. So sánh sự khác nhau giữa chọn lọc tự nhiên và các yếu tố ngẫu nhiên

	Chọn lọc tự nhiên
	Yếu tố ngẫu nhiên

	- Làm thay đổi thường xuyên tần số alen và thành phần kiểu gen theo một hướng xác định.

- Hiệu quả tác động: với mọi quần thể.

- alen có hại thường bị đào thải hết khỏi quần thể.

- Kết quả: Quần thể mang đặc điểm thích nghi dẫn đến hình thành loài mới
	- làm thay đổi đột ngột tần số alen và thành phần kiểu gen không theo hướng xác định.

- Hiệu quả tác động: với quần thể có kích thước nhỏ

- alen có hại thường không bị đào thải hết khỏi quần thể.

- Kết quả: Có thể làm cho quần thể bị diệt vong


2. Phân biệt giữa đột biến và di nhập gen

	Đột biến
	Di nhập gen

	- phát huy tác dụng ở quần thể kích thước nhỏ và lớn

- thay đổi rất chậm tần số alen và thành phần kiểu gen

- tăng cường tạo ra sự sai khác giữa quần thể cùng loài

- luôn luôn làm phong phú vốn gen của quần thể.
	- phát huy tác dụng ở  quần thể kích thước nhỏ 

- thay đổi lớn về tần số alen và thành phần kiểu gen của quần thể

- giảm bớt sự sai khác giữa các quần thể lân cận do các nhân tố tiến hóa khác nhau.

- Đôi khi làm nghèo vốn gen


3. Phân biệt giữa di nhập gen và các yếu tố ngẫu nhiên

	Di nhập gen
	Yếu tố ngẫu nhiên

	- làm thay đổi từ từ tần số alen và thành phần kiểu gen. 

- làm phong phú vốn gen của quần thể nhận do có thêm alen mới
	- làm thay đổi đột ngột tần số alen và thành phần kiểu gen.

- làm nghèo vốn gen và có thể đưa đến quần thể diệt vong


III. Sử dụng các nhân tố tiến hóa để giải thích sự tiến hóa của sinh giới

1. Giải thích sự hình thành các đặc điểm thích nghi

a. Khái niệm

  
- Đặc điểm thích nghi là những đặc điểm về hình thái, giải phẫu, sinh lí, sinh thái,… của cơ thể sinh vật phù hợp với môi trường sống.

  
- Quá trình hình thành các đặc điểm thích nghi là một quá trình lịch sử hình thành đặc điểm thích nghi trên cơ thể sinh vật chịu sự chi phối của các nhân tố đột biến, giao phối, chọn lọc tự nhiên.

b. Cơ chế hình thành đặc điểm thích nghi

  
- Nhân tố chi phối quá trình hình thành đặc điểm thích nghi

    
+ Đột biến: tạo nguyên liệu sơ cấp

     
+ Giao phối: phát tán đột biến tạo vô số biến dị tổ hợp. Tạo tổ hợp gen thích nghi. Các cơ thể mang biến dị có lợi được tăng lên.

    
+ Chọn lọc tự nhiên: tần số alen và tần số kiểu gen đột biến có lợi được tăng lên theo hướng xác định.

- Cơ chế hình thành đặc điểm thích nghi: 

  
Quần thể ban đầu dưới tác động của chọn lọc tự nhiên thì tần số tương đối của các alen có lợi được tăng lên trong quần thể, thông qua sinh sản sẽ hình thành các đăn điểm thích nghi. Còn các kiểu gen quy định đặc điểm có hại dưới tác động của chọn lọc tự nhiên sẽ bị đào thải. 

  
Như vậy, quá trình hình thành các đặc điểm thích nghi là quá trình làm tăng dần số lượng cơ thể có kiểu hình thích nghi dẫn đến sinh giới không ngừng  hoàn thiện.Quá trình hình thành đặc điểm thích nghi phụ thuộc vào quá trình phát sinh, tích lũy đột biến và áp lực chọn lọc tự nhiên → sự hình thành các đặc điểm thích nghi của sinh vật với môi trường là kết quả của chọn lọc tự nhiên thông qua biến dị di truyền.

c. Sự hợp lí tương đối của đặc điểm thích nghi

  
- Đặc điểm thích nghi là sản phẩm của chọn lọc tự nhiên trong hoàn cảnh sống nhất định.

 
- Trong môi trường ổn đinh: biến dị không ngừng phát sinh, chonl lọc tự nhiên không ngừng tác động.

d. Hiện tượng đa hình cân bằng di truyền

  
- Trong quần thể song song tồn tại nhiều loại kiểu hình khác nhau và không có loại kiểu hình nào chiếm ưu thế tuyệt đối.

  
- Nguyên nhân: các kiểu gen trong quần thể không có hại, không ưu thế. Chọn lọc tự nhiên ưu tiên duy trì các kiểu gen dị hợp trong quần thể.

2. Giải thích sự hình thành loài 

a. Khái niệm

Hình thành loài là sự cải biến thành phần kiểu gen của quần thể ban đầu theo hướng thích nghi, tạo ra hệ gen mới, cách li sinh sản với quần thể gốc.

b. Cơ chế hình thành loài mới

Quần thể gốc trong điều kiện sống khác nhau, dưới tác động của chọn lọc tự nhiên theo nhiều hướng bằng các con đường khác nhau, dẫn đến phân li tính trạng, hình thành các nòi khác nhau. Mỗi nòi thích nghi với hướng chọn lọc và có cách li sinh sản. Kết quả là hình thành loài mới có kiểu gen, kiểu hình và bộ nhiễm sắc thể khác so với quần thể gốc.

Điều kiện loài mới được coi như mắt xích trong quần xã: khả năng sinh sản, khả năng thích nghi và cách li sinh sản với loài gốc.

 c. Các con đường hình thành loài

   * Cơ chế

   - Hình thành loài bằng con đường cách li địa lý

Loài mở rộng khu phân bố, chiếm thêm những vùng lãnh thổ mới có điều kiện địa chất, khí hậu khác nhau hoặc khu phân bố bị chia cắt do các vật cản địa lí làm cho quần thể trong loài bị cách li nhau. Ở các vùng địa lý khác nhau, chọn lọc tự nhiên đã tích lũy các biến dị di truyền theo những hướng khác nhau. Những biến dị tích lũy được ở từng vùng địa lý được nhân rộng lên tạo thành nòi địa lý và tạo thành nhóm sinh vật cách li sinh sản. Như vậy loài mới được hình thành.

  - Hình thành loài bằng con đường cách li sinh thái

  
Các quần thể phân bố trong các khu vực có điều kiện sinh thái khác nhau. Ở những điều kiện sinh thái khác nhau, chọn lọc tự nhiên diễn ra theo những hướng khác nhau. Kết quả là hình thành các nòi sinh thái, tạo thành các nhóm sinh vật cách li sinh sản và loài mới được hình thành.

   - Hình thành loài bằng con đường cách li tập tính

  
Trong quần thể gốc xuất hiện đột biến dẫn đến hình thành kiểu hình mới có liên quan đến tập tính giao phối của động vật. Các cơ thể mang đột biến có xu hướng giao phối với nhau để tạo nên quần thể mới. Như vậy loài mới được hình thành.

  - Hình thành loài bằng lai xa và đa bội hóa

  
Trong tự nhiên, có xu hướng xảy ra giao phối giữa 2 loài khác nhau, con lai không sinh sản hữu tính được do bộ NST không tương đồng. Nếu chúng sinh sản vô tính và thich nghi được với môi trường sống thì tạo quần thể con lai mới. Nếu có sự đa bội hóa trong quần thể con lai sẽ tạo quần thể mới có thể sinh sản hữu tính được. Quần thể này thích nghi với điều kiện sống sẽ dân đến hình thành loài mới. 

  * Đặc điểm

   
- Cách li địa lý

   
+ Là con đường phổ biến ở các nhóm sinh vật có khả năng phát tán mạnh.

   
+ Loài mới có khu phân bố khác hoàn toàn so với loài gốc.

   
+ diễn ra chậm, qua nhiều loại trung gian chuyển tiếp.

 
 - Cách li sinh thái

   
 + Phổ biến ở thực vật và động vật ít có khả năng phát tán.

   
 + Loài mới có khu phân bố trùng với phân bố loài gốc nhưng có ổ sinh thái khác nhau.

  
- Cách li tập tính

 
 + Diễn ra ở động vật giao phối.

 
 + Thời gian dài.

 
 + Có khu phân bố trùng nhau.

  
Như vậy, hình thành loài là kết quả của tiến hóa nhỏ, là cơ sở của tiến hóa lớn.

CHỌN LỌC TỰ NHIÊN – NHÂN TỐ ĐỊNH HƯỚNG 

QUÁ TRÌNH TIẾN HÓA

I- Các quan niệm về chọn lọc tự nhiên:

1. Quan niệm của Đácuyn về chọn lọc tự nhiên:

- Tính chất: Chọn lọc tự nhiên là quá trình chọn lọc diễn ra trong tự nhiên. Bắt đầu từ khi sự sống xuất hiện trên Trái Đất.

- Cơ sở: Dựa trên tính biến dị và di truyền biến dị ở sinh vật.

- Nội dung : Tích lũy các biến dị có lợi và đào thải các biến dị có hại đối với sinh vật

- Động lực: Đấu tranh sinh tồn của sinh vật (đấu tranh với điều kiện thiên nhiên bất lợi, đấu tranh cùng loài, đấu tranh khác loài).

- Kết quả: Sinh vật thích nghi với môi trường sống

- Vai trò: Nhân tố chính quyết định chiều hướng, tốc độ biển đổi của sinh vật trên quy mô rộng lớn và lịch sử lâu dài.

2. Quan niệm của học thuyết tiến hóa hiện đại về chọn lọc tự nhiên:

Thuyết tiến hóa hiện đại, dựa trên cơ sở di truyền học đã làm sáng tỏ hai vấn đề tồn  tại trong thuyết chọn lọc tự nhiên của Đacuyn (nguyên nhân và bản chất của biến dị; cơ chế di truyền các biến dị) do đó đã hoàn chỉnh quan niệm của Đacuyn.

Bảng 1: So sánh quan niệm của Đacuyn và quan niệm hiện đại về chọn lọc tự nhiên

	Vấn đề phân biệt
	Quan niệm của Đacuyn
	Quan niệm hiện đại

	Nguyên liệu của CLTN
	       Chủ yếu là các biến dị cá thể qua quá trình sinh sản.
	Đột biến và biến dị tổ hợp (thường biến chỉ có ý nghĩa gián tiếp).

	Đơn vị tác động của CLTN
	Cá thể.
	- Ở tất cả các cấp độ (từ phân tử đến quần xã). 

- Quan trọng nhất là: 

+ Cá thể

+ Quần thể (ở loài giao phối)

	Thực chất tác dụng của CLTN
	Phân hóa khả năng sống sót giữa các cá thể trong loài.
	Phân hóa khả năng sinh sản của các cá thể trong quần thể.

	Kết quả của CLTN
	Sự sống sót của những cá thể thích nghi nhất.
	Sự phát triển và sinh sản ưu thế của những kiểu gen thích nghi hơn.

	Vai trò của CLTN
	 Là nhân tố tiến hóa cơ bản nhất, xác định chiều hướng và nhịp điệu tích luỹ các biến dị.
	 Nhân tố định hướng sự tiến hóa, quy định chiều hướng nhịp điệu thay đổi tần số tương đối của các alen, tạo ra những tổ hợp alen đảm bảo sự thích nghi với môi trường.


II. Áp lực của quá trình chọn lọc tự nhiên.

1. Giá trị chọn lọc (w) và hệ số chọn lọc (s)
Các cá thể trong quần thể sinh sản hữu tính giao phối rất không đồng nhất về mặt di truyền, tạo nên những kiểu hình khác nhau trong quẩn thể. Do đó, các cá thể khác nhau này sẽ có khả năng sống sót và sinh sản không như nhau trước tác động của chọn lọc tự nhiên. Vì thế trong tiến hoá quần thể, người ta thường sử dụng giá trị chọn lọc (w) và hệ số chọn lọc (s) để so sánh một hoặc nhiều kiểu gen với kiểu gen khác.

Giả sử: Cá thể có kiểu hình trội dại (AA) sinh ra được 100 con, tất cả đều sống sót và sinh sản tạo thế hệ tiếp theo, trong khi đó kiểu hình đột biến lặn aa với số lượng cá thể tương đương đã tạo ra 100 con nhưng chỉ 90 con sống sót và sinh sản, người ta nói rằng, giá trị chọn lọc của alen A là wA = 1,0 còn giá trị chọn lọc của alen a là wa = 0,9.

Giá trị phản ánh mức độ sống sót và truyền lại cho thế hệ sau của một kiểu gen (hoặc một alen) gọi là giá trị thích nghi hay giá trị chọn lọc (w).

Vì rằng, mỗi kiểu gen là bao gồm nhiều gen, giá trị chọn lọc của kiểu gen là phụ thuộc giá trị của các gen trong kiểu gen đó. Vì vậy, người ta thường dùng giá trị thích nghi trung bình hay giá trị chọn lọc trung bình để mô tả quần thể. 
Để đánh giá mức độ chênh lệch về giá trị chọn lọc của 2 alen so với nhau, người ta đ​ưa ra khái niệm hệ số chọn lọc (selection coefflcient) và thường đư​ợc ký hiệu bằng chữ s.

Hệ số chọn lọc phản ánh sự chênh lệch giá trị thích nghi của 2 alen, phản ánh mức độ ưu thế của các alen so với nhau trong quá trình chọn lọc tự nhiên. Do đó, hệ số chọn lọc sẽ phản ánh áp lực của chọn lọc với mỗi kiểu gen và được tính toán từ các giá trị chọn lọc.

Trong ví dụ nêu trên, hệ số chọn lọc đối với kiểu gen aa là 0,1 (s = 1,0 - 0,9 = 0,1 hay 10 cá thể đã bị chết trong số 100 cá thể được tạo ra, hệ số s = 10/100 =0.l). Tất cả các cá thể có kiểu hình trội đều sống sót và sinh sản, hệ số chọn lọc đối với kiểu gen AA và Aa đều bằng 0 (s = 0).

Như vậy, giá trị của s sẽ dao động trong khoảng từ 0 đến 1. Nếu giá trị thích nghi wA = wa thì s = 0 và tần số tương đối của các alen trong quần thể sẽ không đổi, hay chọn lọc tự nhiên không hoạt động. 

	Alen
	Tần số alen trước chọn lọc
	Hệ số chọn lọc
	Giá trị thích nghi

	A
	p
	0,0
	1,0

	a
	q = 1- p
	s
	w = 1- s


Nếu kiểu hình dại có giá trị thích nghi cao nhất và bằng 1 còn giá trị thích nghi của alen a bằng 0, nghĩa là chọn lọc đào thải hoàn toàn kiểu hình lặn, thì s = 1 và tần số alen A trong quần thể tăng nhanh nhất. 

Hệ số chọn lọc s biến thiên trong khoảng từ 0 đến 1 (0 ( s ( l) . Trong khoảng đó, hệ số chọn lọc càng lớn tần số tương đối của các alen trong quần thể biến đổi càng nhanh.

2. Mô hình chọn lọc alen chống lại các giao tử hay thể

Trong chu kỳ sống của sinh vật bậc cao trải qua hai pha kế tiếp đó là pha đơn bội (giao tử) và pha lưỡng bội. Do đó, tác dụng của chọn lọc ở mỗi giai đoạn sẽ có hiệu quả khác nhau. Việc tính toán tần số tương đối của các alen sau chọn lọc sẽ đơn giản nếu quần thể tạo ra chỉ hai loại giao tử: giao tử mang gen A và giao tử mang gen a. Nếu như chọn lọc chống lại giao tử mang alen lặn a với hệ số chọn lọc s, giá trị thích nghi của alen a sẽ là w(a) = l- s.

Ta sẽ có:

	Tần số alen trước chọn lọc 
	= p

	Tổng tần số các giao tử trước chọn lọc
	= p + q 

	 Tổng tần số các giao tử sau chọn lọc 
	= p + q(1-s)          = p + (1-p)(1-s) 

= p + 1-s-p+sp     = 1 + sp - s 

= 1 - s (1-p)          = 1 - sq 

	Tần số alen sau chọn lọc = Tần số alen trước chọn lọc / tổng tần số sau chọn lọc 
	= p/1-sp


Tốc độ thay đổi tần số alen A bằng tần số của alen đó sau chọn lọc trừ cho tần số alen trước chọn lọc:  
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Đối với các sinh vật bậc cao, chọn lọc giao tử biểu hiện ở thực vật rõ hơn ở động vật. Mô hình chọn lọc này đặc biệt có vai trò quan trọng trong sự tiến hoá của các vi sinh vật, nấm, tảo, ... (những sinh vật mà thế hệ cơ bản của chúng là thể đơn bội). Ngược lại, ở thực vật và động vật bậc cao, chọn lọc chủ yếu ở pha lưỡng bội của chu kỳ sống. 

3. Chọn lọc hợp tử chống lại các kiểu gen và thể lưỡng bội

Xét một locus gen có hai alen: A và a; sự tổ hợp tự do tạo ra 3 kiểu gen trong quần thể: AA, Aa và aa. Các kiểu gen này sẽ có những giá trị thích nghi khác nhau trước tác động của chọn lọc tự nhiên lên quần thể. Giá trị thích nghi của các kiểu gen tương ứng là wo ,w1 và w2. Vì sự thích nghi là có tính tương đối cho nên kiểu gen biểu hiện kiểu hình thích nghi nhất (giả sử kiểu gen AA) giá trị của nó được xem là 1 đơn vị.

Các giá trị còn lại là giá trị kém thích nghi hơn được biểu thị qua việc so sánh với giá trị thích nghi chuẩn của kiểu gen thích nghi nhất.

	Kiểu gen
	AA
	Aa
	aa
	Vốn gen tổng cộng

	Giá trị thích nghi
	wo
	w1
	w2
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	Tần số alen ở thế hệ 0 (trước chọn lọc)
	p2
	2pq
	q2
	1

	Tỷ lệ vốn đóng góp của mỗi kiểu gen
	p2wo
	2pqw1
	q2w2
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	Tần số alen thế hệ 1 (sau chọn lọc)
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Như​ vậy, tỷ lệ vốn đóng góp vào thế hệ sau của mỗi loại kiểu gen bằng tích số của tần số kiểu gen đó với giá trị thích nghi của nó. Chọn lọc chỉ hoạt động lên quần thể khi có ít nhất một kiểu gen có giá trị thích ứng w < 1 .

Khi có tác dụng của quá trình chọn lọc, tần số tổng cộng của tất cả các kiểu gen sẽ luôn luôn nhỏ hơn 1. Vì vậy, tần số tổng cộng này được gọi là giá trị thích nghi trung bình ( 
[image: image58.wmf]W

) của cả nhóm được chọn lọc duy trì và bằng tổng tần số của các kiểu gen:   

  
[image: image59.wmf]W

= p2wo + 2pqwl + q2w2 





(2)

Tần số của mỗi kiểu gen sau chọn lọc sẽ bằng tỷ số giữa vốn đóng góp của nó vào thế hệ sau với giá trị thích nghi trung bình của quần thể. Khi đó tổng tần số của các kiểu gen trong quần thể sẽ bằng 1 .

Tần số alen a sau chọn lọc (thế hệ 1) là ql sẽ được tính như sau:

ql = 
[image: image60.wmf]W
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Tốc độ biến đổi tần số alen a sau một chu kỳ chọn lọc ((q) là:

(q = ql – q0 =
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a) Tác dụng của chọn lọc đối với alen trội và alen lặn

* Xét trường hợp tác động của chọn lọc có khuynh h​ướng chống lại kiểu hình lặn với hệ số chọn lọc 0 < s <1.

Từ mô hình chọn lọc tổng quát, nếu gọi p và q là tần số alen A và a ở thế hệ 0 và p1, ql là tần số của các alen đó sau một chu kỳ chọn lọc thì khi có tác động của chọn lọc, vốn gen tổng cộng sẽ có giá trị nhỏ hơn 1 :

	Kiểu gen
	AA
	Aa
	aa
	Vốn gen tổng cộng

	Tần số alen ở thế hệ 0 
	p2
	2pq
	q2
	1

	Giá trị thích nghi (w) 
	1
	1
	1-s
	

	Tỷ lệ vốn đóng góp của mỗi kiểu gen 
	p2
	2pq
	q2(1-s)
	= p2+2pq+q2(1-s)

=  p2+2pq+q2-sq2

= 1- sq2

	Tần số tương đối sau chọn lọc của mỗi kiểu gen 
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Từ đó có thể tính tần số alen a sau một chu kỳ chọn lọc bằng áp dụng công thức (3):

ql = [q2 (l - s) + pq] /[1- sq2] = [q(l - sq)]/ [1-sq2]

Tương tự ta tính được tần số alen a ở thế hệ thứ n :

qn = qn-1  
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Để ước lượng tốc độ thay đổi tần số alen a sau một chu kỳ tác động của chọn lọc chúng ta có thể sử dụng công thức: 

(q =ql - q = [q(1- sq)/1-sq2] – q = [- sq2(1-q)]/(1-sq2)

(q có giá trị âm vì chọn lọc chống lại alen a)

Bây giờ ta giả sử s = 0,1 và tần số alen a trong quần thể trước khi có tác động của chọn lọc là 0,5 (p = q =0,5) thì sau một chu kỳ chọn lọc, tần số của nó (ql) sẽ là: 

 
ql = q (l - sq)/ 1- sq2 = 0,5 [1 - (0,l x 0,5)]/ 1- (0,l) x (0,5)2 = 0,4872.

 
Từ đó ta có: (q = ql - q = 0,4872 - 0,5 = - 0,0128.

 (q có giá trị âm, điều đó cũng có nghĩa là dưới tác động của chọn lọc tự nhiên, tần số alen a giảm 0,0128 và tần số alen A đã tăng lên và đạt giá trị p = 0,5128.

Cũng có thể tính áp lực của chọn lọc từ tần số của alen A và sẽ có kết quả tương tự. Trong trường hợp này (q = p1 - p

p1= (p2 + pq)/ (1- sq2)

 
(q = pl - p = (p2-pq)/(1-sq2)- p = sq2/(1 - sq2)

Nếu p = q = 0,5 và đồng hợp aa có giá trị thích nghi so với giá trị thích nghi của AA và Aa là 0,9 (s = 0,l) thì sự thay đổi tần số alen do áp lực chọn lọc là (0,l x 0,5 x (0,5)2/(l - 0,1 x (0,5)2) = 0,0128. Tần số của alen A do đó đã tăng lên đạt giá trị p = 0,5128.

Trường hợp s = 1 (tức alen lặn gây chết hoàn toàn, giá trị thích nghi của aa bằng 0 còn của AA và Aa đều bằng 1) và tần số alen a trong quần thể trước khi có tác động của chọn lọc là p = q, thì sau n chu kỳ chọn lọc, tần số của nó (qn) sẽ được tính theo công thức:

(q = - sq2(1 - q)/1- sq2 = -q2/1+q

qn =  
[image: image67.wmf]nq
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Từ công thức (5), có thể tính được số thế hệ cần thiết để chọn lọc tự​ nhiên làm thay đổi tần số của alen a từ q ở thế hệ khởi đầu thành qn ở thê hệ thứ n theo công thức sau: n = q-qn)/qqn= 1/qn – 1/q 




(6)

Bài tập: Tần số gen a trong quần thể ở thế hệ khởi đầu là 0,96. Tính số thế hệ cần thiết để chọn lọc tự nhiên làm giảm tần số gen a xuống còn 0,03.

Giải: Sử dụng công thức (6) tính được số thế hệ cần thiết chỉ là 32 thế hệ, trong khi nếu bằng áp lực của đột biến thì để làm giảm tần số gen a xuống mức tương tự, cần phải qua gần 3.106 thế hệ. Rõ ràng áp lực của chọn lọc tự nhiên là đáng kể và lớn hơn rất nhiều so với áp lực của đột biến trong việc làm thay đổi tần số của alen trong quần thể.

Trong thực tế, người ta quan sát tỷ lệ kiểu gen trước và sau khi chọn lọc đã xảy ra và tính toán hệ số chọn lọc từ các số liệu thực tế. Chẳng hạn các số liệu và kết quả phân tích một quần thể có hai alen al và a2 ở bảng 2 dưới đây

Bảng 2. Tần số kiểu gen trong quần thể trước và sau chọn lọc

	Kiểu gen 
	a1a1
	a1a2
	a2a2

	Tần số ở thế hệ 0 (trước chọn lọc) 
	0,25
	0,5
	0,25

	Tần số ở thế hệ 1 (sau chọn lọc) 
	0,35
	0,48
	0,17

	Tỷ lệ sống sót tương đối 
	0,35/0,25 =1.4
	0,48/0,5 =0,96
	0.17/0,25 = 0,68

	Gia trị thích nghi tương đối 
	1.4/1,4 =1,0
	0,96/1,4 = 0,96
	0,68/1,4 = 0,40

	Hệ số chọn lọc 
	1 – 1 =0
	1 - 0,7 = 0,3
	1 - 0,4 = 0,6


Số liệu ở bảng 2 cho thấy alen al rõ ràng là không trội hơn a2 vì dị hợp tử có giá trị thích nghi kém hơn so với đồng hợp tử alal và hệ số chọn lọc chống lại kiểu gen a2a2 là gấp 2 lần so với dị hợp tử. Khi đã tính toán được hệ số chọn lọc, chúng ta có thể tính được tốc độ thay đổi tần số gen trong mỗi thế hệ nếu biết được mô hình di truyền của gen đó. .

b) Tác dụng của chọn lọc duy trì sự đa hình khi dị hợp tử thích nghi hơn các đồng hợp tử

Nghiên cứu một quần thể và quan tâm tới một locus có hai alen (A và a). Sự giao phối tự do trong quần thể sẽ tạo được 3 kiểu gen: 

Kiều gen:

AA
Aa
aa

Giá trị thích nghi:
1 - sl 
 1         1-s2
Trong trường hợp này, dị hợp tử Aa biểu hiện kiểu hình thích nghi hơn so với các đồng hợp tử. 

Nếu gọi p là tần số alen A ở thế hệ 0 và p’ là tần số của nó ở thế hệ sau. Bằng các tính toán tương tự như trên suy ra: 
p’= 
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Trạng thái cân bằng đạt được khi p’ = p, khi đó 1 - psl = 1 - p2sl - q2s2
Vì q = 1- p, suy ra: (p - 1)[(sl + s2)p - s2] = 0. Cân bằng này đạt được khi p = l, p = 0 hoặc p = sl/(sl+s2). Hai trường hợp (p = 0 và p = 1) xảy ra khi không có áp lực của quá trình đột biến và alen a hoặc A được cố định trong quần thể. Trường hợp còn lại đạt cân bằng khi trong quần thể tồn tại cả 3 kiểu gen, 2 kiểu gen đồng hợp tỏ ra kém thích nghi bị chọn lọc đào thải. Tuy nhiên, nó không bị đào thải hoàn toàn vì sự giao phối tự do các dạng dị hợp tử tạo ra các đồng hợp tử. Tần số gen chính xác lúc quần thể cân bằng phụ thuộc vào giá trị chọn lọc tương đối chống lại hai đồng hợp tử. Chẳng hạn, nếu kiểu gen AA và aa có giá trị thích nghi như nhau (sl = s2) thì p = 1/2 lúc cân bằng. Nếu sl > s2 hay kiểu gen AA kém thích nghi hơn aa thì giá trị p < 1/2.

Do đó, khi dạng dị hợp tử thích nghi tốt hơn các dạng đồng hợp tử thì chọn lọc hướng đến duy trì sự đa hình trong quần thể. 

Bệnh thiếu máu hồng cầu hình liềm là một ví dụ về sự đa hình được duy trì bằng các dị hợp tử thích nghi. Bệnh này làm cho khoảng 100.000 người chết hằng năm. Đây là bệnh gây ra bởi biến dị di truyền xảy ra trong chuỗi bê ta (() hemoglobin. Một gen có alen HbA xác định tổng hợp hemoglobin bình thường còn alen HbS tổng hợp nên hemoglobin làm cho tế bào hồng cầu biến dạng thành dạng hồng cầu hình liềm. Những người có kiểu gen HbS/HbS sẽ biểu hiện bệnh hồng cầu hình liềm. Người bị bệnh này gây thiếu máu nghiêm trọng và thường có tới 80% bị chết trước tuổi trưởng thành. Với một áp lực chọn lọc chống lại hemoglobin S mạnh như thế, vậy tại sao nó vẫn được duy trì với tần số khá cao (l0% hoặc hơn) ở một số quần thể? 

Haldane là người đầu tiên đã phán đoán câu trả lời và sau đó Allison đã xác nhận sự đúng đắn của Haldane rằng: mặc dầu người mang kiểu gen đồng hợp tử HbS/HbS thường bị chết trước tuổi trưởng thành, nhưng người có kiểu gen dị hợp tử HbA/HBS là có khả năng chống lại bệnh sốt rét cao hơn dạng đồng hợp tử HbA/HbA. Tế bào hồng cầu của cơ thể có kiểu gen HbA/HbBS thường không làm tế bào biến thành dạng l​ưỡi liềm nếu như nồng độ ôxy không thiếu. Khi ký sinh trùng sốt rét Plasmodium falciparum xâm nhập vào máu, nó sẽ xâm nhập vào tế bào hồng cầu và phá huỷ hemoglobin, làm mất khả năng vận chuyển ôxy của máu. Người dị hợp tử về cặp gen này có sự bền vững lý sinh làm cho ký sinh trùng xâm nhập vào tế bào hồng cầu khó khăn, do đó có khả năng kháng lại ký sinh trùng sốt rét.

Kiểu gen 

HbA/HbA 

HbA/HbS
  HbS/HbS

Giá trị thích nghi: 
     1-sl 

              1 

     l-s2
Tần số kiểu gen:          p2(1-sl) 

 2pq 

    q2(1-s2)

Nếu chọn lọc không tác động tức s1= s2 = 0, thì tần số kiểu gen trong quần thể người phân bố theo quy luật Hardy-Weinberg: p2 : 2pq : q2
Kết quả điều tra tần số các kiểu gen trên ở một số quần thể người Nigeria thu được như sau:

	Kiểu gen
	Tần số quan sát ở người lớn (O)
	Tần số lý thuyết (E)
	Tỷ lệ O/E
	Giá trị chọn lọc

	HbS/HbS 
	29
	187,4
	0,155
	0,155/1,12 =0.4 =1-s2 

	HbS/HbA 
	2993
	2672,4
	1,12
	1,12/1,12 = 1.00 

	HbA/HbA
	9365
	9527,2
	0,983
	0,983/1,12 = 0,88 =1 – s1

	Cộng
	12387
	12387
	
	


(Tần số của alen HbS sẽ bằng tần số của (HbS/HbS + 1/2 tần số của HbS/HbA) =(29 + 2993/2)/12387 = 0,123. Do đó tần sốHbA= 1 – 0,123 = 0,877. Tần số kiểu gen đối với HbS/HbS : HbS/HbA : HbA/HbA là (0,123)2 x 12387; 2(0,123)(0,877) x 12387 và (0,877)2 x 12387.

Kết quả ở bảng trên cho thấy kiểu gen dị hợp tử HbA/HbS thích nghi cao nhất và kiểu gen đồng hợp HbS/HbS có giá trì thích nghi thấp nhất. Hiệu quả kiểu di truyền làm thay đổi tần số alen a dưới tác động của quá trình chọn lọc tự nhiên được tổng hợp trong bảng 3. 

Bảng 3. Sự thay đổi tần số alen dưới tác động của chọn lọc tự nhiên

	Kiểu di truyền
	Giá trị thích nghi trung bình khi có chọn lọc
	Sự thay đổi tần số alen a

	A trội hoàn toàn. Chọn lọc chống lại alen a
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	A trội hoàn toàn. Chọn lọc chống lại alen A. 
	
[image: image72.wmf]W

= 1- sp2- 2pqs
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	Không trội. Chọn lọc chống lại alen a. 
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	Dị hợp tử có lợi (siêu trội) chọn lọc chống lại các đồng  hợp tử
	
[image: image76.wmf]W

= 1- s1p2  - s2p2 
	(q = 
[image: image77.wmf]2

2

2

1

1

2

1

)

1

(

1

)]

(

[

)

1

(

q

s

q

s

s

s

q

s

q

q

-

-

-

+

-

-





III. Các nhân tố ảnh hưởng đến hiệu quả của chọn lọc tự nhiên 

Hiệu quả của chọn lọc tự nhiên phản ánh mức độ tăng tỷ lệ kiểu hình được chọn lọc trong quần thể. Hiệu quả chọn lọc phụ thuộc vào nhiều yếu tố.

- Tác dụng của chọn lọc đối với alen trội nhanh hơn đối với alen lặn. Các alen trội biểu hiện ra kiểu hình trong cả cơ thể đồng hợp và dị hợp. Do đó, nếu đột biến trội là có hại thì nó bị đào thải ngay từ thế hệ đầu. Alen lặn chỉ biểu hiện kiểu hình khi ở trạng thái đồng hợp lặn và lúc đó nó mới chịu tác động trực tiếp của chọn lọc tự nhiên. Các dị hợp tử là nơi ẩn náu của các đột biến lặn, vì thế đột biến lặn dù chúng có là đột biến gây chết thì tốc độ đào thải nó khỏi quần thể cũng rất chậm. 

Bài tập: Giả sử tần số tương đối của alen a ở thế hệ đầu tiên là 0,5. Sau 100 thế hệ, tần số của alen đó sẽ là bao nhiêu nếu chọn lọc tự nhiên tác dụng đào thải hoàn toàn kiểu hình lặn (s =1)?
Giải: Vận dụng công thức (6) ta tính đ​ược tần số q ở thế hệ thứ 100 là q = 0,01.
Hiệu quả của chọn lọc cũng phụ thuộc vào giá trị thích nghi của kiểu gen và do đó cũng chính là phụ thuộc vào hệ số chọn lọc. Hệ số chọn lọc càng lớn, tốc độ thay đổi tần số alen càng cao. Nếu đột biến gen lặn là không gây chết mà chỉ ảnh hưởng tới khả năng sống ở những mức độ khác nhau thì tốc độ thay đổi tần số của alen a phụ thuộc vào giá trị của hệ số chọn lọc (bảng 4).
Bảng 4. Ảnh hưởng của hệ số chọn lọc đến tốc độ thay đổi tần số alen

	Thế hệ
	Hệ số chọn lọc (s = 0,05)
	Hệ số chọn lọc (s = 0,01)

	
	p
	q
	p
	q

	0
	0.01
	0.99
	0.01
	0.99

	100
	0.44
	0.56
	0.026
	0.947

	200
	0.81
	0.19
	0.067
	0.933

	300
	0.89
	0.11
	0.15
	0.85

	400
	0.93
	0.07
	0.28
	0.72

	500
	0.95
	0.05
	0.43
	0.57

	600
	0.96
	0.04
	0.55
	0.45

	700
	0.96
	0.04
	0.65
	0.35

	800
	0.97
	0.03
	0.72
	0.28

	900
	0.97
	0.03
	0.77
	0.23

	1000
	0.98
	0.02
	0.80
	0.20


- Loài đơn bội chịu tác động của chọn lọc tự nhiên nhanh hơn các loài lưỡng bội.

-  Hình thức sinh sản của loài: các loài sinh sản vô tính bằng nguyên phân kém đa dạng về vốn gen nên khi môi trường có biến động dễ bị chọn lọc tự nhiên đào thải hàng loạt, còn các loài sinh sản hữu tính tạo nhiều biến dị tổ hợp cung cấp nguồn nguyên liệu phong phú và dễ thích nghi hơn khi điều kiện môi trường thay đổi.

- Ngoài ra áp lực của chọn lọc tự nhiên còn phụ thuộc vào mức độ biến dị của tính trạng, độ lớn của quần thể cũng như tần số tương đối của các loại kiểu hình trong quần thể.

IV. Cân bằng giữa áp lực của chọn lọc tự nhiên và áp lực của đột biến. 

Như chúng ta biết, áp lực của đột biến là không đáng kể trong việc làm thay đổi tần số của các alen. Ta cũng biết rằng, các đột biến thuận là thường xảy ra hơn so với các đột biến nghịch. Nếu như vậy thì tần số của alen A đáng lẽ phải giảm dần còn tần số của alen a phải tăng dần. 

Tuy nhiên trong thực tế, tần số alen trội dại vẫn cao hơn tần số tương đối của các alen lặn. Đó là vì áp lực của quá trình đột biến làm tăng tần số của alen a nhưng phần lớn các đột biến trong tự nhiên là lặn và có hại, áp lực của chọn lọc tự nhiên đã đào thải các đột biến này làm cho tần số alen a giảm. Sự cân bằng sẽ đạt được khi số lượng đột biến được bổ sung vào quần thể do quá trình đột biến bằng số đột biến bị đào thải do áp lực của quá trình chọn lọc tự nhiên. 

Áp lực của chọn lọc chống lại kiểu hình lặn làm cho tần số alen a giảm sau mỗi thế hệ là (q: 

(q = [- sq2 (1 – q)]/1- sq2 

Tuy nhiên, vì giá trị của q rất nhỏ so với p cho nên (1 - sq2) sẽ xấp xỉ gần với 1, do đó   (q ≈ - sq2 (1 - q) ≈ - spq2
Đột biến thuận A → a phát sinh với tần số u và giả sử không có đột biến nghịch xảy ra thì áp lực của quá trình đột biến và áp lực chọn lọc sẽ cân bằng khi spq2= up.

Suy ra, q = 
[image: image78.wmf]s

u


Nếu đồng hợp aa gây chết hoặc bất thụ hoàn toàn (s = 1) thì q = 
[image: image79.wmf]u

; hay cân bằng giữa áp lực đột biến và chọn lọc đạt được khi tần số tương đối của a bằng căn bậc hai của tần số đột biến. Ví dụ, u = 10-3 thì áp lực đột biến và áp lực của chọn lọc tự nhiên sẽ cân bằng khi tần số alen a đạt 0,003.

Cần lưu ý rằng, cá thể có ưu thế về khả năng sinh sản là cá thể đạt tới tuổi trưởng thành sinh dục và qua nhiều giai đoạn phát triển nó đều thích nghi được với các điều kiện sống và những tác động bên ngoài bất lợi về thức ăn, nhiệt độ, . . . Cá thể trưởng thành ấy có các khả năng của sự sinh sản (giao phối được, hữu thụ), nếu không nó sẽ không có ý nghĩa cho quá trình tiến hoá. Trong thực tế có những cá thể tốt, khoẻ nhưng không đóng góp vốn gen cho thế hệ sau.

Chọn lọc tự nhiên rõ ràng là một nhân tố có thể gây áp lực đáng kể trong việc làm thay đổi tần số alen trong quần thể. Điều mong đợi là tất cả các cá thể trong quần thể đều có khả năng sống sót và sinh sản ra những con cháu có khả năng sống và hữu thụ. Tuy nhiên, trong một quần thể với các cá thể mang biến dị khác nhau, chọn lọc tự nhiên sẽ đ​ưa đến một số cá thể để lại con cháu nhiều hơn những cá thể khác. Sự chọn lọc đư​a đến một số alen được truyền lại cho thế hệ sau với số lượng không tương ứng với tần số của chúng trong quần thể đang tồn tại.

V. Điều kiện hoạt động của chọn lọc tự nhiên

Hoạt động của chọn lọc tự nhiên trong quần thể có thể dẫn tới sự tiến hoá quần thể. Tuy nhiên, chọn lọc chỉ hoạt động trong quần thể nếu: 

- Quần thể có các biến dị (có sự sai khác giữa các cá thể trong một quần thể) .

- Sai khác giữa các cá thể trong quần thể là những sai khác có khả năng truyền lại cho thế hệ sau - các biến dị trong quần thể là những biến dị di truyền được.

- Khả năng thích ứng của các cá thể trong quần thể khác nhau (một số sai khác trong đó là có ảnh hưởng tốt cho cơ thể thích ứng được với môi trường sống). 
- Khả năng sinh sản phân hoá (cá thể thích ứng tốt hơn có sự thành công sinh sản hơn so với cá thể khác).

VI. Các cấp độ tác động của chọn lọc tự nhiên

Nếu như Đacuyn cho rằng, quá trình chọn lọc tự nhiên tích luỹ các biến dị cá thể có lợi và đào thải các biến dị cá thể có hại, kết quả dẫn tới sự sống sót của những dạng thích nghi nhất trong đấu tranh sinh tồn thì quan niệm hiện đại cho rằng, chọn lọc tự nhiên tác động lên nhiều cấp độ tổ chức sống khác nhau: phân tử, nhiễm sắc thể, tế bào, cơ thể, quần thể, loài và các đơn vị trên loài. Nghĩa là đơn vị tác động của chọn lọc tự nhiên không giới hạn chỉ ở mức độ cá thể như quan niệm của Đacuyn mà phạm vi tác động rộng hơn. Trong đó chọn lọc tự nhiên tác động trực tiếp, chủ yếu lên cá thể: Cá thể là đơn vị chọn lọc sơ cấp còn quần thể là đơn vị chọn lọc thứ cấp dẫn đến hình thành và hoàn thiện đặc điểm thích nghi tương quan giữa các cá thể trong quần thể, quy định sự phân bố của chúng trong tự nhiên. 

- Cấp độ cá thể: chọn lọc tự nhiên tác động trực tiếp lên kiểu hình, giữ lại những các thể mang tổ hợp gen thích nghi và loại bỏ các cá thể mang gen kém thích nghi. Chọn lọc cá thể đảm bảo sự tồn tại ​của những cá thể thích nghi nhất trong cạnh tranh sinh tồn. 

- Cấp độ quần thể: Trong thiên nhiên, từng cá thể riêng rẽ đơn độc là không thể tồn tại được. Chẳng hạn như sự tồn tại của một đàn ong là phụ thuộc vào cả tổ ong. Ong thợ thích nghi với lấy mật, lấy phấn hoa đảm bảo sự tồn tại của cả tổ ong. Nhưng ong thợ không sinh sản được nên chúng không thể truyền lại các đặc điểm đó cho thế hệ sau, việc này do ong chúa đảm nhận. Vì thế ở các loài giao phối đối tượng tác động chủ yếu của chọn lọc tự nhiên là quần thể. Thông qua chọn lọc kiểu hình, chọn lọc tự nhiên đã làm thay đổi thành phần kiểu gen và tần số tương đối của các alen trong quần thể. Hình thức chọn lọc ở mức độ quần thể là chọn lọc ổn định, phân  hóa hoặc định hướng. Thông qua chọn lọc cá thể mà chọn lọc tự nhiên đã làm biến đổi vốn gen của quần thể theo hướng ngày càng có nhiều kiểu gen thích nghi nhất với điều kiện môi trường xác định, hình thành quần thể thích nghi. Khi có đột biến xảy ra, đột biến và giao phối tạo nên nhiều biến dị tổ hợp cung cấp nguồn nguyên liệu cho quá trình chọn lọc. Thực chất của chọn lọc tự nhiên là sàng lọc những kiểu hình do đột biến và biến dị tổ hợp và giữ lại những tổ hợp gen thích nghi nhất hình thành quần thể thích nghi. Chọn lọc tự nhiên không tác động trực tiếp lên từng gen riêng lẻ mà tác động lên từng kiểu hình thích nghi với một điều kiện môi trường xác định nên trong vốn gen của quần thể bên cạnh những gen có ý nghĩa thích nghi bao giờ cũng tồn tại những gen kém thích nghi. Chọn lọc tự nhiên không thể đem đến sự thích nghi hoàn hảo nhất về mọi mặt mà chỉ giữ lại những đặc điểm thích nghi tương đối. Ví dụ: Loài người hình thành dáng đi thẳng trên hai chân sau thì không thể chạy nhanh như hổ báo, hươu, nai... và khối lượng cơ thể dồn trên hai chân nên cột sống phải gánh phần lớn trọng lượng cơ thể nên người già dễ bị thoái hóa, tổn thương xương khớp...

- Ở cấp độ trên loài: trong một không gian rộng lớn và thời gian lịch sử đủ lâu dài, chọn lọc tự nhiên còn có thể tích lũy những đặc điểm thích nghi tương tự nhau ở những nhóm loài sinh vậ có mức độ tiến hóa khác xa nhau, đó là con đường hội tụ hình thành những cơ quan tương tự.

VII. Các hình thức chọn lọc tự nhiên

Hiệu quả của chọn lọc đến sự thay đổi đặc tính sinh vật trong quần thể có thể rất khác nhau. Đối với các tính trạng số lượng, tính trạng do nhiều gen quy định, biến dị là liên tục, thì chọn lọc tự nhiên có thể tác động theo các cách khác nhau. Dựa trên kết quả chọn lọc người ta chia ra thành chọn lọc ổn định, phân  hóa hoặc định hướng.
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Hình 1: Các hình thức chọn lọc

1. Chọn lọc ổn định (stability selection) hay chọn lọc kiên định

Là dạng chọn lọc hướng đến sự duy trì trong quần thể những cá thể có giá trị trung bình của tính trạng và đặc tính đã đạt được, đào thải những cá thể mang giá trị kiểu hình chệch xa giá trị trung bình của quần thể (các giá trị biên). Hình thức chọn lọc này diễn ra khi hoàn cảnh sống không thay đổi qua nhiều thế hệ, hướng chọn lọc không đổi dẫn đến sự chọn lọc tiếp tục kiên định kiểu gen đã đạt được. Hoạt động của chọn lọc ổn định đ​ưa đến bảo tồn những cá thể mang tính trạng trung bình, đào thải những cá thể mang tính trạng chệch xa giá trị trung bình, do đó làm giảm mức biến dị trong quần thể. Áp lực chọn lọc đào thải những cá thể mang tính trạng chệch xa giá trị trung bình

Ví dụ:

+  Kết quả nghiên cứu được công bố vào giữa thế kỷ XX về trọng lượng trẻ sơ sinh cho thấy: trẻ có trọng lượng sơ sinh trung bình đạt khoảng 3,5kg có tỷ lệ sống cao nhất. Trẻ có trọng lượng sơ sinh trung bình quá cao có cơ hội sống sót thấp hơn, vì thường gây ra những phức tạp trong khi sinh. Những trẻ sơ sinh có trọng lượng trung bình quá thấp thường là trẻ sinh thiếu tháng hoặc có những vấn đề về sức khoẻ. Đây là một bằng chứng về tác động của chọn lọc ổn định đối với loài người. 

+ Tiến hoá ở loài sam là ổn định, loài này hầu như không biến đổi trong 500 triệu năm lại nay, được xem như là một hoá thạch sống.

2. Chọn lọc phân hoá hay chọn lọc đứt đoạn (Disruptive selection)

Đây là hình thức chọn lọc chống lại các cá thể có giá trị tính trạng trung bình của quần thể và giữ lại những cá thể mang giá trị quá thấp hoặc quá cao. 
Khi hoàn cảnh sống thay đổi sâu sắc và trở nên không đồng nhất, các cá thể mang tính trạng trung bình của quần thể bị rơi vào điều kiện bất lợi bị chọn lọc đào thải và một số trung tâm chọn lọc mới có thể được hình thành, kế đó là sự hoạt động của chọn lọc ổn định tạo nên những trung tâm thích nghi mới làm cho quần thể ban đầu bị phân hoá thành nhiều nhóm khác biệt nhau về giá trị của tính trạng. Nếu sự chọn lọc tiếp tục qua thời gian dài thì sự phân hoá của quần thể ban đầu có thể dẫn tới hình thành loài mới. 
Ví dụ: 

+ Chiều dài lông ở loài thú là một biến dị liên tục. Khi biên độ nhiệt của môi trường ổn định trong khoảng 10oC, phần lớn số cá thể có độ dài của lông trung bình là 1,5cm. Khi có biên độ nhiệt dao động ìớn trong năm, trong quần thể đã hình thành 2 trung tâm: nơi có nhiệt độ mùa hè 15oC, đa số cá thể có lông ngắn 1,0cm; trong khi đó nơi có nhiệt độ mùa đông 5oC, số cá thể có lông dài 2,0cm chiếm ưu thế. Qua nhiều thế hệ, hai quần thể phân biệt này đã được hình thành.

+ Nghiên cứu quần thể cá hồi ở Đại Tây Dương, người ta thấy rõ vai trò của chọn lọc phân hoá tác động lên các quần thể cá hồi. Những cá hồi to khoẻ nhất trong quần thể với sức mạnh của chúng đã giành nhiều cơ hội hơn trong việc giao phối với các con cái. Những cá hồi có tầm vóc trung bình hoặc nhỏ bé ít có cơ hội giao phối hơn. Các cá hồi bé nhỏ tuy không giao phối được với cá hồi cái lớn, chúng cũng có cơ hội giao phối hơn với các con cá hồi có tầm thước trung bình nhờ khả năng có thể luồn lách giữa các tảng đá để tiếp cận và giao phối cho những cá cái nhỏ. Quá trình tiến hoá lâu dài đã dần dần phân hoá quần thể cá này thành hai quần thể phân ly: một có kích thước lớn, còn một có kích thước cơ thể bé.

3. Chọn lọc định hướng hay chọn lọc vận động

Đây là trường hợp chọn lọc chỉ giữ lại những cá thể có kiểu hình thích nghi cao nhất hoặc thấp nhất của quần thể. Dạng chọn lọc này tạo điều kiện cho sự dịch chuyển giá trị trung bình của tính trạng và đặc tính trong quần thể, diễn ra khi hoàn cảnh sống thay đổi theo một hướng xác định. Tác động của môi trường theo một hướng nhất định dẫn đến sự dịch chuyển theo một hướng xác định của giá trị trung bình của tính trạng, hình thành đặc điểm thích nghi hơn.
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Hình 2. Chọn lọc vận động dẫn đến thay thế đặc điểm thích nghi cũ bằng đặc điểm thích nghi mới

Ví dụ: 

+ Trong thời kỳ lạnh kéo dài, chọn lọc tự nhiên hướng đến duy trì các sinh vật có kích th​ước lớn hơn, bởi vì các cơ thể lớn hơn có khả năng chống chịu nhiệt độ thấp tốt hơn.  

+ Khoảng 4 triệu năm trước, loài báo Ghêpa nặng gấp hơn hai lần so với báo ngày nay. Nhưng các con báo nhỏ hơn và nhẹ hơn trong quần thể có khả năng sinh sản ưu thế hơn các cá thể có kích th​ước lớn hơn, qua thời gian, chọn lọc tự nhiên đã hướng đến chọn lọc các quần thể có kích thước nhỏ hơn.

+ Trong số 550 loài côn trùng sống ở quần đảo Maderơ có tới hơn 200 loài là không có cánh. Áp lực chọn lọc ở đây là gió mạnh thường xuyên, những côn trùng có cánh ngắn hoặc không có cánh được sống sót và sinh sản, côn trùng có cánh dài hoặc trung bình bị gió cuốn xuống biển. 

+ Sự biến đổi của b​ướm màu đen từ b​ướm có màu sáng có liên quan với sự tăng lên của mức ô nhiễm không khí. 

+ Sự gia tăng muỗi kháng thuốc diệt và khả năng kháng của ký sinh trùng sốt rét đối với các loại thuốc diệt. 

+ Sự tăng dần dần về kích thước của ngựa hiện đại Equus có liên quan với sự thay đổi môi trường từ điều kiện tương tự rừng rậm sang điều kiện đồng cỏ. 

Mức độ dịch chuyển nhanh hay chậm tuỳ thuộc vào áp lực của chọn lọc tự nhiên và hệ số di truyền của tính trạng. Tính trạng được chọn lọc có hệ số di truyền càng cao thì hiệu quả chọn lọc càng nhanh và ng​ược lại.

VIII. Chọn lọc giới tính và sự tiến hoá của giới tính

Chọn lọc tự nhiên bao gồm nhiều mặt, trong đó sự sống sót chỉ là một. Sức hấp dẫn sinh dục là một mặt quan trọng của chọn lọc. Chọn lọc giới tính là hình thức chọn lọc tự nhiên hoạt động lên các yếu tố đóng góp vào sự thành công giao phối của cơ thể.

Người ta chia chọn lọc giới tính ra làm hai loại: chọn lọc trong giới (intrasex) và chọn lọc khác giới (intersex secletion).

Chọn lọc cùng giới xảy ra khi các cá thể cùng giới cạnh tranh với nhau để được giao phối. Nhiều loài động vật, đặc biệt ở các loài đa thê, một vài con đực độc quyền giao phối với tất cả các con cái, chọn lọc giới tính đã đ​a đến hiện tượng lưỡng hình giới tính ở những loài này, con đực thường cạnh tranh với nhau trong việc giành sự chú ý của con cái. 

Kẻ chiến bại trong cuộc cạnh tranh này thường không bị chết nhưng chúng ít có cơ hội được tham gia vào quá trình sinh sản và kẻ chiến thắng có điều kiện hơn trong việc truyền lại gen của chúng cho thế hệ sau. Chọn lọc giới tính trong các loài này hướng đến chọn lọc các cá thể có được nhiều đặc điểm có thể giúp chúng chiến thắng trong cuộc đấu tranh giành con cái như​: cặp sừng đồ sộ, sức mạnh cơ thể, ... là những biểu lộ của sự thích nghi sinh lý và "đực tính" của con đực. 

Chọn lọc khác giới thường là con cái lựa chọn con đực để cặp đôi giao phối. Đối với những loài này, các con đực cạnh tranh bằng những đặc điểm kiểu hình đặc sắc như màu sắc sặc sỡ hoặc các tập tính ve vãn. Con cái sau đó lựa chọn con đực "​ưa thích" nhất để giao phối. Chẳng hạn, con công cái thường chọn con công đực nào có bộ lông đuôi to và màu sắc quyến rũ. Ở nhiều loài chim khác, con cái lựa chọn con đực để cặp đôi qua điệu múa ve vãn hay tiếng hót véo von của con đực trong mùa sinh sản. Các đặc điểm này đôi khi là nguy cơ cho sự sống sót và hình như mâu thuẫn với nguyên lý cơ bản của chọn lọc tự nhiên. Ví dụ: màu sắc sặc sỡ, màu sáng hay những điệu múa ve vãn thu hút sự chú ý của kẻ săn mồi, bộ lông đuôi dài, lớn của con công đực làm cho chúng nặng nề và vụng về hơn khi đi lại, ... dẫn đến ít có khả năng hơn để lẩn trốn kẻ thù. Nhưng các đặc điểm này đã giúp cho nó thành công hơn trong giao phối, do đó được chọn lọc bảo tồn

Đã có nhiều thuyết về sự cạnh tranh như để giải thích tại sao con cái lại bị hấp dẫn đối với những đặc điểm mang tính phô bày ở con đực. Mô hình các gen tốt cho rằng, các đặc điểm phô trư​ơng này chỉ cho thấy một vài đặc điểm thích nghi của con đực. Sự chọn lọc các gen tốt có thể thấy rõ ở cá gai (cá nư​ớc ngọt nhỏ có gai nhọn ở lư​ng). Loài cá này có màu đỏ ở hai bên thân. Milinski và Bakker đã nghiên cứu thấy rằng, độ đậm màu là có liên quan với cả ký sinh trùng ký sinh và sức hấp dẫn  sinh dục. Những con cá cái thích lựa chọn cá đực đỏ hơn: Màu đỏ chỉ cho thấy đó là những cá đực mang ít ký sinh trùng hơn. Như vậy, qua độ đậm của màu thân, những con cá đực có thể sử dụng như là những “tín hiệu mách bảo” các con cái lựa chọn mình không mang các ký sinh trùng ký sinh và sự thành công giao phối khi được con cá cái chọn để giao phối đã giúp nó có cơ hội nhân gen tốt của nó ở đời sau. 

IX. Chọn lọc dòng dõi (skin selection)

Chúng ta đã có dịp đề cập tới tổ ong khi nói đến quần thể - đơn vị tiến hoá cơ sở. Không phải chỉ có ong, nhiều loài côn trùng khác cũng có đời sống xã hội. Ở những loài côn trùng xã hội này, cơ chế xác định giới tính cũng rất đặc biệt. Con ong đực được phát triển từ trứng ch​ưa thụ tinh có bộ nhiễm sắc thể đơn bội. Con ong chúa và ong thợ phát triển từ trứng thụ tinh, mang bộ nhiễm sắc thể lưỡng bội, nhưng ong thợ không có khả năng sinh sản, chuyên hoá với chức năng lấy mật nuôi d​ưỡng đàn ong và bảo vệ đàn. Chức năng sinh sản thuộc về vai trò của con ong chúa. Đến đây, ta lại tự hỏi, các con ong thợ cần mẫn "lao động cật lực suốt ngày để lấy mật nuôi dư​ỡng và bảo vệ tổ ong, vậy mà chúng đâu có tham gia vào quá trình sinh sản, nghĩa là không có cơ hội để truyền lại các gen của chung cho thế hệ sau. Điều này nghe qua có vẻ mâu thuẫn với nguyên lý chọn lọc tự nhiên mà Đacuyn đã đưa ra để giải thích cơ chế tiến hoá: hoạt động của chọn lọc tự nhiên vì lợi ích của bản thân sinh vật. Với những con ong thợ không có khả năng sinh sản thì lợi ích cho nó ở chỗ nào? Để giải thích cho câu hỏi này, một số nhà tiến hoá đã đ​ưa ra khái niệm "chọn lọc dòng dõi". Theo đó, do cơ chế xác định giới tính theo kiểu đơn bội-lưỡng bội, các con đực sinh ra từ trứng không thụ tinh nên các tinh trùng mà nó tạo ra thuộc cùng một loại giống y hệt nhau về mặt di truyền. Tinh trùng này thụ tinh cho trứng của một con ong chúa sẽ tạo ra những con ong cái "siêu chị em" (supersisters). Như vậy, các con ong thợ dù không được tham gia vào quá trình sinh sản, nhiệm vụ truyền đạt gen cho thế hệ sau đã được người "siêu thị em" là con ong chúa đảm nhận. Vậy thì, những con ong thợ dù không trực tiếp sinh sản mà chuyên hoá với chức năng nuôi d​ưỡng và bảo vệ đàn ong tốt hơn, tức là đã làm tăng cơ hội truyền gen của chúng cho thế hệ sau thông qua vai trò của con ong chúa. 

QUÁ TRÌNH HÌNH THÀNH LOÀI


Thực chất của quá trình hình thành loài là sự cải biến thành phần kiểu gen của quần thể ban đầu theo hướng thích nghi, tạo ra kiểu gen mới, cách li sinh sản với quần thể gốc. 


Quá trình hình thành loài mới là quá trình cải biến tiến hóa của quần thể hay nhóm quần thể làm chúng có nhiều khả năng hơn để tồn tại và phát triển trong tự nhiên, chúng trở nên bền vững hơn và có khả năng cạnh tranh, tạo sự đa dạng của thế giới sinh vật.

I. Hai giai đoạn của quá trình hình thành loài:


Giai đoạn đầu tiên của sự hình thành loài cần có sự cắt đứt trao đổi gen của hai quần thể  của cùng một loài. Thông thường sự gián đoạn trao đổi gen được thực hiện nhờ cơ chế cách li địa lí như hai quần thể có thể bị tách biệt do xuất hiện núi, hay sự di chuyển của quần thể ra đảo...


Trong sự vắng mặt trao đổi vật chất di truyền giữa các quần thể, chúng có thể phân hóa khác nhau về mặt di truyền, vì mỗi quần thể có xu hướng thích nghi tốt hơn với điều kiện địa phương của chúng. Khi các quần thể cô lập khác nhau về mặt di truyền, các cơ chế cách li hậu giao phối bắt đầu hoạt động vì các con lai có sức sống và sự hữu thụ giảm.


Thông thường giai đoạn đầu xảy ra nhanh, thường khó xác định hai quần thể cách li được hay chưa. Hơn nữa, giai đoạn đầu có tính thuận nghịch, nếu hai quần thể cách li địa lí lại nhanh chóng tiếp xúc với nhau chúng có thể quay lại trạng thái trao đổi gen với nhau như ban đầu. Mặt khác, nếu cách li địa lí kéo dài thì hai quần thể sẽ bước vào giai đoạn hai: giai đoạn của sự chuyên hóa.


Giai đoạn hai liên quan đến sự phát triển các cơ chế cách li tiền hợp tử, tạo thuận lợi nhờ sự tác động của chọn lọc tự nhiên. Ví dụ, một gen có hai alen A và a; alen A tạo thuận lợi cho giao phối bên trong của một quần thể, còn alen a tạo thuận lợi cho giao phối giữa các cá thể của một quần thể khác. Khi xuất hiện cách li hậu giao phối ở quần thể mà A chiếm ưu thế, các cá thể mang a sẽ có giá trị chọn lọc kém hơn. Tần số alen a ở quần thể này giảm dần, chọn lọc tự nhiên tạo thuận lợi để hình thành cơ chế cách li tiền giao phối ngăn trở thành con lai.
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Sự trao đổi gen bị gián đoạn lâu dài, sự chuyên hóa có thể xuất hiện thông qua hai giai đoạn. Ví dụ, các tổ tiên của nhiều loài động thực vật của Hawai có nguồn gốc lục địa nhiều triệu năm, các loài ở đảo tiến hóa riêng và thích nghi với đảo với thời gian dài nên cách li sinh sản nhanh hơn với các loài khác ở lục địa.
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        Các quần thể của một loài ban đầu                Giai đoạn I: Sự tách các nhóm quần thể





                   



        Giai đoạn II: hình thành cơ chế cách li               Sự tách biệt thành hai loài

II. Các kiểu hình thành loài:

1. Hình thành loài khác khu cư trú:


Cách li lãnh thổ giữa vai trò chủ yếu trong kiểu hình thành này. Hình thành loài từ các chủng địa lí là trường hợp phổ biến, đó là quá trình tạo thành và tách riêng các chủng địa lí để thích nghi với những vùng khí hậu và môi trường mới. Về sau cơ chế cách li làm tăng cường sự tiến hóa và tách biệt thành các loài mới.


Ví dụ, ở bờ biển Na Uy, Thụy Điển, Bắc Âu có hai dạng hải âu Larus fuscus và Larus argentatus không giao phối được với nhau, theo sự phân bố của chim Larus, người ta thấy chúng có chung nguồn gốc ở Bắc Châu Á. Một nhánh di chuyển theo hướng đông quá Bắc Mỹ rồi quanh về Bắc Âu hình thành dạng Larus argentatus. Nhánh kia di chuyển theo hướng tây hình thành dạng Larus fuscus. Chúng trải qua quá trình phân hóa hình thành chủng địa lí khác nhau và khi gặp lại ở Bắc Âu đã có hàng rào cách li.


Hình thành loài khác vùng cư trú có thể xảy ra theo hai cách: Sự phân chia nhỏ của loài mẹ khi phát triển rộng và do di cư, một nhóm nhỏ của loài có thể di chuyển sang vùng cư trú mới, gặp điều kiện thuận lợi chúng phát triển tăng nhanh số lượng. 

2. Hình thành loài cùng khu vực cư trú:


Hình thành loài cùng khu vực cư trú có ở thực vật được thụ phấn nhờ côn trùng. Chúng có sự chuyên hóa cao trong việc mang phấn hoa để thụ phấn các hoa của một nhóm thực vật trong quần thể nào đó. Sự thụ phấn bằng côn trùng do chuyên hóa cao có thể dẫn đến cách li giữa các loài thực vật sống cạnh nhau. Ví dụ: ban đầu, các chủng cây hoa mõm sói Antirrhinum và Antirrrhinum glutinosum lai với nhau dễ dàng, nhưng do thụ phấn chuyên hóa nhờ ong nên trong thiên nhiên chỉ lai được với nhau có 3%.

3. Hình thành loài do đa bội hóa và lai:


Thông thường, quá trình hình thành loài kéo dài theo thời gian. Chỉ trong những trường hợp khi ngay từ đầu xuất hiện cơ chế cách li di truyền có hiệu quả, sự hình thành loài có thể diễn ra rất nhanh. Các dạng đa bội thể có bộ gen khác biệt lớn với dạng ban đầu, khi xuất hiện dễ cách li với dạng ban đầu và có thể nhanh chóng dẫn đến tạo thành loài mới.


Đa bội thể là một trong những cơ chế cách li di truyền có hiệu quả nhất của sự tiến hóa ở thực vật. nhiều giống trong tự nhiên gồm các loài có số lượng nhiễm sắc thể là bội số của nhau nên được gọi là dãy đa bội thể như: 


Giống Solanum (khoai tây) có dãy: 12, 24, 36, 48, 60, 72, 96, 108, 144 nhiễm sắc thể.


Giống Rose có dãy: 14, 21, 28, 35, 42, 56 nhiễm sắc thể.


Quá trình hình thành này được gọi là đa bội cùng nguồn. Cơ chế sinh ra đa bội thể có thể diễn ra như sau:


Giao tử được hình thành từ mô sinh dưỡng đa bội. Mô này được tạo thành tế bào xôma được tự đa bội hóa trong nguyên phân.


Hình thành giao tử nguyên nhiễm (2n) từ thể lưỡng bội, nghĩa là giao tử được tạo thành qua giảm phân nhưng không giảm nhiễm.


Sự kết hợp qua thụ tinh của các giao tử 2n tạo thành tứ bội cùng nguồn (4n) hay sự kết hợp giữa giao tử 2n với giao tử n tạo thể tự tam bội (3n) không có khả năng sinh sản.


Nếu dạng đa bội thích nghi hơn dạng lưỡng bội và đứng vững qua chọn lọc tự nhiên nó sẽ dần dần có khu phân bố riêng xen lẫn hoặc trùm lên khu phân bố của thể lưỡng bội.


Một hình thức khác là đa bội khác nguồn, là sự hình thành bằng con đường lai xa và đa bội hóa. Tế bào của cơ thể lai khác loài chứa bộ nhiễm sắc thể của hai loài bố mẹ. Do hai bộ nhiễm sắc thể này không tương đồng nên trong kì đầu lần phân bào I của giảm phân không xảy ra sự tiếp hợp gây trở ngại cho sự phát sinh giao tử. Vì vậy, cơ thể lai xa chỉ có thể sinh sản sinh dưỡng mà không dinh sản hữu tính được.


Tuy nhiên, trong tự nhiên các cơ thể lại xa được hình thành và có khả năng sinh sản hữu tính nhờ sự đa bội hóa tạo thành thể song nhị bội. Nếu thể này tồn tại như một khâu trong hệ sinh thái thì sẽ cách li sinh sản với quần thể gốc và cuối cùng hình thành nên loài mới.

4. Cấu trúc lại bộ nhiễm sắc thể:


Phương thức hình thành loài bằng con đường này còn gọi là hình thành loài nhảy vọt. Phương thức cấu trúc lại bộ nhiễm sắc thể (NST): Trao đổi đoạn giữa các NST, đảo đoạn NST, dung hợp hai NST thành một và chia một NST thành hai.


Harlan Lewis nêu ra trong chi thực vật Clarlia ở California có sự hình thành loài mới theo phương thức cấu trúc lại bộ NST: Loài Clarlia franciscana mới được hình thành khác với loài Clarlia rubicunda bởi 3 kiểu chuyển đoạn và 3 kiểu đảo đoạn.


J. D. White cho rằng trong nhóm châu chấu không cánh ở Úc có hai loài Moraba viatica và Moraba scurra có bộ nhiễm khác nhau ở một số đột biến chuyển đoạn. Thoạt tiên xuất hiện một ít cá thể mang đột biến đảo đoạn hay chuyển đoạn NST, nếu tỏ ra thích nghi chúng sẽ phát triển và chiếm một phần khu phân bố của dạng gốc, sau đó lan rộng ra.


Loài người được hình thành có thể diễn ra theo phương thức cấu trúc lại bộ NST. Chẳng hạn, người khác tinh tinh ở một kiểu dung hợp và 9 kiểu đảo đoạn NST.


Như vậy, loài mới được hình thành có thể diễn ra từ từ hoặc tương đối nhanh. Dù theo phương thức nào loài mới cũng không thể hình thành với một cá thể duy nhất mà là một quần thể hay nhóm quần thể tồn tại như một mắt xích trong hệ sinh thái, đứng vững qua thời gian.

NHÂN TỐ TIẾN HÓA

Phần 1. HỆ THỐNG KIẾN THỨC 

I. 1. SƠ ĐỒ KIẾN THỨC









I.2. KIẾN THỨC CỤ THỂ

I.2.1. Khái niệm nhân tố tiến hóa


Nhân tố tiên hóa là nhân tố làm thay đổi tần số các alen và thành phần kiểu gen của quần thể.

I.2.2. Phân loại nhân tố tiến hóa

- Căn cứ vào sự thay đổi tần số alen chia nhân tố tiến hóa thành 2 nhóm:


+ Nhóm làm thay đổi tần số alen gồm: đột biến, di – nhập gen, các yếu tố ngẫu nhiên và chọn lọc tự nhiên.


+ Nhóm không làm thay đổi tần số alen: giao phối không ngẫu nhiên.

- Căn cứ vào tốc độ thay đổi tần số alen chia nhân tố tiến hóa thành 2 nhóm:


+ Nhóm làm thay đổi nhanh: các yếu tố ngẫu nhiên, di – nhập gen, chọn lọc tự nhiên (phụ thuộc vào điều kiện kèm theo).


+ Nhóm làm thay đổi chậm: đột biến.

- Căn cứ vào tần số alen thay đổi có hướng hay không chia nhân tố tiến hóa thành 2 nhóm:


+ Nhóm làm thay đổi có hướng xác định: chọn lọc tự nhiên.


+ Nhóm làm thay đổi không có hướng xác định: đột biến, di – nhập gen, các yếu tố ngẫu nhiên.

I.2.3. Đặc điểm và vai trò của các nhân tố tiến hóa

I.2.3.1. Đột biến 

- Tại sao đột biến là một loại nhân tố tiến hóa?


Vì đột biến làm thay đổi tần số alen và thành phần kiểu gen của quần thể.

- Đột biến làm thay đổi tần số alen và thành phần kiểu gen của quần thể như thế nào?


Rất chậm vì:

+ Do áp lực của đột biến của một gen là rất nhỏ (trung bình là 10 – 6 đến 10 – 4, nghĩa là cứ 1 triệu đến 1 vạn giao tử thì có 1 giao tử mang đột biến về một gen nào đó).

+ Do đột biến ở một gen có thể diễn ra theo hai chiều: thuận và nghịch.

- Áp lực của đột biến được xác định như thế nào?

+ Giả sử tại một locus có 2 alen là A và a. Nếu quy ước: p là tần số của A; q là tần số của a; u là tần số đột biến A → a; v là tần số đột biến a → A;  n là số thế hệ (n = 0, 1, 2, 3, …, n).

pn = p0 (1 – u) n  

Vì  u rất nhỏ so với 1 (trung bình là 10-6 – 10- 4), cho nên biểu thức (1 – u) n có thể thay thế bằng đại lượng e – un → pn = p0e – un  →  qn = 1 – p0e- un
+ Giả sử tại gen A xảy ra đột biến cả hai chiều:

Sau một thế hệ p1 = p0 (1 – u) + vp0. 

Lượng biến thiên tần số tương đối của A là ∆p = p1 – p0 = vq0 – up0 

 ∆p = 0 khi vq = up, mà q = 1 – p nên up = v(1 – p). 

Từ đó: uq + vp = v, suy ra  p = v/(v + u); q = u/(u + v)

- Tại sao tần số đột biến của từng gen là rất thấp, nhưng tỉ lệ giao tử mang gen đột biến trong quần thể lại rất lớn?


Tỉ lệ giao tử mang gen đột biến trong quần thể lại rất lớn vì:


+ Một số gen dễ đột biến nên tần số đột biến có thể lên tới 10 – 2.


+ Số gen trong vốn gen của SV bậc cao rất lớn (hàng vạn gen) nên tỉ lệ giao tử mang đột biến về gen này hay gen khác là khá lớn.

         Ví dụ: ruồi giấm có 5000 gen, tỉ lệ giao tử mang đột biến  trong quần thể có thể lên tới 25%.

- Đột biến có những đặc điểm gì?

+ Đa số đột biến là có hại cho cơ thể vì chúng phá vỡ mối quan hệ hài hòa trong kiểu gen, trong nội bộ cơ thể, giữa cơ thể với môi trường, đã được hình thành qua quá trình tiến hóa lâu dài.

+ Phần lớn alen đột biến là alen lặn. Xuát hiện ở một giao tử nào đó, alen lặn sẽ đi vào hợp tử và tồn tại bên cạnh alen trội tương ứng ở thể dị hợp, do đó nó không biểu hiện ở kiểu hình. Qua giao phối, alen lặn có thể đi vào thể đồng hợp và được biểu hiện. Giá trị thích nghi của một đột biến có thể thay đổi tùy tổ hợp gen, một đột biến nằm trong tổ hợp gen này là có hại nhưng đạt trong sự tương tác với các gen trong một tổ hợp gen khác nó có thể có lợi.

- Đột biến có vai trò như thế nào đối với tiến hóa?

+ Đột biến là nguồn nguyên liệu sơ cấp của quá trình tiến hóa vì đột biến đi vào sinh sản giao phối sẽ tạo nguồn nguyên liệu thứ cấp cho tiến hóa. 

+ So với đột biến NST, đột biến gen là nguồn nguyên liệu chủ yếu vì chúng phổ biến hơn, ít ảnh hưởng nghiêm trọng đến sức sống và sự sinh sản của cơ thể.

+ Đột biến làm cho mỗi loại tính trạng của loài có phổ biến dị phong phú.

I.2.3.2. Di – nhập gen (Dòng gen)

- Thế nào hiện tượng di – nhập gen?


Sự lan truyền gen từ quần thể này sang quần thể khác được gọi là di – nhập gen.

- Vì sao di – nhập gen là một loại nhân tố tiến hóa?


+ Nhập cư: mang alen mới hoặc các loại alen đã có sẵn → làm thay đổi tần số alen và tần số kiểu gen của quần thể.


+ Di cư: mang alen của quần thể đi → làm thay đổi tần số alen và tần số kiểu gen của quần thể.


+ Hiện tượng di – nhập gen có giá trị quan trọng ở  những quần thể có kích thước nhỏ.

- Di – nhập gen làm thay đổi tần số alen và thành phần kiểu gen của quần thể như thế nào?


+ Không theo một chiều hướng xác định.


+ Làm thay đổi đột ngột tần số alen và tần số kiểu gen của quần thể.


+ Tốc độ di – nhập gen (m) được tính bằng tỉ số giao tử mang gen di – nhập so với số giao tử của mỗi thế hệ trong quần thể. Cũng có thể tính m bằng tỉ lệ số cá thể nhập cư so với tổng số cá thể của quần thể nhận.


Lượng biến thiên tần số tương đối của gen A trong quần thể nhận sau một thế hệ có sự di – nhập gen được tính theo công thức: ∆p = m (P – p) [ trong đó: P là tần số tương đối của gen A ở quần thể cho, p là tần số tương đối của gen A ở quần thể nhận].


Lượng biến thiên tần số tương đối của gen a trong quần thể nhận sau một thế hệ có sự di – nhập gen được tính theo công thức: ∆q =  m (Q  – q) [ trong đó: Q là tần số tương đối của gen a ở quần thể cho, q là tần số tương đối của gen a ở quần thể nhận].

- Di – nhập gen thực hiện thông qua các hình thức nào?


+ Ở thực vật: thông qua sự phát tán các bào tử, hạt phấn, quả, hạt.


+ Ở động vật: thông qua sự di cư và giao phối của các cá thể của quần thể này với cá thể của quần thể khác.

- Di – nhập gen có vai trò như thế nào đối với tiến hóa?


+ Di – nhập gen làm thay đổi vốn gen của quần thể 


+ Di – nhập gen làm tăng tính đa hình di truyền của quần thể.


+ Di – nhập gen bổ sung nguồn nguyên liệu cho quá trình chọn lọc tự nhiên.

I.2.3.3. Các yếu tố ngẫu nhiên (Biến động di truyền – lạc dòng gen – phiêu bạt gen – quá trình di truyền tự động).

- Vì sao các yếu tố ngẫu nhiên là một loại nhân tố tiến hóa?


Tần số tương đối của các alen trong một quần thể có thể ngẫu nhiên thay đổi đột ngột do một nguyên nhân nào đó. Hiện tượng này được gọi là biến động di truyền (còn gọi là lạc dòng gen hay phiêu bạt gen hoặc quá trình di truyền tự động).

- Diễn biến của các yếu tố ngẫu nhiên như thế nào?


+ Do sự xuất hiện những vật cản địa lí (núi cao, sông rộng,…) chia cắt khu phân bố của quần thể thành những phần nhỏ đã tạo ra tần số tương đối của các alen khác với quần thể gốc.


+ Do sự phát tán hay di chuyển của một nhóm cá thể đi lập quần thể mới đã tạo ra tần số tương đối của các alen khác với quần thể gốc.

- Biến động di truyền làm thay đổi tần số alen và thành phần kiểu gen của quần thể như thế nào?


+ Không theo một chiều hướng nhất định.


+ Làm thay đổi đột ngột tần số alen và tần số kiểu gen của quần thể.


+ Kích thước quần thể càng nhỏ (dưới 500 cá thể) tốc độ thay đổi càng rõ rệt.

- Các yếu tố ngẫu nhiên có vai trò như thế nào đối với tiến hóa?


+ Các yếu tố ngẫu nhiên làm giảm số lượng cá thể quá mức → làm nghèo vốn gen của quần thể → xuất hiện hiện tượng “thắt cổ chai”, số cá thể sống sót sau đó gặp điều kiện thuận lợi quần thể lại phát triển → hình thành loài mới.


+ Hiện tượng một nhóm cá thể đi lập quần thể mới (kẻ sáng lập) gặp điều kiện thuận lợi quần thể lại phát triển → hình thành loài mới.

I.2.3.4. Giao phối không ngẫu nhiên (giao phối có lựa chọn, giao phối cận huyết, tự phối)

- Vì sao giao phối không ngẫu nhiên là một loại nhân tố tiến hóa?


Giao phối không ngẫu nhiên làm thay đổi tần số các kiểu gen trong quần thể.

- Giao phối không ngẫu nhiên làm thay đổi tần số kiểu gen của quần thể như thế nào?


+ Theo hướng làm giảm tần số kiểu gen dị hợp và làm tăng tần số cá kiểu gen đồng hợp qua các thế hệ nhưng không làm thay đổi tần số alen.


+ Tốc độ thay đổi tần số kiểu gen nhanh hay chậm tùy thuộc vào mức độ cận huyết và số thế hệ giao phối gần.

- Giao phối không ngẫu nhiên có vai trò như thế nào đối với tiến hóa?


+ Làm nghèo vốn gen của quần thể, giảm sự đa dạng di truyền.


+ Giao phối không ngẫu nhiên làm tăng sự đồng hợp hóa → tạo điều kiện cho các alen lặn được biểu hiện thành kiểu hình.

I.2.3.5. Chọn lọc tự nhiên

- Vì sao chọn lọc tự nhiên là một loại nhân tố tiến hóa?


CLTN tác động trực tiếp lên kiểu hình và gián tiếp làm biến đổi tần số kiểu gen, qua đó làm biến đổi tần số alen của quần thể.

- Chọn lọc tự nhiên làm thay đổi tần số alen và tần số kiểu gen của quần thể như thế nào?


+ Theo một chiều hướng xác định (tăng hay giảm). Cụ thể:


Nếu cơ thể mang kiểu hình của alen A tỏ ra thích nghi hơn cá thể mang kiểu hình của alen a thì dưới tác dụng của CLTN tần số tương đối của alen A ngày càng tăng, trái lại tần số tương đối của alen a ngày càng giảm. 


Nếu cơ thể mang kiểu hình của alen a tỏ ra thích nghi hơn cá thể mang kiểu hình của alen A thì dưới tác dụng của CLTN tần số tương đối của alen a ngày càng tăng, trái lại tần số tương đối của alen A ngày càng giảm.


+ Tốc độ thay đổi nhanh hay chậm phụ thuộc vào chọn lọc loại alen, loại quần thể và hình thức sinh sản. Cụ thể:


Chọn lọc alen trội >  alen lặn. 


Chọn lọc quần thể vi khuẩn > quần thể đơn bội > quần thể lưỡng bội.


Chọn lọc quần thể sinh sản vô tính > quần thể sinh sản hữu tính.


+ Như vậy, CLTN không chỉ tác động đối với từng gen riêng rẽ mà còn tác động đối với toàn bộ kiểu gen, trong đó các gen tương tác thống nhất. CLTN không chỉ tác động đối với từng cá thể riêng rẽ mà còn đối với cả quần thể, trong đó các cá thể có quan hệ ràng buộc với nhau.

- Áp lực của CLTN tác động vào cả hai giai đoạn: đơn bội và lưỡng bội trong chu kì sống của sinh vật bậc cao. Cụ thể:


+ Chọn lọc giai đoạn đơn bội (chọn lọc giao tử): Giá trị thích nghi của pha đơn bội phụ thuộc vào các yếu tố như khả năng sống của các giao tử, sự canh tranh của chúng khi thụ tinh. Nếu gọi S là hệ số chọn lọc để chỉ mức độ chọn lọc loại bỏ một alen hay kiểu gen nào đó, cụ thể ở đây là alen a, thì lượng biến thiên tần số (q) của a sau một thế hệ chọn lọc được xác định như sau:

∆q = 
[image: image82.wmf](1)
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+ Chọn lọc giai đoạn lưỡng bội: Trong trường hợp thể đồng hợp lặn (aa) gây chết hoặc bất thụ cho cơ thể thì S = 1, q sau n thế hệ chọn lọc được xác định:

qn  = 
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- Vai trò của CLTN đối với tiến hóa như thế nào?


+ CLTN là nhân tố chính của quá trình tiến hóa vì:

· CLTN là nhân tố quy định chiều hướng và nhịp điệu biến đổi tần số tương đối của một số alen có giá trị thích nghi hơn → từ đó hình thành, duy trì những tổ hợp gen thích nghi hơn với môi trường.

· CLTN là nhân tố định hướng quá trình tiến hóa thông qua  hình thức chọn lọc.Cụ thể:


Chọn lọc vận động: sáng tạo đặc điểm thích nghi mới.


Chọn lọc kiên định: củng cố, hoàn thiện đặc điểm thích nghi đã có.


Chọn lọc gián đoạn: phân hóa vốn gen tạo sự đa hình cân bằng → trong quần thể có hiện tượng song song tồn tại nhiều kiểu hình có giá trị thích nghi khác nhau.


+ CLTN chỉ sàng lọc và giữ lại những đặc điểm thích nghi hình thành qua đột biến và giao phối → bảo đảm sự tồn tại phát triển của những quần thể thích nghi.

Tóm lại: CLTN là nhân tố quy định chiều hướng và nhịp điệu biến đổi thành phần kiểu gen của quần thể, là nhân tố định hướng quá trình tiến hóa.

Phần hai. TỰ KIỂM TRA

II.1. CÂU HỎI VÀ BÀI TẬP

II.1.1. CÂU HỎI

Câu 1. Nhân tố tiến hóa là gì? Có mấy loại nhân tố tiến hóa? 

Câu 2. Nhân tố tiến hóa nào làm thay đổi tần số alen của quần thể? 

Câu 3. Nhân tố tiến hóa nào làm thay đổi tần số alen nhanh nhất hoặc chậm nhất? 

Câu 4. Nhân tố tiến hóa nào quy định chiều hướng tiến hóa?

Câu 5. Nhân tố tiến hóa nào làm nghèo vốn gen của quần thể, làm giảm sự đa dạng di truyền?

Câu 6. Nhân tố tiến hóa nào làm phong phú vốn gen của quần thể, làm tăng sự đa dạng di truyền?

Câu 7. Tại sao  đột biến là nhân tố tiến hóa cơ bản?

Câu 8. Tại sao nói CLTN là nhân tố tiến hóa chính của quá trình tiến hóa?

Câu 9. Nhân tố tiến hóa nào tác động ngược với CLTN?

Câu 10. Hãy phân tích mối quan hệ giữa ngoại cảnh và CLTN? Nêu điểm đặc trưng của mỗi hình thức chọn lọc.

II.1.2. BÀI TẬP 

Bài 1. Quần thể ban đầu có tần số tương đối của alen a là 0,4. Để tần số này giảm đi 1/2 chỉ do áp lực của quá trình đột biến diễn ra theo một chiều thì phải cần bao nhiêu thế hệ? Cho biết tần số đột biến bằng 10 -5.

Bài 2. Quần thể ban đầu có tần số tương đối của một alen A = 0,96. Tính số thế hệ cần thiết để áp lực của quá trình đột biến làm giảm tần số alen A trong quần thể xuống còn 0,03. Biết rằng, tần số đột biến gen A → a là 10 -5.

Bài 3.  Quần thể ban đầu là 1.000.000 alen A và a. Tần số đột biến của alen A là 3. 10 -5, còn alen a là 10 – 5. Khi cân bằng thì quần thể có số lượng của từng alen là bao nhiêu? Cho biết không tính áp lực của các nhân tố khác làm biến đổi cấu trúc di truyền của quần thể.

Bài 4. Trong một quần thể, tần số đột biến của alen a bằng 3 lần tần số đột biến của alen A. Tại điểm cân bằng tần số của mỗi alen là bao nhiêu? Cho biết không tính áp lực của các nhân tố khác làm biến đổi cấu trúc di truyền của quần thể.
Bài 5. Quần thể I có tần số alen A là 0,9. Quần thể II có số alen A là 0,4. Một nhóm cá thể từ quần thể II trong một thế hệ nhập cư vào quần thể I làm cho tần số alen A của quần thể I còn 0,75. Xác định tỉ lệ số cá thể nhập cư.

Bài 6. 20 cá thể có khả năng sinh sản từ quần thể cho (I) đã di nhập vào quần thể nhận (II) có 20.000 cá thể. Quần thể I có tần số alen a là 0,3. Tần số alen a của quần thể II là 0,1. Hãy xác định tần số alen a của quần thể II sau một thế hệ di nhập và sau 2 thế hệ di nhập.

Bài 7. Trong một quần thể tần số trước khi chọn lọc của giao tử mang alen a là 0,6 và hệ số chọn lọc là 0,34. Xác định lượng biến thiên và tần số của alen a qua chọn lọc. 

Bài 8.. Để làm giảm tần số alen a từ 0,96 xuống còn 0,03 chỉ do áp lực của quá trình chọn lọc pha lưỡng bội phải cần bao nhiêu thế hệ? Cho biết hệ số chọn lọc S = 1.

Bài 9. Tần số alen a ban đầu là 0,96. Quá trình chọn lọc pha lưỡng bội diễn ra qua 16 thế hệ sẽ làm tần số alen a giảm xuống còn bao nhiêu? Cho biết hệ số chọn lọc S = 1.

II.2. HƯỚNG DẪN TRẢ LỜI CÂU HỎI VÀ BÀI TẬP

II.2.1. HƯỚNG DẪN TRẢ LỜI CÁC CÂU HỎI

Câu 1. Nhân tố tiến hóa là gì? Có mấy loại nhân tố tiến hóa?

- Nhân tố tiên hóa là nhân tố làm thay đổi tần số các alen và thành phần kiểu gen của quần thể.

- Có 5 loại nhân tố tiến hóa: đột biến, di – nhập gen, các yếu tố ngẫu nhiên, giao phối không ngẫu nhiên và chọn lọc tự nhiên.

Câu 2. Nhân tố tiến hóa nào làm thay đổi tần số alen của quần thể? 


Đột biến, di – nhập gen, các yếu tố ngẫu nhiên và CLTN.

Câu 3. Nhân tố tiến hóa nào làm thay đổi tần số alen nhanh nhất hoặc chậm nhất? 

- Nhân tố tiến hóa  làm thay đổi tần số alen nhanh nhất: phụ thuộc vào các điều kiện khác nhau. Cụ thể:


+ Ở quần thể có kích thước nhỏ, sự di – nhập gen xảy ra với số lượng lớn


+ Ở quần thể có kích thước dưới 500 cá thể, khi có các yếu tố ngẫu nhiên xảy ra làm quần thể rơi vào hiện tượng “thắt cổ chai” hoặc một nhóm cá thể đi lập quần thể mới.


+ Chọn lọc tự nhiên chọn lọc đối với alen lặn.

+ Chọn lọc tự nhiên chọn lọc đối với quần thể vi khuẩn, quần thể đơn bội.

+ Chọn lọc tự nhiên chọn lọc với áp lực chọn lọc cao.

- Nhân tố tiến hóa  làm thay đổi tần số alen chậm nhất là đột biến vì áp lực của đột biến là rất nhỏ, mặt khác đột biến có thể diễn ra theo hai chiều hướng đột biến thuận và đột biến nghịch

Câu 4. Nhân tố tiến hóa nào quy định chiều hướng tiến hóa?


CLTN là nhân tố tiến hóa quy định chiều hướng tiến hóa vì nó làm thay đổi tần số alen theo một hướng xác định

Câu 5. Nhân tố tiến hóa nào làm nghèo vốn gen của quần thể, làm giảm sự đa dạng di truyền?

· Các yếu tố ngẫu nhiên.

· Giao phối không ngẫu nhiên.

Câu 6. Nhân tố tiến hóa nào làm phong phú vốn gen của quần thể, làm tăng sự đa dạng di truyền?

· Di – nhập gen

· Đột biến.

Câu 7. Tại sao  đột biến là nhân tố tiến hóa cơ bản?

· Đột biến tạo ra nguồn nguyên liệu sơ cấp cho tiến hóa trong đó đột biến gen là nguồn nguyên liệu chủ yếu hơn đột biến NST.

· Đột biến tạo ra một áp lực nhất đinh làm biến đổi cấu trúc di truyền của quần thể.

Câu 8. Tại sao nói CLTN là nhân tố tiến hóa chính của quá trình tiến hóa?

- CLTN là nhân tố quy định chiều hướng và nhịp điệu biến đổi tần số tương đối của một số alen có giá trị thích nghi hơn → từ đó hình thành, duy trì những tổ hợp gen thích nghi hơn với môi trường.

- CLTN là nhân tố định hướng quá trình tiến hóa thông qua  hình thức chọn lọc.Cụ thể:


Chọn lọc vận động: sáng tạo đặc điểm thích nghi mới.


Chọn lọc kiên định: củng cố, hoàn thiện đặc điểm thích nghi đã có.


Chọn lọc gián đoạn: phân hóa vốn gen tạo sự đa hình cân bằng → trong quần thể có hiện tượng song song tồn tại nhiều kiểu hình có giá trị thích nghi khác nhau.

Câu 9. Nhân tố tiến hóa nào tác động ngược với CLTN?


Đó là các yếu tố ngẫu nhiên vì nếu CLTN chỉ giữ lại những cá thể có kiểu hình thích nghi với điều kiện môi trường xác định thì biến động di truyền có thể giết chết hàng loạt những cá thể mang kiểu gen thích nghi và giữ lại những cá thể kém thích nghi, làm nghèo vốn gen của quần thể.

Câu 10. Hãy phân tích mối quan hệ giữa ngoại cảnh và CLTN? Nêu điểm đặc trưng của mỗi hình thức chọn lọc.

- Mối quan hệ giữa ngoại cảnh và CLTN: 

+ Các điều kiện bất lợi trong ngoại cảnh là nhân tố chọn lọc.

+ Tùy thuộc vào điều kiện ngoại cảnh mà có hình thức chọn lọc cụ thể, nghĩa là ngoại cảnh quy định hướng chọn lọc.

- Những điểm đặc trưng của mỗi hình thức chọn lọc.


+ Chọn lọc ổn định kiên định kiểu đã đạt được.


+ Chọn lọc vận động hướng đến kiểu gen mới có giá trị thích nghi hơn.


+ Chọn lọc phân li đưa đến sự phân hóa quần thể ban đầu thành nhiều kiểu hình.

II.2.1. HƯỚNG DẪN GIẢI CÁC BÀI TẬP

Bài 1

Thay số vào công thức 1/2 q0 = q0 e – vn ta có: 

 1/2  = 1/e vn → 
[image: image85.wmf]1
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→ n ≈ 69000 thế hệ

Bài 2 


Ta biết pn = p0. e – un, lấy log 2 vế ta có logpn = - unlogp0.e


Suy ra n = 
[image: image87.wmf]0
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Thay u = 10 – 5 tính được n = 365.580 thế hệ.

Bài 3

Áp dụng công thức p = 
[image: image88.wmf]5
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→ q = 0,25


→ Số lượng alen A = 0,25 x 106 = 25.104


→ Số lượng alen a = 0,75 x 106  = 75. 104
Bài 4

pA = 
[image: image89.wmf]33
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qa = 1 – 0,75 = 0,25

Bài 5

∆p = 0.75 – 0.9 = - 0,15

Thay số vào công thức ∆p = m(P – p) → m = 
[image: image90.wmf]0,15
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Bài 6

m = 
[image: image91.wmf]20
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Thay số vào công thức ∆q =  m (Q  – q) = 0,001  (0,3 – 0,1) = 0,0002.


q1 = q + ∆q =  0,1 + 0,0002 = 0,1002.


q2  = q1 + ∆q =  0,1002 + 0,0002 = 0,1004

Bài 7
- Xác định lượng biến thiên:

Áp dụng công thức ∆q = 
[image: image92.wmf](1)
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, thay số ta có: ∆q = 
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- Xác định tần số alen a qua chọn lọc = 0,6 – 0,1 = 0,5.

Bài 8
Thay số vào công thức n = 
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Bài 9
Từ công thức n = 
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VAI TRÒ CÁC NHÂN TỐ TIẾN HÓA TRONG TIẾN HÓA NHỎ

Chuyên đề này được trình bày ở dạng các câu hỏi trắc nghiệm, vận dụng các kiến thức cơ bản về Vai trò các nhân tố tiến hóa trong chương trình  Sinh học THPT để trả lời.

(Các câu hỏi trắc nghiệm dưới đây có những câu lấy từ các kì thi HSG quốc gia, quốc tế. Đáp án là phần in nghiêng).

NỘI DUNG

1/ Kết quả của chọn lọc tự nhiên trong tiến hóa nhỏ là gì?

A. Phân hóa khả năng sống sót của các cá thể có giá trị thích nghi khác nhau

B. Phân hóa khả năng sinh sản của những kiểu gen khác nhau trong quần thể

C. Qui định chiều hướng biến đổi thành phần kiểu gen của quần thể

D. Qui định nhịp điệu biến đổi vốn gen của quần thể


2/ Vai trò của cách li địa lí trong quá trình hình thành loài mới là :



 A. Góp phần tạo ra alen mới, làm thay đổi tần số alen



 B. Ngăn ngừa giao phối tự do, tăng cường sự phân hoá kiểu gen giữa quần thể mới với quần thể gốc



C. Hình thành các điều kiện khí hậu khác nhau nên tạo ra các hướng chọn lọc tự nhiên khác nhau



D. Cả A, B và C


3/ Sự khác nhau chủ yếu trong tác động của biến động di truyền tới vốn gen của quần thể so với tác động của chọn lọc tự nhiên là :



A. Có thể làm thay đổi tần số alen với tốc độ rất nhanh



B. Làm thay đổi tần số alen một cách chậm chạp


  
C. Làm thay đổi tần số alen theo hướng xác định



D. Làm thay đổi tần số alen theo những hướng khác nhau


4/ Quá trình giao phối được coi là quá trình cung cấp nguồn nguyên liệu chủ yếu cho tiến hoá vì :



 A. Nhân rộng các đột biến trong quần thể , do đó làm tăng số lượng nguồn nguyên liệu sơ cấp



B.  Tạo ra nguồn biến dị tổ hợp phong phú nhờ có quá trình giảm phân và thụ tinh



C. Trung hoà tính có hại của đột biến



D. A và B


5/ Những loại biến dị nào sau đây được coi là nguyên liệu cho quá trình tiến hoá :


   A. Đột biến và biến dị tổ hợp


   B. Đột biến, biến dị tổ hợp và thường biến


   C. Đột biến gen


   D. Đột biến NST


6/ Quá trình hình thành đặc điểm thích nghi được coi là giai đoạn trung gian trong quá trình hình thành loài mới vì 


   A. làm cho quần thể có thể tồn tại bền vững


   B. đó chính là quá trình làm thay đổi dần vốn gen của quần thể theo hướng thích nghi


   C. tạo ra sự đa dạng phong phú trong sinh giới


   D. làm các dạng sinh vật ra đời sau luôn mang nhiều đặc điểm thích nghi hợp lí hơn các dang trước

7/ Một quần thể côn trùng sinh sản hữu tính có tỉ lệ thành phần kiểu gen ban đầu là :



0,25 AA  :  0,50 Aa  :  0,25 aa


Sau hai thế hệ, tỉ lệ thành phần kiểu gen của quần thể trên là :



0,27 AA  :  0,51 Aa  :  0,22  aa


Nhân tố nào sau đây có thể tác động vào quần thể gây ra sự biến đổi trên :



A. Cách li địa lí



B. Chọn lọc tự nhiên


           C. Quá trình đột biến

           D. Quá trình giao phối tự do, ngẫu nhiên

8/ Quan điểm nào sau đây về chọn lọc tự nhiên là của Đacuyn ?


A. Tác động chủ yếu của chọn lọc tự nhiên là phân hóa khả năng sinh sản của các kiểu gen khác nhau trong quần thể


B. Chọn lọc tự nhiên - dựa trên cơ sở tính biến dị và di truyền của sinh vật – là nhân tố chính trong quá trình hình thành các đặc điểm thích nghi trên cơ thể sinh vật


C. Chọn lọc tự nhiên tác động tới mọi cấp độ tổ chức sống – từ cấp độ phân tử tới cấp độ hệ sinh thái


D. Nguyên liệu chính của chọn lọc tự nhiên là đột biến gen và biến dị tổ hợp

9/ Nhận xét nào sau đây chưa hợp lí?

A. Quá trình hình thành loài mới bao giờ cũng gắn liền với quá trình hình thành đặc điểm thích nghi

B. Hình thành loài mới bằng con đường lai xa và đa bội hóa thường xảy ra ở thực vật

C. Các đặc điểm thích nghi được hình thành trong một thời gian lâu dài nhưng có thể bị loại bỏ trong một thời gian rất ngắn

D. Điều kiện địa lí là nhân tố chọn lọc, giữ lại những kiểu gen thích nghi

10/ Nhịp độ tiến hóa của quần thể chịu tác động mạnh nhất của


A. sự giao phối có chọn lọc.

       B. quá trình đột biến.

       C. chọn lọc tự nhiên.

       D. sự cách li.

11/ Trên một quần đảo thuộc Đại Tây Dương – nơi thường xuyên có gió thổi rất mạnh – Đacuyn nhận thấy rất nhiều loài côn trùng cánh cứng ở đây biến đổi theo hướng cánh tiêu giảm hoăc tiêu biến hoàn toàn. Nhân tố tiến hóa nào sau đây không tham gia vào quá trình trên?

       A. Đột biến.
         B. Biến động di truyền.

       C. Giao phối.

       D. Chọn lọc tự nhiên.

12/  Giao phối không ngẫu nhiên có thể dẫn đến hiện tượng 

         A. làm thay đổi tỉ lệ thành phần kiểu gen một cách vô hướng

         B. không làm thay đổi tần số alen nhưng làm thay đổi tỉ lệ thành phần kiểu gen

         C. duy trì ở mức cao các kiểu hình thích nghi

         D. duy trì tần số kiểu gen không thay đổi qua các thế hệ

13/ Những học thuyết nào sau đây thừa nhận vai trò của CLTN trong quá trình tiến hóa của sinh giới:

         A. Thuyết tiến hóa Đacuyn và thuyết tiến hóa tổng hợp

         B. Thuyết tiến hóa cổ điển

         C. Thuyết tiến hóa Đacuyn và thuyết tiến hóa hiện đại

         D. Thuyết tiến hóa Lamac và thuyết tiến hóa bằng các đột biến trung tính

14/ Quá trình giao phối tạo ra nguồn biến dị thứ cấp nhiều hơn, phong phú hơn nguyên liệu sơ cấp vì

         A. Trung hòa tính có hại của đột biến

         B. Làm xuất hiện nhiều kiểu hình đa dạng phong phú

         C. Tạo ra vô số biến dị tổ hợp, trong đó có nhiều tổ hợp có giá trị thích nghi cao 

         D. Nhân rộng đột biến và tạo ra vô số biến dị tổ hợp

15/ Con lai giữa hai loài khác nhau thường bất thụ là biểu hiện của  

      A. Cách li di truyền





      B. Cách li sinh thái

      C. Cách li sinh sản, cách li di truyền

      D. Cách li sinh sản ở mức độ cao

16/ Sự biến đổi thành phần kiểu gen trong quần thể xảy ra có thể theo hướng xác định, có thể không. Nhóm các nhân tố nào sau đây có thể tạo ra sự thay đổi có hướng trong cấu trúc di truyền của quần thể?

         A. Đột biến, biến động di truyền 

      B. Chon lọc tự nhiên, biến dị tổ hợp

         C. Chọn lọc tự nhiên, giao phối chọn lọc
      D.Chon lọc tự nhiên, thường biến

17/ Theo quan điểm tiến hóa hiện đại, các đột biến cấu trúc và số lượng NST được coi là có vai trò quan trọng trong quá trình hình thành loài ( các đột biến gen mờ nhạt hơn trong vai trò này ) lí do chủ yếu vì:

         A. Có rất nhiều nghiên cứu đã chứng minh điều này

         B. Các đột biến kiểu này do liên quan đến nhiều gen nên thường tạo ra những sai khác rất lớn về hình thái, đặc tính sinh lí ...ở thể đột biến đến mức có thể xếp vào một loài mới

         C. Nếu xảy ra và tồn tại được trong môi trường sống thì sẽ tạo ra sự thay đổi căn bản trong vật chất di truyền của thể đột biến so với bình thường, thậm chí có thể tạo ra ngay sự cách li sinh sản, cách li di truyền với quần thể gốc

         D.Các đột biến kiểu này thúc đẩy tốc độ hình thành loài mới diễn ra rất nhanh

18/ Phần lớn các đột biến gen là có hại nhưng lại được xem là nguồn nguyên liệu quan trọng cho tiến hóa chủ yếu vì:



A. Tần số đột biến riêng của từng gen thường rất nhỏ nhưng do số lượng gen trong cơ thể khá lớn nên số giao tử chứa đột biến cũng khá lớn, tạo ra nguồn nguyên liệu phong phú  



B.
Giá trị thích nghi của một đột biến có thể thay đổi tùy sự tương tác giữa gen đột biến với các gen khác trong mỗi tổ hợp gen và sự tương tác với từng môi trường cụ thể



C.
Các đột biến gen thường ở trạng thái lặn nên trong kiểu gen dị hợp tử đặc tính có hại không được biểu hiện



D.
Có đột biến xảy ra mới làm xuất hiện các tính trạng mới, tạo sự đa dạng phong phú đồng thời cơ hội thích nghi cho sinh vật

19/ Ba nòi sẻ ngô: châu Âu, Ấn độ, Trung quốc được xác định là có chung nguồn gốc nhưng nòi Trung quốc và nòi châu Âu có sự cách li sinh sản (trong khi mỗi nòi này với nòi Ấn độ thì không). Do đó, hai nòi này có thể coi như thuộc về hai loài khác nhau. Điều giải thích nào sau đây hợp lí hơn cả?



A.
Có sự cách li địa lí trong một thời gian dài giữa hai nòi sống ở hai khu vực có điều kiện tự nhiên khác nhau



B.
Chu kì sinh sản của hai nòi này quá khác nhau, trong khi chu kì mỗi nòi lại giống với nòi Ấn độ hơn



C.
Chim sẻ là loài chim nhỏ, không có khả năng bay xa



D.
Có sự cách li sinh thái do khu vực phân bố của mỗi nòi có các điều kiện sinh thái khác xa nhau

20/ (HSG 2007)  Nhìn chung, tần số của một alen có hại riêng biệt thường rất khác nhau ở các quần thể lân cận. Ví dụ như tần số alen gây bệnh hóa xơ nang là 0,02 ở quần thể A và là 0,006 ở quần thể B bên cạnh. Sự khác biệt như vậy về tần số alen giữa hai quần thể lân cận có thể gây ra bởi 

A. 
Hiệu ứng kẻ sáng lập xảy ra ở một thế hệ trước đó.

B. 
Hiệu quả sửa chữa ADN sai hỏng ở các quần thể khác nhau là khác nhau. 

C.
Ưu thế chọn lọc alen xảy ra ở quần thể này nhưng hoàn toàn không xảy ra ở quần thể khác. 

D.
Sự di cư xảy ra lặp đi lặp lại giữa các quần thể 

E.
Sự giao phối xảy ra không ngẫu nhiên

21/ (HSG 2008) Điều gì là đúng đối với cả các yếu tố ngẫu nhiên và chọn lọc tự nhiên?

I.   Chúng đều là các cơ chế tiến hóa

II.   Chúng đều là các quá trình hoàn toàn ngẫu nhiên.

III.   Chúng đều dẫn đến sự thích nghi

IV.  Chúng  đều ảnh hưởng tới cấu trúc di truyền của quần thể.

A. I và II   

B. I và III

C. II và III

D. I và IV

22/ (HSG 2008)  Tần số của hai alen đồng trội có cùng giá trị thích ứng trong một quần thể chuột phòng thí nghiệm là 0,55 và 0,45. Sau 5 thế hệ giá trị thích ứng thay đổi  tương ứng thành 0,35 và 0,65. Hai cơ chế nào sau đây gây nên tình trạng trên?

I.   Đột biến điểm

II.   Giao phối không ngẫu nhiên.

III.   Các yếu tố ngẫu nhiên (phiêu bạt di truyền)

IV.   Áp lực chọn lọc tự nhiên. 

A. I và IV

B. II và IV


C. I và III

D. II và III

23/ (HSG 2008)  Sản phẩm phế thải của việc khai thác mỏ thường chứa rất nhiều kim loại độc (ví dụ như đồng, chì) khiến cho hầu hết các cây không thể sinh trưởng được trên đất có các phế thải của mỏ. Tuy nhiên, có một số loại cỏ có thể phát triển tốt trên cả đất chưa ô nhiễm lẫn trên đất đã bị ô nhiễm bởi các phế thải của mỏ. Các cây này có khả năng kháng lại các kim loại độc khi sinh trưởng trên đất ô nhiễm, còn khi sống trên đất không bị ô nhiễm thì khả năng này lại bị suy giảm. Các cây cỏ này được thụ phấn nhờ gió. Quần thể có khả năng kháng lại kim loại độc đã được thụ phấn nhờ gió với quần thể không có khả năng kháng. Tuy nhiên, rốt cuộc các cây ít kháng được với kim loại độc lại sinh trưởng trên đất bị ô nhiễm còn các cây kháng tốt với kim loại độc lại bị chết trên đất không bị ô nhiễm. Quá trình này chứng tỏ

A. Chọn lọc định hướng


B. Hiệu ứng thắt cổ chai quần thể

C. Sự tiến hóa cùng khu vực địa lý
D. Sự chọn lọc phân hóa

24/ (HSG 2008) Câu nào sau đây đúng?

A. Sự hình thành loài mới xảy ra nhanh ở các quần xả gồm nhiều loài thực vật có quan hệ di truyền thân thuộc vì con lai giữa chúng dễ xuất hiện và sự đa bội hóa có thể tạo ra con lai song nhị bội phát triển thành loài mới.

B. Sự hình thành loài mới xảy ra nhanh ở các quần xả gồm nhiều loài thực vật khác xa nhau về di truyền vì cách li di truyền là nguyên nhân cơ bản dẫn đến sự hình thành loài mới.

C. Sự hình thành loài mới xảy ra nhanh ở các loài thực vật có kích thước nhỏ vì các loài này thường có chu kì sống ngắn nên tần số đột biến và biến dị tổ hợp cao hơn các loài có chu kì sống dài.

D. Sự hình thành loài mới xảy ra nhanh ở các loài thực vật có kích thước lớn vì nhiều loài thực vật như vậy đã được hình thành qua con đường đa bội hóa, Ở những loài này, sự đa bội hóa dễ xảy ra hơn.

25/ (HSG 2009) Trong một nghiên cứu qua nhiều thế hệ ở một quần thể ruồi dấm Drosophila melanogaster, người ta thu được số liệu về sự biến động tần số hai alen A1 và A2 thuộc một locus gen gồm nhiều alen được trình bày ở biểu đồ dưới đây:

Tõ sè liÖu trªn, mét häc sinh rót ra 6 kÕt luËn nh­ sau:

1. 
M«i tr­êng sèng kh«ng æn ®Þnh.

2. 
QuÇn thÓ nµy cã thÓ bÞ t¸c ®éng bëi chän läc nh©n t¹o.

3. 
Sù ®a d¹ng di truyÒn cña quÇn thÓ ngµy cµng t¨ng.

4. 
Sù ®a d¹ng di truyÒn cña quÇn thÓ ngµy cµng gi¶m.

5. 
Phiªu b¹t di truyÒn liªn tôc x¶y ra.

6. 
QuÇn thÓ nµy chÞu t¸c ®éng cña chän läc ph©n ho¸.

Nh÷ng kÕt luËn nµo lµ ®óng?


A.
1, 4 vµ 6
C.
2, 3 vµ 5
E.
2, 5 vµ 6


B.
1, 3 vµ 5
D.
2, 4 vµ 6

26/ (HSG 2009) Nhân tố nào trong các nhân tố sau đây có nhiều khả năng làm giảm sự đa dạng di truyền trong quần thể rõ rệt hơn cả?

A. Đột biến gen gây chết




B. Tái tổ hợp di truyền

C. Chọn lọc bình ổn

D. Sự di cư ( xuất cư ) của các cá thể 

E. Phiêu bạt di truyền

27/ (HSG 2009) Mối quan hệ giữa hệ số nội phối với sự cố định alen của một alen lặn có lợi mới xuất hiện trong quần thể do đột biến như thế nào?

A. Alen sẽ được cố định nhanh nhất khi hệ số nội phối cao nhất.

B. Alen sẽ được cố định nhanh nhất khi hệ số nội phối thấp nhất.

C. Alen sẽ được cố định nhanh nhất khi hệ số nội phối ở mức trung bình.

D. Hệ số nội phối không ảnh hưởng đến sự cố định alen.

E. Hệ số nội phối chỉ ảnh hưởng đến sự cố định alen ở các quần thể có kích thước rất nhỏ.

28/ (HSG 2009) Một loài côn trùng được tìm thấy có tính kháng với một loại thuốc trừ sâu phổ biến. Giải thích nào dưới đây là hợp lý hơn cả?

A. Chọn lọc bình ổn tạo ra khả năng kháng ở quần thể côn trùng.

B. Vốn gen ban đầu đã có sẵn các gen tạo cho côn trùng có tính kháng.

C. Thuốc trừ sâu thúc đẩy sự phát triển tính kháng ở những cá thể nhất định và đặc điểm này được di truyền.

D. Thuốc trừ sâu tạo ra đột biến mới mã hóa tính kháng và đột biến này được di truyền

29/ (HSG 2010) Nghiên cứu một quần thể cá, người ta nhận thấy tất cả các con cá cái đều có màu xám còn các con đực đều có màu đỏ tươi và xanh da trời. Các con cái ít bị vật ăn thịt ăn hơn các con đực, tuy nhiên các con đực có màu kém sặc sỡ hơn thì ít bị ăn thịt hơn các con đực có màu sặc sỡ. Quá trình tiến hóa nào dưới đây là có nhiều khả năng nhất dẫn đến xuất hiện các con đực sặc sỡ ở loài cá này?

             A. Chọn lọc giới tính 

B. Chọn lọc định hướng                

 C. Chọn lọc ổn định 
           D. Yếu tố ngẫu nhiên 

E. Chọn lọc phân hóa

30/ (HSG 2010) Đồ thị bên trái mô tả một quần thể loài bướm đêm A có sự đa dạng về màu thân. Môi trường quần thể A sinh sống có cả các loài ăn thịt như chim là những loài rất thích tìm ăn loài A. Trong môi trường này cũng còn các loài bướm đêm khác mà các con chim này không thích ăn: mỗi một cá thể trong số 3 (1~3) loài bướm mà chim không thích ăn này được nêu ở hình bên phải. Loài 1, 2 và 3 vừa giống vừa khác với màu thân có trong loài A: loài 1 có màu sáng hơn, loài 2 có kiểu hình trung gian và loài 3 thì có màu sẫm hơn. Sau khi bắt và nếm thử loài 1, 2 và 3 thì các con chim học được cách tránh ăn các loài này. Loài A được xem như là loài bắt chước kiểu Batesian các loài kia. Nếu loài 3 trở thành loài phổ biến nhất trong sinh cảnh này thì đồ thị nào là dự đoán chính xác đúng những cái mà quan sát được ở loài A? (đường chấm tính giá trị trung bình của loài A).
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