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dtwoĺzenie przeszłości i zro-
zumienie, jaki wph4ľ na orga-
nizmy żywe miały zmiany

waľunków klimatycznych panu-
iących na Ziemi podczas ostatnie-
go zlodowacenia (por. ramka 1),

może pomóc w przewidywaniu
odpowiedzi współczesnych popu-
lacji na zmiaĺy zachođzące w ptzy -
rodzie. Jest to niezwykle ważĺle,
zwłaszcza że żyjerny w czasach
topniejących lodowców.

Ntulanaiąc histoľię
odtwaľzaniem historii ewolu-

cyjnej różnych gatunków zajmuje
się młoda nauka zwafla filogeogra-
fią. Jej głównym celem jest poszu-
kiwanie genetycznych wzoľców
geograficznego tozmieszczenia
różnych linii genetycznych, wcho-
dzących w skład gatunku, oraz
analizowanie historycznych przy-
czyn jego powstania (identyfika-
cja odpowiedzialnych za to proce-
sów ewolucyjnych). Filogeografia
korzysta zatem z osiągnięć wielu
innych đziedzin: genetyki, paleo-
ntologii, statystyki, geografii czy
bioinformatyki.

Odnajdywane w wielu miejscach
skamieniałości dostarczają waż-
nych infoĺmacji o rozmieszczeniu
geograficznym gatunkőw i prze-

Fot. 1. Zapewne tak wyglądaý teřeny naszego kraju gdy opuszczał go lodowíec

Ramka 1.
ostatnie zlodowacenie (ang. Ląst Gląciąl Maximum,LcM)

W historii ZiemimożnavĺyrőżniĆ kilka okľesów, w których vrystępo-
waý zlodowacenia (obszary pokľyte lądolodem),zwaĺe epokami lodow-
cowymi. ostatnie zlodowacenie miało miejsce 23 000-18 000lat temu'

Podczas zlodowacenia regularnie następują po sobie tzw. glacjaĘ,
czyli okresy, w których lądolód zajmował większe obszaty, i inteľ-
glacjałR podczas których lądolód cofał się (ale nie zanikał zupełnie).
Pľawdopodobnie współcześnie żyjemy w okresie interglacjalnym,
a zatem w kolejnej epoce lodowcowej.

Regularne następowanie po sobie glacjałów i inteľglacjałów powodu-
je powstawanie moren czołowych, sandľów, wielkich pradolin i jezíor
morenovrych (łatwe do zaobserwowania m.in. na SuwalszczyŹnie).
Całkowita regĺesja lądolodu odsłania inne polodo'WcoÝv'e ltworyi ozy,
kemy, moreny denne oraz jeziora rynno\^/e i wlztopiskowe.

Główną przyczyluą powstawania lądolodu są zmiany w nasłonecz-
nieniu Ziemi, zvmązaĺe zpeiodycznymi zmianami parametrów orbity
ziemskiej (jej kształtu, nachylenia i kierunku osi). Istotny wphrnĺ na zlo-
dowacenia ptzeđ okľesem czwartorzędu mogý mieć zmiany w położe-
niu kontynentów, generujące zmiaĺy w cyľkulacji wód oceanicznych.

biegu kolonizacji w zamierzch- atomową. Szeroko stosowana jest

ých czasach. Głównym sposobem metoda radiowęglowa wykorzy-
pozwalającym na oszacowanie stująca węgiel, który w przyrodzie
wieku znalezisk są metody datowa- występuje najczęściej jako izotop
nia izotopowego (radiodatowanie) 12C (innymi izotopami węgla są 13C

wymagające określenia Zawatto- i niestabilny 'nC). Ponieważ czasy
ści izotopów pľomieniotwórczych ľozkładu izotopów są Zn.ane) przy-
w badanych próbach. Ĺzotopy to kładowo czas połowicznego Íozpa-
odmíany pieľwíastka chemícz- du dla węgla laC wynosi około 5700
nego posiadające te same właści- lat, to mogą być one dla biologa,
wości chemĺczne i liczbę atomo- archeologa i geologa natuĺalnymi
wą, ale tôżniące się líczbą neu- zegaľami mieľzącymi upĘw CZaSu.

łronôw, a co z^ tym idzíe - masą W pĺzypadku metody radiowęglo-
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Fot.2. Pľzedpole cofającego się lodowca

\^/ej \^/ystarczy okIeślić propoľcję
\^/ próbie ilości węgla 13C do jego
stabilnych izotopów 13C i 12C.

Niezwykle ważnym żľődłeĺľ'
informacji o e'\^/olucii Są dane mole-
kularne (tzw. markeľy molekulaľ-
ne), opisujące zmienność genetycz-
ną organizmów' W filogeografii
najczęściej rvykorzystuje się mito-
chondrialną sekwencję kodującą
cytochrom b (bĺałko uczestniczące
w oddychaniu komórkowym, częśi
kompleksu III łańcucha oddecho-
wego) onz lajszybciej ewoluują-
Cą \^/ genomie mitochondrialnym
(mtDNA) sekwencję pętli D (tzw.
rejon kontľolny). Analiza tych
sekwencji umożliwia wyodrębnie-
nie linii filogenetyczĺych dane-
go gatunku i tym Samym ľekon-
strukcję kierunku postglacjalnej
wędľówki z rőżĺych refugiów na
tereny, z których lodowiec ustępo-
wał. Z kolei analiza jądrowych sek-
wencji mikľosatelitarnych (10-50
powtórzeń motywu o długości do
6 par zasad) dostarcza infoĺmacji
o strukturze genetycznej popula-
cji i wydarzeniach ewolucyjnych,
których jest ona konsekwencją, np.
adaptacja i wynikające z rrie1 zmia-
ny w moľfologii/behawiorze, dryf
genetyczny, efekt wąskiego gaľdła.

Ocena chronologiczna wyda-
rzeń ewolucyjnych (i tym samym
okľeślenie momentu, w któľym
tozeszły Się obseľwowane linie

Ramka 2.
Metody konstrukcji drzew Íilogenetycznych

Metody te można podzielić na dwie grupy opieľające się na: grupo-
waniu sekwencji lub r,vlrborze najbardziej prawdopodobnego drzewa
filogenetycznego (według ustalonych kryteriów).

Najprostszą i ĺajszybszą metodą jest metoda UPGMA (ang.
Unweighted Pair Gľoup Method using arithmetic Averages) wykorzystująca
niezwykle prosty algorytm. Niestety, zakłada ona błędne, stałe tempo
mutacji. Uzyskiwany jest zawsze tzw. kladogľam ukorzeniony, czyli
z odniesieniem do wspólnego pľzodka.

Metoda ,,najbliższego sąsiada'' (alg. Neighbor-Joining, N) opieľa się
ĺla załoŻeniu, że ewolucja zawsze zachodzi najkľótszą z dostępnych
dľóg. A zatem popľau/nym drzewem jest to, którego suma długości
wszystkich gałęzijest najmniejsza. Punktem wyjścia jest forma ,$wiaz-
dy" _ gdy wszystkie analizowane sekwencje wychodzą z jednego
węzłai gdy drzewo ma gałęzie o takiej samej długości. Dopiero kolejne
porównania ,,sąsiadów" umożliwiają rozdzielenie ,,$wiazdy" i lľqľzla-
czenie długości gałęzi.

Metoda największego prawdopodobieństwa (ang' maximum like-

lihood, ML) rozpatruje wszystkie otrzymane dtzewa jako alternatyĺ^/ne
hipotezy, któľe wyjaŚniają badane zależności ewolucyjne. Metoda ta
stosuje matematyczne modele Markowa (ciągi zđaľzeń, w których
prawdopodobieństwo każdego zdatzenia zależy jedynie od łvyniku
poprzedniego). Celem ML jest odszukanie takiego dtzewa, które w naj-
baĺđziej pľawdopodobny sposób wyj aśni obserĺł'owane zróżnicowanie
analizowanych sekwencji.

Wykorzystanie metody największej oszczędności (ang. maximum paľ-
simony, MP) pľowadzi đo uzyskania dľzewa, które obrazuje relacje mię-
dzy wszystkimi analizowanymi sekwencjami' tak aby do wyjaśnienia
wyniku potrzebna była jak najmniejsza liczba zmiaĺ - mutacji. Metoda
uwzględnia zmienne tempo ewolucji w zależności od typu mutacji.

Bayesowskie metody umożliwiają stworzenie zbiorĺ drzew o zb|i-

żonych wartościach pľawdopodobieństwa, koľzystając z algorytmu
Monte Carlo dla modeli Maľkowa.
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Fot. 3. Na początku nie było prawie nic

genetyczne) opiera się na metodzie
zegaÍa molekularnego. Zakłađa
ona, że mutacje \^/ analizowa-
nych fuagmentach genomu mają
neutralny charakter, a tempo ich
Zachodzenia jest względnie Stałe.
Kalibľacji Ze1ara molekulalnego
dokon).wano na podstawie dato-
wania skamieniałości przodków
współczesnych organizmó\^/ o Zna-
nej sekwencji nukleotydowej, np.
mtDNA. W ten sposób można było
okĺeślić czas potrzebny na zróŻni-
cowanie się sekwencji DNA bada-
nych gatunków, a dokładniej - na
utrwalenie się pojedynczej mutacji.
Dziś jednak wiadomo, że ten sam
fragment genomu u ľóżnych orga-
nizmów może ewoluowaĆ zbardzo
różną pľędkością, co czyni zegar
molekularny mało użytecznym.

W celu zobra zow arriaw zaj emnych
relacji między liniami geneĘcznymi
filogeografia wykoľzystuje meto-
dykę filogenetyczną. Filogeneýka
zajmuje się budowaniem dĺzew filo-
genetycznych dla ńżnyc};r gatun-
ków, ale podobne metody można
wykorzystaĆ także do prezentacji
zależnoŚci wewnątrzgatunkowych
(poľ. ramka 2). Podstawą takiej pre-
zentacji jest oszacowanie odległości
ewolucyjnych dzielących analizo-
\^/ane grupy, tzw. dystansów gene-
tycznych. Umożliwiają to liczne
programy Statystyczne poszukujące
najlepszych modeli substytucji DNA
z zastosowaniem specjalistycznych
algorytmów.

Filogeogľaficzna rekonstľukcja
pľ ze szło ś ci zakłada również p o SZu-
kiwanie najmłodszego wspólnego
pľzodka (ang. most recent Coľnrnon
ancestor) z zastosowaniem metody
koalescencji. Jest to niezwykle pľo-
sta (a zarazem jedna z najistotniej-
szych w filogeogľafii statystycz-
nej) metoda polegająca na dosłow-
nym cofaniu się w czasie, tak aby
wszystkie obecne w danych loci
a|Iele złączyły się w jeden allel
ancestralny _ czylí po nitce do
kłębka.

Zmienność genetycna
kontra mapa śĽYiata

Rozwój nauki pozwala na ana-
lizę procesów ewolucyjnych na
wielu poziomach, Íakże tych,
któľe jeszcze kilkadziesiąt lat temu
byłyby dla badaczy nieosiągalne.
Bioinfoľmatyka i inne nauki kom-
putero\^/e um ożliwiają uwzg|ęd-
nienie w analizach filogeograficz-
nych ľównież preferencji ekolo-
gicznych gatunku czy danych
środowiskowych, np. topografia,
wilgotność, ľodzaj gleby, tempe-

Ramka 3.
Wyjaśnienie pojęć stosowanych w artykule

Refugium glacjalne - teIen, na którym gatunki pĺzetrwały niesprzy-
jające warunki środowiskowe i z któľego ľekolonizowaĘ obszary uwol-
nione od lądolodu.

Dryf genetyczny - proces ewolucyjny polegający na zmianie czę-
stości występowania danego allelu w populacji. Proces ten nie wynika
z mutacji, migracji czy doboru naturalnego, będąc zależnyrr' od efek-
tywnej wielkości populacji. oznacza to, że im mniejsza jest populacja,
tym szybciej dany allel zostanie wyelimino\/any lub zdominuje jej

pulę genetyczną. W ten sposób jest przyczylą zmniejszania różnorod-
ności populacji.

Efekt założyciela - szczegőlny przypadek dryfu genetyczrLego ürywo-
łany migracją niewielkiej Iiczby osobników na izolowany obszaľ, np.
ÝVyspę. Populacja taka chaľakteryzuje się odmienną, ubogą pulą gene-
tyczÍ|ą w porównaniu z populacją wyjściową.

Efekt wąskiego gardła - neutľalny proces ewolucji spowodowany
katastľofą, np. choľobą. Wynikiem tego jest zmniejszona liczebność
i ľóżnorodność populacji oraz zmiana w częstotliwości alleli.

Struktura filogeograficzna _ ztőżnicowanie genetyczne populacji
tego Samego gatunku na obszaĺze jego występowania'
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ratura. Zastosowanie w filogeo-
grafii dwóch systemów: informa-
cji geogľaficznej (ang. geographic
information systern, GIS) i global-
nego pozycjonowania (ang. global
positioning sy steľn, GPS), umożliwia
przypisanie danym genetycznym
ich pozycji na mapie, co jest jedno-
zrraczÍLe z opisaniem ich ekologii
oÍaz wzoÍCa ľozmieszczeĺia pĺze-
StrZennego poszczególnych linii
ewolucyjnych.

Ciekawą ptopozyc1ą wykorzy-
stania systemu GIS jest filogeo-
grafia poľównav/Cza. Jej głównym
załoŻeniern jest porównywanie
wzorców zrőżnicowania genetycz-
nego między gatunkami o podob-
nym ľozmieszczeniu 8eogra-
ficznym' Zakłada on, Że w przy-
padku zaistnienia wspólnych dla
tych gatunków zmian klimatycz-
nych ich ľeakcja na nie będzie zbLi-
żona.

Jedną z metod stosowanych
w filogeografii porównawczej jest
metoda modelowania niszy eko-
logicznej. Polega ona na symulacji
kreującej panujące w przeszłości
warunki śĺodowiska i porówna-
nie ich z obecnymi, w któľych
występuje analizowany gatunek.
Pĺowadzi to do prawdopodobnego

oszacowania obszarów, które mógł
on zamieszkiwać w pľzeszłości.

Moc staĘsĘki?
Wprowadzenie do filogeogra-

fii metod statystycznych znacznie
podniosło langę prezentowanych
pÍZeZ nią hipotez. Stosowanie
skomplikowanych algorytmów
i obliczeń matematycznych
pozwoliło na jednoczesne testo-
wanie coraz większej liczby nie-
skoľelowanych ze sobą czynników
środowiskowych, genetycznych,
geograficznych czy behawioral-
nych, kształtujących przebieg
skomplikowanych, wielowymia-
rowych procesów ewolucyjnych.
Testowanie alteľnatywnych hipo-
tez pozwala na st\^/orzenie kilku
prawdopodobnych scenariuszy,
najbliższych obserwowanemu
współcześnie w}znikowi (struktury
filogeograficznej gatunku).

opisanie współczesnego v/ZoI-
ca rozmieszczenia przestrzenne-
go linii filogeogľaficznych gatun-
ku i porównanie jego pľeferencji
ekologicznych z występującymi
w przeszłości zmianami klima-
tycznymi pozwoli na odnalezie-
nie pľawdopodobnych refugiów
i stworzenie scenaľiusza post-

glacjalnej wędrówki na obecnie
zamieszkiwane tereny.

Filogeografia statystyczna dys-
ponuje również naľzęđzíaĺľ'i
umożliwiającymi prognozowanie
pr zy szłości gatunków p okrewnych
współistniejących ze sobą w stre-
fach hybryd y zacji, przewiduj ąc ich
ewentualną izo|ację lub integracj ę !

Nic dziwne8o zatem, że filogeogra-
fia dostaĺczyła już wielu rzetelnych
odpowiedzi na pytania nurtujące
biologów ewolucyjnych i klimato-
logów, gromadząc coľaz pełniejszą
wiedzę o historii gatunków roślin
i zwierząt z całego świata.

Jak filogeografia uporała Się
Z ogľomem informacji, a Zarazem
ich bľakiem? i jak naprawdę wyglą-
dała postglacjalna historia Europy?

Na te pytania odpowiemy
w następnym artykule.

mgr Joanna Stojak
InsĘtut Biologii Ssaków PAN w Białowieży

Piśmiennicwo:

I Avise J.C., Markery molekular-
ne, historia nąturąIną i ewolucja,
Wydawnictwa UW Warszawa
2004.
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Fot. 4. Później pojawiĘ się porosĘ, tľawy i ptaki
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