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Joanna Stojak

dtworzenie przeszioSci i zro-
Ozumienie, jaki wplyw na orga-

nizmy zywe mialy zmiany
warunkéw klimatycznych panu-
jacych na Ziemi podczas ostatnie-
go zlodowacenia (por. ramka 1),
moze poméc w przewidywaniu
odpowiedzi wspétczesnych popu-
lacji na zmiany zachodzace w przy-
rodzie. Jest to niezwykle wazne,
zwlaszcza ze zyjemy w czasach
topniejacych lodowcow.

Odtwarzajac historie

Odtwarzaniem historii ewolu-
cyjnej réznych gatunkéw zajmuje
sie mtoda nauka zwana filogeogra-
fia. Jej gtéwnym celem jest poszu-
kiwanie genetycznych wzorcéw
geograficznego  rozmieszczenia
r6znych linii genetycznych, wcho-
dzacych w sktad gatunku, oraz
analizowanie historycznych przy-
czyn jego powstania (identyfika-
cja odpowiedzialnych za to proce-
sé6w ewolucyjnych). Filogeografia
korzysta zatem z osiggnie¢ wielu
innych dziedzin: genetyki, paleo-
ntologii, statystyki, geografii czy
bioinformatyki.

Odnajdywane w wielu miejscach
skamieniatlo$ci dostarczajg waz-
nych informacji o rozmieszczeniu
geograficznym gatunkéw i prze-
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Fot. 1. Zapewne tak wygladaly tereny naszego kraju gdy opuszczal go lodowiec

Ramka 1.
Ostatnie zlodowacenie (ang. Last Glacial Maximum, LGM)

W historii Ziemi mozna wyréznié kilka okreséw, w ktérych wystepo-
waty zlodowacenia (obszary pokryte ladolodem), zwane epokami lodow-
cowymi. Ostatnie zlodowacenie mijato miejsce 23 000-18 000 lat temu.

Podczas zlodowacenia regularnie nastepuja po sobie tzw. glacjaty,
czyli okresy, w ktérych ladoléd zajmowat wigksze obszary, i inter-
glacjaty, podczas ktérych ladoléd cofal sig (ale nie zanikal zupelnie).
Prawdopodobnie wspélicze$nie zyjemy w okresie interglacjalnym,
a zatem w kolejnej epoce lodowcowe;.

Regularne nastepowanie po sobie glacjaléw i interglacjatéw powodu-
je powstawanie moren czotowych, sandréw, wielkich pradolin i jezior
morenowych (fatwe do zaobserwowania m.in. na SuwalszczyZnie).
Catkowita regresja ladolodu odslania inne polodowcowe utwory: ozy,
kemy, moreny denne oraz jeziora rynnowe i wytopiskowe.

Gtéwna przyczyna powstawania ladolodu sa zmiany w nastonecz-
nieniu Ziemi, zwigzane z periodycznymi zmianami parametréw orbity
ziemskiej (jej ksztattu, nachylenia i kierunku osi). Istotny wptyw na zlo-
dowacenia przed okresem czwartorzedu mogty mie¢ zmiany w potoze-
niu kontynent6w, generujace zmiany w cyrkulacji wéd oceanicznych.

biegu kolonizacji w zamierzch-
tych czasach. Gléwnym sposobem
pozwalajacym na oszacowanie
wieku znalezisk sa metody datowa-
nia izotopowego (radiodatowanie)
wymagajace okre$lenia zawarto-
§ci izotopéw promieniotwoérczych
w badanych prébach. Izotopy to
odmiany pierwiastka chemicz-
nego posiadajace te same wlasci-
wosci chemiczne i liczbe atomo-
wa, ale rdzniace sie¢ liczba neu-
trondéw, a co za tym idzie - masa

atomowa. Szeroko stosowana jest
metoda radioweglowa wykorzy-
stujaca wegiel, ktéry w przyrodzie
wystepuje najczesciej jako izotop
12C (innymi izotopami wegla sg *C
i niestabilny C). Poniewaz czasy
rozkladu izotopdw sg znane, przy-
kiladowo czas potowicznego rozpa-
du dla wegla C wynosi okoto 5700
lat, to moga by¢ one dla biologa,
archeologa i geologa naturalnymi
zegarami mierzgcymi uptyw czasu.
W przypadku metody radioweglo-




Fot. 2. Przedpole cofajacego si¢ lodowca

wej wystarczy okredli¢ proporcje
w prébie ilodci wegla *C do jego
stabilnych izotopéw BC i **C.
Niezwykle waznym Zrédiem
informacji o ewolucji sa dane mole-
kularne (tzw. markery molekular-
ne), opisujace zmienno$¢ genetycz-
ng organizméw. W ftilogeografii
najczesciej wykorzystuje sie mito-
chondrialng sekwencje kodujaca
cytochrom b (biatko uczestniczace
w oddychaniu komérkowym, czesc¢
kompleksu TII taiicucha oddecho-
wego) oraz najszybciej ewoluuja-
cg w genomie mitochondrialnym
(mtDNA) sekwencje petli D (tzw.
rejon kontrolny). Analiza tych
sekwencji umozliwia wyodrebnie-
nie linii filogenetycznych dane-
go gatunku i tym samym rekon-
strukcje kierunku postglacjalne;j
wedréwki z réznych refugiéw na
tereny, z ktérych lodowiec ustepo-
wal. Z kolei analiza jadrowych sek-
wencji mikrosatelitarnych (10-50
powtérzenn motywu o dlugosci do
6 par zasad) dostarcza informacji
o strukturze genetycznej popula-
¢ji i wydarzeniach ewolucyjnych,
ktérych jest ona konsekwencjg, np.
adaptacja i wynikajgce z niej zmia-
ny w morfologii/behawiorze, dryf
genetyczny, efekt waskiego gardta.
Ocena chronologiczna wyda-
rzen ewolucyjnych (i tym samym
okre§lenie momentu, w ktérym
rozeszly sie¢ obserwowane linie

uuuuu

Ramka 2.
Metody konstrukcji drzew filogenetycznych

Metody te mozna podzieli¢ na dwie grupy opierajgce sie na: grupo-
waniu sekwencji lub wyborze najbardziej prawdopodobnego drzewa
filogenetycznego (wedtug ustalonych kryteriéw).

Najprostsza i najszybszag metodg jest metoda UPGMA (ang.
Unweighted Pair Group Method using arithmetic Averages) wykorzystujaca
niezwykle prosty algorytm. Niestety, zaklada ona btedne, state tempo
mutacji. Uzyskiwany jest zawsze tzw. kladogram ukorzeniony, czyli
z odniesieniem do wspdélnego przodka.

Metoda ,najblizszego sasiada” (ang. Neighbor-Joining, NJ) opiera sie
na zalozeniu, ze ewolucja zawsze zachodzi najkrétsza z dostepnych
drég. A zatem poprawnym drzewem jest to, ktérego suma diugosci
wszystkich gatezi jest najmniejsza. Punktem wyijscia jest forma ,gwiaz-
dy” - gdy wszystkie analizowane sekwencje wychodza z jednego
wezta i gdy drzewo ma gatezie o takiej samej dtugosci. Dopiero kolejne
poréwnania ,sasiadéw” umozliwiaja rozdzielenie ,gwiazdy” i wyzna-
czenie dtugosci galezi.

Metoda najwiekszego prawdopodobienstwa (ang. maximum like-
lihood, ML) rozpatruje wszystkie otrzymane drzewa jako alternatywne
hipotezy, ktére wyjasniaja badane zaleznoSci ewolucyjne. Metoda ta
stosuje matematyczne modele Markowa (ciagi zdarzen, w ktérych
prawdopodobienstwo kazdego zdarzenia zalezy jedynie od wyniku
poprzedniego). Celem ML jest odszukanie takiego drzewa, ktére w naj-
bardziej prawdopodobny sposéb wyjas$ni obserwowane zréznicowanie
analizowanych sekwencji.

Wykorzystanie metody najwiekszej oszczednoSci (ang. maximum par-
simony, MP) prowadzi do uzyskania drzewa, ktére obrazuje relacje mie-
dzy wszystkimi analizowanymi sekwencjami, tak aby do wyjaSnienia
wyniku potrzebna byta jak najmniejsza liczba zmian — mutacji. Metoda
uwzglednia zmienne tempo ewolucji w zaleznosci od typu mutacji.

Bayesowskie metody umozliwiaja stworzenie zbioru drzew o zbli-
zonych warto$ciach prawdopodobieristwa, korzystajac z algorytmu
Monte Carlo dla modeli Markowa.
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Fot. 3. Na poczatku nie bylo prawie nic

genetyczne) opiera sie na metodzie
zegara molekularnego. Zaklada
ona, ze mutacje w analizowa-
nych fragmentach genomu maja
neutralny charakter, a tempo ich
zachodzenia jest wzglednie state.
Kalibracji zegara molekularnego
dokonywano na podstawie dato-
wania skamieniatos§ci przodkow
wspétczesnych organizméw o zna-
nej seckwencji nukleotydowej, np.
mtDNA. W ten sposéb mozna byto
okresli¢ czas potrzebny na zrézni-
cowanie sie sekwencji DNA bada-
nych gatunkéw, a dokladniej — na
utrwalenie sie pojedynczej mutacji.
Dzi§ jednak wiadomo, Ze ten sam
fragment genomu u réznych orga-
nizméw moze ewoluowacé z bardzo
rézna predkoscig, co czyni zegar
molekularny mato uzytecznym.

W celuzobrazowaniawzajemnych
relacji miedzy liniami genetycznymi
filogeografia wykorzystuje meto-
dyke filogenetyczna. Filogenetyka
zajmuje sie budowaniem drzew filo-
genetycznych dla réznych gatun-
kéw, ale podobne metody mozna
wykorzystaé takze do prezentacji
zaleznosci wewnatrzgatunkowych
(por. ramka 2). Podstawg takiej pre-
zentacji jest oszacowanie odleglosci
ewolucyjnych dzielacych analizo-
wane grupy, tzw. dystanséw gene-
tycznych. Umozliwiaja to liczne
programy statystyczne poszukujgce
najlepszych modeli substytucji DNA
z zastosowaniem specjalistycznych
algorytmow.
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Filogeograficzna rekonstrukcja
przeszlosci zaklada réwniez poszu-
kiwanie najmtodszego wspélnego
przodka (ang. most recent common
ancestor) z zastosowaniem metody
koalescenciji. Jest to niezwykle pro-
sta (a zarazem jedna z najistotniej-
szych w filogeografii statystycz-
nej) metoda polegajaca na dostow-
nym cofaniu sie w czasie, tak aby
wszystkie obecne w danych loci
allele zlgczyty sie w jeden allel
ancestralny - czyli po nitce do
ktebka.

Zmiennos¢ genetyczna
kontra mapa Swiata

Rozwéj nauki pozwala na ana-
lize proceséw ewolucyjnych na
wielu poziomach, takze tych,
ktére jeszcze kilkadziesiat lat temu
bylyby dla badaczy nieosiagalne.
Bioinformatyka i inne nauki kom-
puterowe um ozliwiaja uwzgled-
nienie w analizach filogeograficz-
nych réwniez preferencji ekolo-
gicznych gatunku czy danych
srodowiskowych, np. topografia,
wilgotno$¢, rodzaj gleby, tempe-

Ramka 3.
Wyjasnienie poje¢ stosowanych w artykule

Refugium glacjalne - teren, na ktérym gatunki przetrwaly niesprzy-
jajace warunki Srodowiskowe i z ktérego rekolonizowaly obszary uwol-
nione od ladolodu.

Dryf genetyczny — proces ewolucyjny polegajacy na zmianie cze-
stosci wystepowania danego allelu w populacji. Proces ten nie wynika
z mutacji, migracji czy doboru naturalnego, bedac zaleznym od efek-
tywnej wielkos$ci populacji. Oznacza to, ze im mniejsza jest populacja,
tym szybciej dany allel zostanie wyeliminowany lub zdominuje jej
pule genetyczng. W ten sposéb jest przyczyna zmniejszania réznorod-
nosci populacji.

Efekt zalozyciela - szczegdlny przypadek dryfu genetycznego wywo-
tany migracja niewielkiej liczby osobnikéw na izolowany obszar, np.
wyspe. Populacja taka charakteryzuje sie odmienng, uboga pulg gene-
tyczng w poréwnaniu z populacja wyjsciowa.

Efekt waskiego gardla - neutralny proces ewolucji spowodowany
katastrofg, np. choroba. Wynikiem tego jest zmniejszona liczebno$¢
i r6znorodno$¢ populacji oraz zmiana w czestotliwosci alleli.

Struktura filogeograficzna - zréznicowanie genetyczne populacji
tego samego gatunku na obszarze jego wystepowania.




ratura. Zastosowanie w filogeo-
grafii dwéch systemoéw: informa-
cji geograficznej (ang. geographic
information system, GIS) i global-
nego pozycjonowania (ang. global
positioning system, GPS), umozliwia
przypisanie danym genetycznym
ich pozycji na mapie, co jest jedno-
znaczne z opisaniem ich ekologii
oraz wzorca rozmieszczenia prze-
strzennego poszczegdlnych linii
ewolucyjnych.

Ciekawg propozycja wykorzy-
stania systemu GIS jest filogeo-
grafia poréwnawcza. Jej gtéwnym
zalozeniem jest poréwnywanie
wzorcédw zréznicowania genetycz-
nego miedzy gatunkami o podob-
nym rozmieszczeniu geogra-
ficznym. Zaklada on, ze w przy-
padku zaistnienia wspdélnych dla
tych gatunkéw zmian klimatycz-
nych ich reakcja na nie bedzie zbli-
zona.

Jedna z metod stosowanych
w filogeografii poréwnawczej jest
metoda modelowania niszy eko-
logicznej. Polega ona na symulacji
kreujgcej panujace w przesztosci
warunki $rodowiska i poréwna-
nie ich z obecnymi, w ktérych
wystepuje analizowany gatunek.
Prowadzi to do prawdopodobnego

P ot F B, it .

Fot. 4. Pézniej pojawily si¢ porosty, trawy i ptaki

oszacowania obszaréw, ktére mogt
on zamieszkiwa¢ w przeszlosci.

Moc statystyki?

Wprowadzenie do filogeogra-
fii metod statystycznych znacznie
podniosto range prezentowanych
przez nig hipotez. Stosowanie
skomplikowanych algorytméw
i obliczen matematycznych
pozwolilo na jednoczesne testo-
wanie coraz wiekszej liczby nie-
skorelowanych ze soba czynnikéw
srodowiskowych, genetycznych,
geograficznych czy behawioral-
nych, ksztaltujacych przebieg
skomplikowanych, wielowymia-
rowych proceséw ewolucyjnych.
Testowanie alternatywnych hipo-
tez pozwala na stworzenie kilku
prawdopodobnych scenariuszy,
najblizszych ~ obserwowanemu
wspolcze$nie wynikowi (struktury
filogeograficznej gatunkuy).

Opisanie wspodlczesnego wzor-
ca rozmieszczenia przestrzenne-
go linii filogeograficznych gatun-
ku i poréwnanie jego preferencji
ekologicznych z wystepujgcymi
w przesztosci zmianami klima-
tycznymi pozwoli na odnalezie-
nie prawdopodobnych refugiow
i stworzenie scenariusza post-

glacjalnej wedréwki na obecnie
zamieszkiwane tereny.

Filogeografia statystyczna dys-
ponuje réwniez narzedziami
umozliwiajacymi prognozowanie
przysziosci gatunkéw pokrewnych
wspdlistniejacych ze sobg w stre-
fach hybrydyzacji, przewidujac ich
ewentualng izolacje lub integracje!
Nic dziwnego zatem, ze filogeogra-
fia dostarczyta juz wielu rzetelnych
odpowiedzi na pytania nurtujgce
biologéw ewolucyjnych i klimato-
logéw, gromadzac coraz pelniejsza
wiedze o historii gatunkéw roslin
i zwierzat z catego $wiata.

Jak filogeografia uporala sig
z ogromem informacji, a zarazem
ich brakiem? T jak naprawde wygla-
data postglacjalna historia Europy?

Na te pytania odpowiemy
w nastepnym artykule.

mgr Joanna Stojak
Instytut Biologii Ssakéw PAN w Biatowiezy

Pi$miennictwo:

1 Avise ].C., Markery molekular-
ne, historia naturalna i ewolucja,
Wydawnictwa UW, Warszawa
2004.
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