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Filogeogľafia jest aktualnie jedną z najbar-
clziej poptllaľnych dziedzin badań w biolo-
gii. Badanie ewoltrcyjnych zależności międry
liniami genetycznymi z ich geogľaficznym
rozmieszczeniem pomvalają zrozumieć' jakie
czynniki miaĘ istotny wpýw na obecne ľoz_
mieszczenie genów, populacji i gatunków.
Za|eżności obserwowane pomiędlry różnymi
populacjami stanowią niewątpliwie odzwier-
ciedlenie historycznyclr procesów, kształttlją-
cyclr pľzepýw genów międzry nimi. Za|eżno-
ści te można pľawidłowo zinteľpretować je-
dynie po Íozpatrzeniu i skoľelowanitl dwóch
istotnych aspektów: czasowego (przedstawia-
jącego pľocesy ewoltlcyjne) oraz pfzestľzen-
nego (analiztljącego rozmieszczenie geogra_

ficzne obserwowanej zmienności generycz-
nej)'

F-il<rgeogľafię jako odrębną dziedzinę ba-
dań po raz pierwszy zdefiniował Avise w
|9B7 t. Zgodnie z tą definicją filogeografia
zajmuje się ,,...poznawaniem zasad i pľoce-
sów rządzących geograficznym rozmiesze-
niem linii rodowych (generycznych), a w
szczególności tych w obrębie jednego ga-
tunktl lub pomiędzy blisko spokrewnionymi
gattlnkami" (Avlsľ i współatlt. 1987, Avlsľ
2000). Prezentowany artyktlł konccntrtrje się
jedynie na filogeografii ssaków w Europie,
próbując przybliżyć założenia oľaz istotę ba-
dań tej niezwykle intensywnie roznvijającej
się clziedziny'

ZMIENNoŚĆ cľNn',ľyczNA !ť oBRĘBIE PoPUIACJI (GÄľUNKÓ\ü(/)

Pierwszymi markerami trmożliwiającymi
połączenie bada(l geneťycznych i ekologicz-
nych byĘ al|ozymy, tőżne foľmy tego samego
białka, odpowiadające różnym allelom (Fnr-
EIÁND 2008). obecnie, aby zaprezentować
genealogię linii genetycznych filogeografia
wykoľzysttlje markeľowe sekwencje DNA.

Podstawowymi, najczęściej stosowanymi
są sekwencje mitochondľialne: cytochromu
b (białka wchodzącego w skład komplek-
str III łańcucha oddechowego) oÍaz pętli
D (ang. D-loop), zwanej ľównież rejonem
kontrolnym (ang. contľol region, CR), będą-
cym najszybciej ewoluującą częścią genomu
mitochondľialnego (mtDNA) (Avlsr 2000).

lĺnaliza zmienności molektllarnej pozwala na
wyróżnienie linii filogenetycznych badanego
gatllnkll' tlmożliwiaj ąc rekonstrtrkcję praw<lo-
podobnych wzorów postglacjalnej rekolonĹ
zacji z różnych reftlgiów.

MIDNA występuje w komóľce w dużej
liczbie kopii, a jego kolista struktura zapew-
nia większą odporność na degradację. Jako
charakterystyczny, powszechnie występtlją-
cy vi kom,órkach system umożliwia porów-
naĺria pomiędzy ľóżnymi organizmami. Jego
pľosta struktura (bez elementóv/ poY/tarzal-
nych, tľanspozonów, pseudogenów czy in-
tronów) zapewnia ławłą izolację i analizę, a
dość srybko gromaclzące się w nim subsrytu-
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cic rrukleotycl<lwe <rclzwieľciecllają przebieg
l'listoľii gattinktl. Co więcej, g'eny w mtDNA
(l.azuĺyci:aj) rrie trlegają ľckombitracji (dzie-

äziczénie'ĺ<lonalne) i g'enom mitoclr<lndrial-
ny jest oclpowiednikiem jeclnego locus (Avlsn

i współatri ' 1987 , AvIsll 2004).
Ńatery je<lrrak z-wľócić Llwagę na kilka

poważnyclr ograniczeń, które ni<lsą ze sobą

tego ťyptl anal'izry.
Geiiom mitochondľialrry posiacla mniejszą

efektywną wielkość poptllacji niz g,eny allto-

,.r-ui.r., ponieważ jest lrapklicĺalny i cl'l'iedzi-

czony z ľéguĘ tlttipaľentalnie (zatem ws7ryst_

kie ćząsrcčzki mtllŃA są iclentyczne,'tzw' ho-

moplažrnial). Skutkuje to ťym, że mtDNA jest

barclziej p<rclatrry na clziałanie dryftl genetyc7'-

lrego (ń.iĺr. na efekt wąskiego garclła), 
^ 

zÍe'

konstrttowan^ n^ jegĺl poĺlstawie genealogia
molekularna iest iriekompletna (w przrypacl-

ku tľansmisji rnatczryrrcj potomstwtl_ obtl płci
c|zieĺlzic'lry *ĺlNe. ocl matki, jecĺnak przeka'
zywać go mogą clalej jecĺynie- cóľki) i wyma-
gä ,,'.'p"t.rienia poprzez. ylorőwnanie z ínÍor-
ńacjami zlrwaÍtymi w genomie jądľowym'

ľvlaľkery jąclľowego DNA tlmożliwiają
chaľakteryirykę strukttlry geneťycznej po-

ptrlacji i-wyznaczenie grtlp genetycztlych w
äpo'á.' <> iĺa\i'lę fľekwencji alleli i wsp<il-

nyclr fľagmentów oľaz aĺalizę geograficzne-
gä 

'o'-í"szczenia 
tych grtlp'.. Powszechnic

stosowane są sekwcncje mikľosatelitaľne'

Aby oszacować clrľonologię wydaľzeń
ewoltrcyjnych, a ťym samym czas rozejścia
się ńiÁydn linii ewolucyjny'h Ľ oparcitl
o 

" ticzrę' mtltacji, nagľomaclzonyclr w ich
współczäsnych oclpowieclnikacĘ stosuje się

metoĺĺę r.guru moĺekularnego (Ztlc;rIjlłÄNDL i

PArrr.rN(i 1965).
Początkowo metoda ta zakłitclała st'ałe

tempo mtltacji (podczas gcly <lziś wiaclomo'
ze jäst o.ro ná róinych. gałęziĺrclr i w ľŕlżnych
klałach zrőżnicowane), llctltľaltly clraľakteľ
ewolucii molekulaľtrej Ol'ĺr/' iĺlcrrtyfikowała
ewolucję genów jak<l ewĺlltlcję gattlrrk<iw'

Kalibľacji łegaľi:. tl<rkĺltrywĺtll<l pol)Í'/'e7'

porównanie z wizlľy13<lclttic: clittĺ>walrym Za-

bi'.'n kopalrrym ltlll wytlltľz't:llictll 1laleĺlge-
ż'lgrafĺcznym. Nĺrlcż.y jt'tlrlĺrk'l"'lĺtwil'i'yć' że

zawicľające 10-'0 powtóľZeń motylvtl o <lłtl-

gości cĺo 6 pat zasac|, a|e coraz większą po_

iitl larrrości ą 
^zaczy 

nają się cicszyć takż'c zmi:'l'

ny (rntltacjě) punktowe (ang. single nucleotĹ
dä polymó'pńism, SNI'). Mtltacje te stanowią
najpowszecńniejszą formę zmienności gene-

tyć).nei, jednak wciąż są zbyt słabo' schaľakte-

ry7.ow^ne tt oľganizmów niemoclelowych' co

őgranicza wykoľzrystywanic iclr w. baclaniaclr
řiíog.og'aĺĺ.'''y.ń (ľvĺonrx i współaut ' 2oo4)'
ľotěnciłnym r<>'zuĺiązanicm ĺlkaztrje się in_

tensywny rozwoj wysokopľzeptlstowyclr
tecľmik'sekwencjonowania (ang' lrigh-tlrľo-
tlghptrt sequencing) i nieclawno opracowźltla

'o.täau 
IłAD tag (ang. restľictiĺrn site-associa-

ted DNA tags), zrnaliztljąca miejsca ľcstrykcyj_
ne w pn.'iiki*"niu z-najcltljących się w iclr
obľębie mutacji ptlnktowych, nawet--w gcllo-
rno.i',r'gnn izmĺiw niemoclelowyclr (I;'MliRs()N

i współatlt. 2010).
Informacje tlz-yskane z clanych m<llekular-

nych pozwaiają odna|eźć wzajemne p<>wiąl'a-

nía pämiędzy cząsteczkami mtl)NA, ľekon-

strukcję geogľaficznego rozmieszczenia gľttp

filogcńěýcznych oraz zbadarrie wpýwtl wy-

ĺlarzeń lrist<lryczlryclr na stľuktttľę g'enctycz-

ną (rrp. i<leriryfikacja aclaptacyjnyclr zĺli:łn
*' ,rroif,rlo gii crry behawiorze, bęclącyclr ocl-

p<rwiecĺzią 
-na 

zmiany śľoclowiskowe) (Avlsľ
2000).

REK()NS1'RLIK()A PoKRE\üíIF]Ńsr'v MIĘD7,Y LINIAMI E!ŕSLUCYJNYMI

skamieniał <>ści zazuryczaj reprezclrtują bocz-
ne linie ewolucyine, oclclzielone nie <lcl bez-
pośľechriego przoclka, ale pľzecl ltllr po zaist-

niuľy* pľ<lcesie lristolycznyrn Äby popraw-
nie 

'oceirić czas clyweľgencji niezbęclne jest

posiaclanie skamieniałości reprezenttriących
äbi. lĺ''i., jak najblíŻej momenttl icln r<>zc|zia-

łu (Ho i PHILI.IPs 2009).
Ilľak wiarygocĺnie cĺatowanych clanyclr ko-

palnych oclsýä l>aclaczry do clanyclr. molek*
iarnýcn. Irilogenetyka, któľej narzęclzia znaj-

<ttlją powszechne Zastosowanie w filogeogra-
fii,' áéfĺniuje gattrnek jako najmniejszą gľtlpę

morrofileýzną, poclrocĺzącą o<l wspĺilnego

[inÁau" (oľ QtinIĺłoz i DoNoGHUII 1990)'

bowoclem powstania takiej grtlpy moŻe byĆ

áłtrgotrwałä izolacia ltlb lraľieľa w przepý'

]l'i;lĽ1,:i:l;.ll*ľIll ,,ľ,.'ľ;ĺ^ä'l',i:äli,'ľś$äi'lj,''ľ.?'!jľłiű',' *ľ'f?ö.'Íbäiiľť,1i,
więcei gđnoty1r<iw. llltlyItl 1rĺlrvĺlĺlt'llt 1',.'tu*,,,*.ňi"'ií"i.iopĺ"'ńĺi są iniliac;c (Avlsli i ws1iólatlt' 1987)'
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wie genów, odz,wierciedlone zarówno w
genomie jąclrowym, jak i w mtDNA, w po-
szczególnyclr stl bsrytuc j ach nu kleotydowych.
Cechy genetyczne o pochodzeniu monofile-
Wcznym (np. insercje SINE ciry cluplikacje ge-

nów) stanowią dobľe maľkety filogenetycz,-
ne, niezależnie od tcmpa ewoltlcii sekwencji
DNA (Avlsti 2oo4). Prezentacja stľttkttlry po-
pulacji w postaci drze:wa filogenetycznego
ułatwia szacowanie ľelacji łączący ch poszcze-
gólne linie ewolucyjne i obliczenie dystanstl
genetycznego między nimi, obľazującego z*'
istniałe między nimi ľóżnice (Avlsr i wspóŁ
aur. 1987).

obliczanie dystansów geneLycznych po-
rniędzy homologicznymi sekwencjami z wy'
korzystaniem modelu substyttrcji DNÁ (np.
KIMURA 19s0) zakłada waľtościowanie po_

szczególnych mutacji, pľzypisując odmien_
ną wagę np. tranzycjom, tľanswersjom oÍaz
zmianom synonimicznym i niesynonimicz'-
nym. Z kolei model bez korekty na wielo-
kľotne podstawienia (p-distance) przeclstawia
dystans genetyczny jako proporcję miejsc
nukleotydowych, w których dwie porówny-
wane sekwencje są różne. wynik uzyskiwany
jest przez podzia| liczby ľóżnic nukleotydo_
wych pÍzez całkowitą liczbę porównań, bez
uwzględniania rőżnic w tempie ewoltrcji czry

waľtościowania poszczególnych todzajőw
mutacii. Największe zastosowanie w pľakty_
ce znalazĘ narzędzia bioinformatyczne, ko-
Írrystające z a|gorytmów ułaľwiających wybór
naibardziei odpowiedniego modelu substy-
tucji DNA. Jednym z takich programów jest
jModelTest. Prog'ram ten wdľaża pięć róż'-

nych strategii wyboľu modelu substyttlcii
(Posloł i CRANDALI 2001).

lloraz waľtości oszacowanego czasu od
rozpoczęcia różnicowania sekwencji do stop-
nia tego zrőżnicowania stanowi tempo, w
jakim ,,tyka'' Zegar molektllaľny. Na przykład
teoria,,trniwefsalnego'' zegaÍa mitochondrial-
nego DNA zakLada, że w ciągtl miliona lat ob-
serwtlje się 2% różnic mięclzry sekwencjami
(Bnovľ i współatlt. 1982). oznacza to, że ie-
śli dwa gatunki zróżnicowaĘ się na poziomie
2%,, to albo ewoĺuują one niezależnię od 2
milionów lat, przyimując zegat molekularny
1'/" na milion lat na każdei z dwóch gałęzi,
albo od 10 milionów lat, prryjmując o,2 na
milion ĺat (Fnrnlł.ND 2008). Kalibľacji ,,tlni-
weľsalnego" zegara mtDNA dokonano z w'
koľzystaniem danych o sekrvenciach ssaków
naczelnych, wykoľzysťywano go jednak także
w innych grupach taksonomicznych. Założe-
nie o uniwersalności zegara molekulaľnego

jest jednak znacznym uproszczeniem, gdyż
tempo subsrytucji DNA jest różnę nie tylko
w obrębie różnych grup taksonomicznyclr,
ale również w tőŻnych ľegionaclr DNÄ, a na-
wet w obrębie tego samego ľegiontl (np. na
pierwszej, drugiej i trzeciej pozrycji koĺĺonu).
Co więcej, tempo ewoluowania dancj se-
kwencji nie musi być stałe pÍZez caý okres
ľóżnicowania. Często nowopowstałe gatunki
ewoltluią bardzo szybko, by wraz z tlptywem
czasu proces ten tlległ spowolnienirr (MIľĺ-
DEI-L i HoNEYCUTľ 1990).

Doprowadziło to <lo powstania wielu me-
tod,,rozlvźniających'' zasadę zegaÍa molektľ
laľnego _ jedne opisują tempo ewoltlcji jako
proces ciągty, inne nie wyjaśniają go wcale,
sktrpiaiąc się raczej na paľametrach indywi-
dualnych ĺLla każdej gałęzi (Lľľłcľ i wspóŁ
atlt. 2oo7). Zegary,,tlniweľsalne'' zastąpiono
zegar ami,,lokalnymi ", szacljącymi oddzielne
tempo ewoltlcji molektllaľnej dla każdej zbli'
żonei gľLlpy gałęzi w dľzewie (Avlsľ 2004,
DRIJMMoND i współaut' 2006, LEPAGE i wspóŁ
aut. 2007). Paľametryczne modele Bayesow-
skie umożliwiają tworzenie różnorodnych
modeli alternatywnych, z których każ.dy od-
nosi się do innych, specyficznych założeŕl
(np. zmian w tempie zachodzących stlbstytu-
cji, kształt dtzewa fiĺogenetycznego) (Ll;ľłcn
i współaut. 2oo7)' Z ko|ei test ľelarywnego
tempa ana|iztlje zmienność w tempie ewo-
lucji molektllaľnej, porównując dystanse ge_

ne[yczne między każdą parą taksonów i oce-
niając liczbę zmian w każdej linii od czasów
ostatniego wspólnego przodka (BnovĺHłtvĺ
i PENľ.ľY 2oo3). obecnie kalibľacja zegaÍa
wspomagana jest pÍzez konkľetne rczkłady
statysťyczne przedzialów (a nie punktów)
kalibľacyjnych (DnunłMoND i współaut. 2006,
LIiPAGE i współaut. 2oo7, Ho i PHILLlps 2009).

Pĺezentacja ľekonstľukcji zależności po-
międiry różnymi liniami ewolucyjnymi w po_

staci drzewa filogenetycznego możliwa jest
jednak i bez kalibracji zegaÍa molekularne-
go. Drzewa filogenetyczne mogą być tlkorze-
nione (historia populacji z uwzględnieniem
wspótne| sekwencji początkov/ej, pľzodka) i
n ietlkorzen ione (opistl j ące j edyn ie zależności
między danymi liniami, bez odniesienia do
sytuacji wyjściowei). Rozgałęzienie przedsta-
wia moment, w którym jedna linia rozdzie'
liła się na dwie potomne (im dawniej żył
wspólny pľzodek, tym bardziej oddzielone są
od siebie analizowane linie).

\ľśród metocl konstrtrkcji dľzew filoge-
netycznych wyróżnić można dwie grupy: te
opaľte na grupowaniu (ang. cltrsteľing), czy-

ľq
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li algoľytmĺtch iteľacyjlryclr tlĺnożliwiającyclr
Llszeľcĺłowanic tlanyclr w zhieľaľchizĺrwanej
kolejności, oraz te oĺ)aľt'e na poszukiwaniu
(ang. seaľclring), czyli zakła<lające wybóľ
opcji najbaľclziej prawclopoclobnej według
ustalĺrnych klyteľiów, 1>oprzeclz<>ne uz,yska-
niem ptrli wyników prawclopo<lobnyclr.

'tü(/ prirypacĺktl analiz filogeograficznych
metocla największej wiarygoclności (ang. ma_

ximum likelihoocl, ML), ľozpatľtrje wszrystkie
otľzylnatle clľzcwa jako alteľnatywne hipote-
zry wyjaśniające analizowane zależności ewo-
hrcyjne..W,śľócl liczlrych mc[oct o1raľtyclr na alla-
|ízie pľawdĺlpoclobieŕrstwa, w filogeogľatii
istotne zastosowanie mają metocly l}ayesow-
skie, pozwalające na tlzyskanie ľeprezenta-
tywnego zlrioľtl Cltzew, clla któlych pľźtw-
cĺopoclobieństwĺr wystąpienia clanego clen-
clľogľamu jest propoľcjonalne cĺo iloczyntl
jego wiaľygoclności i pľawcl<lpodobieŕrstwa
a 1lriĺri' Konstruowaľlie cĺenclľogramów
z wykorzystaniem pr()gľamu MľBayes Z^'

kłaĺla zastosowanie w <lbliczeniaclr mocleli

Mĺrnte Caľlo clla łańcuchów Maľkova (cią-
gőw zclarzeń, w któľych pľawclop<lclĺll>ień-
srwo każcleg<> zclarzenia za|eży jeclynie ocl
wyniku popľzedniego) (lłoNQt]Isl' i H(J-

ELsIiNBEcK 2oo3, IfIGGs i AľI'\íooD 2oo5,
DRUMMoND i wsp<iłatlt. 20oó). Łaŕrcuclry
Markova są algĺlľytmami pozwalającyrni
m.in. na oszacowanie parametrów takiclr
jak np. paľametry cĺemĺrgľaficz.ne Cą
topologia i clługość gałęzĹ Meto<la tźr ma na
celtt odnalezienie oclpowiecĺnieg,o ttkłacltl
oszacowanyclr wybľanyclr parametľćlw,
obľaztljącegĺr z największynr pľawclopoclo_
bieírstwenr ĺrl>ser.wĺ>watry wzĺiľ zľćlżnic<rwa-
nia analizowanych sekwencji ((]łvĺl.l-I-Sľonzĺ
i tsD\ťAItI)s 19(r7, Ił;mľNs'l'liIN 1981).

Innym, niezwykle istotnym aspektem ba-

cĺań filogeo grtlficzllycl'l jest iclcrrtyfikacja naj-
młoclszego wspólnego ptz<><lktl (ang. m()st
recent c()mln()ll atlcestoľ, MIłCA). (Jmożliwia
to metoda koalescencji, <>pierająca się na tco-
ľii matematycz.nej Klrvcľĺłľĺĺ (I9ź]2), opistl_
jącej genealogie selekrywne genów netltľal-
nyclr, cofając się w czasie.

'l'F]o I{IA KOALESCF]N() I A ľ_I LoGI]o G RAI]IA S'l Á I'YSI'YCZNA

Metoda koalescencji pozwltla na <ldtwo-
rzenie wstecz histoľii ewoltlcyjnej ziĺlenty-
fikowanych w określonym loctls alleli. Kon-
cepcja teoľii jest prosta _ jeśli cofiriemy
się w czasie oclpowiecĺlrio <lalcko' wszystkie
allele tego loctls w populacji powirrny polą-
czyć się w jeden allel ancestľalny (Fnnnĺľĺo
200s). Statysľyczne moclele koalescencji mtľ
szą rrwzględnić paľametry demograficzne
(rrp. wielkość poptllacji), ewoltrcyjne (np.
cfekt wąskiego gaľclła) czy ekologic'lne (m.in.
tempo migracji) (FnľnmNo 2008).

'W 
1'ltzypa<lku bľaktl clanyclr clotyczących

clyrvergencii wielu loci i/ltlb wicltr osobni-
k<iw w subgatunktl/stlbpoptllacji, tcĺ>ľia ko-
alescencji jest istotnym nĺlrzęcl'liclll w <lcltwa_

ľzattitl ich filogenezy (ľIIĺ;rl;Rs()N i wspĺiłaut.
2010). Ze wzglęcltl na ścislc 1rĺlwiązalric ko-
alescencji a|le|i z liczclllrĺlściĺ1 1rĺl1rtllacji, teo_

ľia koalescencji zrrajcltljc ľĺiwlricż, sl.er<>kie za-

stosowanie w filogc<lgľaĺ'ii sliltystycznej (ang.
statistical plrylogcĺlgr'a1llry), g<l\'). 1l'<>zwa|a

m.in. na szacĺlwalrit' t'ĺt:lĺĺ1'1ł7111'1 wiclkĺlści
poptrlacji anccstľźlllr(:j, 1lĺlz.iĺlllltl llrigľacji oľaz
testowalric ĺtltc'ľIrĺt(ywIlyĺ'll hi1rĺltcz clcmo-
gĺaficznyclr) (KNĺlrvt,lls i lvli\l)l)ls<lN 2()()2, Rĺ-

cHAlłDs i ws1'l<ilittlt. Żoo7).
ľ_il<lgcĺlgľĺrĺ'i1l st1ltysly<"l,ll'a <li1'i,y cl<> wyja-

śnienia ľZc('7.ywisty('ll pl"l.1'1'r.r'', l)()wstania

<lbseľwowanej, konkľetrrej stľtlktuľy filoge-
ograficznej, wyĺĺolrywając niezlrlęclne clo te-

stów infoľtnacje bezpośrecln i<> ze zmieilności
analizowanego getltl' zalniast z ĺ|tzew filoge_
nerycznyclr (Krrlovl-ľS i M^l)l)Isclľv 2002). Te-
stowallie CoľźLz większej |iczby czynników,
często nie skoľelowanyclr ze sobą, ttcĺzicla
znacznie lepszej oclpowiedzi wyjaśnia|ącej
obserwowaną strukttlľę filogeogľilficr.nt1- 7'tt-

stosowanie staťysťyki p<>rwztlzl w k<rŕrctl na
odťwoľzenie wdarzeń' nie'z.wyklc skĺrmplř
kowa nych ewoltl cyj n i e, najbliŻszyclr p ľawd zi_
wemu pľzebiegowi lristorii gatunktt (np. cly_

weľgencja w poptllacji z różnym tempcm mi-
gľacji) (Kľĺovllľ i MADDIsoN 2oO2, lłI(]HAlłDs
i współaut.2oo7).

\W prtrypaclku testowania altcrnzrtywnych
lripotez clotyczących czastt ĺlyweľgencji, tno-
clele k<lalescencji poz;walają tlstalić, czy ob-
seľwowane ľozmieszczerrie ge<lgľaficzne
odz.wierciedla pľoces lristoryczl'ty (pľoces
zachodzący ľaz lttb najvĺyżej kilka f^Zy w
czasie o<l teraźniejszości do tozcIzielcnia się
ancestľalnej, lromologicznej cząsteczki l)NA,
np. fľagmentacja populacji' ekspansja, efekt
wąskiego gardła) c2ry proces gcnetyczny (np':
pĺzepĘw genów, dryf genetyczlly' system ko-

iaĺzenia) (Tľľĺľlr'l'olĺ 2006, RIcHARI)s i współ-
avt.2OO7).
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'W'yzwaniem wciąŻ pozostaje ťworzenie
mocleli, które wyjaśniają pľzebieg histoľii
gatunku w najprostsz1y sposób. Gľomadzolre
jeclnak, coraz pełniejsze zasoby infoľmacji fĹ
logenetycznych, geograficznych i statystycz-

nych, pr<>wadzą do rozwojtl coraz nowsiryclr
met'ocl testujących nie rylko jtrż postawionc
lripotezry, ale i oszacowywarrie nowyclr paľa-
metľów (RlcHłlłos i współatrt. 2oo7).

GEoGRÁFICZNA INTERPRE] ACJA !íZoRolü(i ZMIENNoŚCI GENE]'YCZNEJ

Rekonstruując ewoltlcyjną historię ga-
tunkóýpopulacji nie wolno pominąć
czynników geograficzno-śľodowiskowyclr.
Moclele filogeogľaficzne powinny tlwzględ-
niać zatem informacje o prefeľencjach eko-
logicznych badanego gatunku/populacji
oÍäz informacje abiotyczne (temperattlra,
topografia, opady atmosferyczne, wilgot-
ność, gleba, wegetacja) (Kozłr i współatrt.
2008). 'V(i tym celtr wykorzysttrje się system
infoľmacji geograficznej (ang. geogľaphic
information system, GIS).

GIS umozli:wia przypisanie danym Íłene-
tycznym lokalizacji na mapie, wraz z cha-
rakteryzujący mi ią waľtlnkami śroclowiska,
a tym samym umożliwiają wizualizację ge-
nealogii w przestrzeni. GIS stanowi zbiőr
wielu ńŻnych waľstw z przypisanymi do
nich danymi clotyczącymi środowiska bio-
tycznego (np. typ wegetacji) oÍaz abio_
tycznego (np. klimat, geologia). Informacje
te są podstawą do twoľzenia algoľytmów,
obliczających zmiany w rozmieszczenitl ga-
ttlnków współcześnie i w pľzeszłości (RI-
CHARDS i współatlt. 2007).

Dane deponowane w bazach danych
GIS zbierane są przy ĺlżycitl dwóch metod.
Metocla odległego odczytu (ang. remote
sensing) wykoľzysttlje sensoľy satelitarne
v/ celu zideĺrtyfikowania przestrzennych
różnic v/ energii elektromagnetycznej i
generowania cyfrowych obrazów danych
środowiskowych (m.in. poziom wegetacji).
Z kolei metoda przestrzennej interpolacji
(ang. spatial interpolation) stanowi proce-
dtlľę statystyczną, szactljącą wartości po-
szczególnych danych, charakteľyzĺljącycľ:.
analizowane lokalizacje (np. ze stacji pogo-
dowych) (HIcrľnsor.i i współavt.2o1o). Ze-
bľane w ten sposób dane słtrżą następnie
do statystycznego oszacowania warunków
środowiskowych innych, zbliżonych geo-
gľaficznie lokalizacji'

Poľównanie danych śľoclowiskowych z
map GIS z informacjami o rozmieszczeniv
określonego gatunktl tlmożliwia oszacowa-
nie areałóW, W któľych gatunek występrrje
i jego pľefeľencji śľodowiskowo_geogtaficz-

nych. Metocla ta icst nazywana modelowa-
niem niszy ekologicznej (GulsĺN i l'Hull.l.nn
2oo5, GutsĺN i ZIMMERMANN 2000).

w przypadku filogeogľafii GIS ma istot-
ne znaczenie w przeclstawianiu historycz-
nych zmian klimatycznych, zasięgtl lodowca,
zmian temperatur, historycznych zasięgów
gatunków, stanowiące poclsumowanie da-
nych tlzyskanych ze skamieniałości, clanych
palinologicznych i paleośrodowiskowych,
danych statystycznych, a nawet kopalnego
DNA (ang. ancient l)NÄ, aDNA) (Kozłr i
współaut. 2008, Cłnslrxs i współatrt.2009).

System informacji geograficznej stanowi
zatem pocĺstawowe narzędzie w filogeogľa-
fii poľównawczej (ang. compaľative phy-
logeography)' zajmvjącej się poľównywa-
niem wzorców zrôżĺicowania genetyczne-
go pomię<lzy różnymi gattlnkami, których
rozmieszczenie geograf'iczne jest ltlb było
zbliżone. oznacza to, że gattlnki z podob-
ną stľtlkturą filogeograficzną powinny od-
powiadać na zachodzące zmiany śľoclowi-
skowe w bardzo podobny sposób (Kozłr
i współaut. 2008)' ZałoŻenia te pozwalają
na ľekonstľukcję i porównanie historycz-
nego przepływu genów w sąsiadujących
ze sobą poptllacjach, a także na wyjaśnie_
nie relatywnego wpływtl znanych pľoce-
sów historycznych na współczesne wzorce
bioľóżnorodności (HIcrEnsoN i współaut.
2010). Identyfikacja zaszłych zmian klima-
tycznych, genetycznych, cĺemograficznych
i przestrzennych (np. stanowiących barierę
izo|ującą geny) tlłatwia ostateczne odtwo-
rzenie hipotezy, któľa w najbardziej praw-
dopodobny sposób wyjaśni obserwowaną
zmienność genetyczną (Kozłr i współatlt'
2008, HICKERSoN i współaut. 2010).

Podczas gdy modelowanie niszy eko-
logicznej pozwala na postawienie hipotez
dotyczących niedawnych vqĺdarzeń śro-
dowiskowych, naukowcy sztlkaią sposobtl
tl możl iwia jącego b ad an ia h istoryczno-cle mo-
graficzne. Podstawą jest odtworzenie histo-
rii powstania i ewolucji taksonu wyjścio-
wego, prowadzących do zaistnienia obser-
wowanej stľtlktury genetycznej poptllacji.
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Tw<lľzctrie alteľnatywnyclr lrip<ltcz tlłzltwia gracji, lrybľyclyzacji) lra obseľwĺlwallc mo_
okľeślenie ľelatywtlcgo wpływtl ľóżrryclr dele cĺemogľaficzne lristĺ-lľii taksĺrlrtl wyj-
pľoces<iw lrist<lľycznyclr (np. c[yweľgclrcji, ściowego (Cłns'l'tiľ.ls i współatlt.2oO9).
zmiany wiclkości i poclziały populacji, rnĹ

(]zJNN I K I KsZ.] Äłjl't UĄ( ] B S',l'Rt ) K]'tI l{Ę i._I Lo GI]o G I{AFI CzNĄ sSAKo\7

Stľukttlra filogeĺlgľaficzlra okľeśla zľóżlli-
cowanie genetyczne pomięcĺzy poptllacjarni
osobtrików teg'o samcgo gatunku w obľębie
jego zasięgtt. Jej właściwy opis jest níez.wy-
kle istotny w analizaclr, o ktĺilyclr tľakttlje
ten aľtyktlł. Jak jtlż wspomniano we wstępic'
filogeografia jcst natlką lączącą as1rekt gene-
tycr.ny z rozmieszczeniem geograficznym i
nie sposób Zatĺefil ignoľować istotneÍao wpľy-
wtl czylrnik(lw geogľaficznyclr na strtlkttlľę
filogeogľaficzną. Jest t"<> zzt|c').llc ĺlczywiścic
od foľmy oraz Cz.^sL|' w jakim o<ldziaĘwĺlý
na okľeśloną poptllację.

Na terenie tstlľopy rrajwiększy wpływ
na ľozmieszczenie ssaków miały niewątpli-
wie nattlľalne bariery geogľaficzlre (łarictl-
chy góľskie, ĺnoľza) oraz cykliczne zmiany
klimattl w czwaľt(>rzęclzie, wywołane |)rzez
zmiany w nasłonecznienitl 7iemi (I-Iłvs i
współatrt. I976, Ctttlzĺľrl i Tliľĺľl.lľľoru 2000,
SoľvĺvĺeR i NADÄcHo'ĺľsrl 200(l). Był to okres
ostatnicgo zlodowacenia (ang. last glacial
rnaxirnulrr, LGM) (23000-18000 lat temu),
pľzeľtswaneg'o okresami ocieple nia, t7.w.
ilrteľglacjalami (szacunkowo Żo'/,, trwania
CzwaÍtoĺzędtl) (Fn<>cl.ĺiv i współaut. 1999).
Zajęcie części teľenów lądowych Etlľ<lpy
pľzez ląclolócl wywołał<l ist()tne zmiatry w
ľ<rztnieszenitr gatunk<iw ssaków. \ü7'iększ<lść

zwierząt wycofała się na połtlclnie, na ob_
szaÍy tz.w. ľefugiów glacjalnyclr (Półwyspy
Apenitiski, t]ałkaliski i lberyjski), w kt<iľyclr
panowały bardziej sprzyjające wartlnki,
tlmożliwiające przetrwanie LGM. t]clowacl-
niają to liczne skamieniałości gatunków ta-
kich jak jeleli szlachetny (Ceruus eĺaphus),
saľna cuľopejska (Capreolus ca1lreolus), łoś
(Alces cłlces), mamtlt (Mcłmĺnuthus primige-
nĺus) i wiele innyclr (Sonłľ'ĺnn i Nłoł<;Hor:ĺ-
sxl 200ó). t)obľzc poznźrna lristoľia filogc-
ĺ> g,r af iczna lr i ecl źwi e dzi a b ľtl na t nego (Urs ĺLs
arctos) wykaztrje, Że tuż przed i zaraz po
okresie wielkiego zlodowacenia (I.GM) ga-
tunek ten występował na teľenach Etlľopy
Cetrtľalnej. Jecĺtrakzc w czasie LGM zmttszo-
ny był wycofać się na obszaľy śľóclziernno-
morskich półwyspów, ale i pľzetrwał tak-
że w regionie kaľpackim (SouMEI{ i Nĺl>ł-
cHo\ťsKI 2006).

Dane kopalrre wykazują istnienic reftl-
giów w Europie także na wyŻsz'ych wysoko-
ściaclr, tzw. półnĺlctryclr ľeftlgiów kryystycl'-
nyclr (np. w Kaľpataclr) (Scxĺvĺl;tł i Nĺtlĺ_
CH()'s/sKI 200(t). /ĺnalizy sekwerrcji maľkcľo-
wych mtDNA maĘclr ssaków (ll<lľrricy ľtlclej
Myodes glareolcl.s czy łllsicy Mustela niua-
/z.s) ľ(lwnież potwicľclłźLjź| tę tczę (K<ľl'LÍx i
wspŕ>łatrt. 20()6, !íĺlj<;Ix i wsp<iłatlt. 201o,
M(]l)I'vľl'ľ i wspĺiłatlt. 2ol2).

obccnie teľeny stalrĺrwiącc ľcftlgia gl2-
ciztlne ceclrtljc wyższc zrőżnicowitnic gcnc-
tyc7.ne i bĺlgactwo gztttlnkowe niż, teľeny
wtórnie zasiecllane po ustąpienitl l<rclowca.
AnaIiz.y clowoclów kopalnych oľaz sckwcncji
markerŕrw I)NA tlmożliwiają poznawanic po-
tencjalnyclr wzorców tei postglac|alncj wę-
clľówki ľekolonizacyjncj, m<>żliwość ylrzekta-
cz'ania baľieľ geogľaficznyclr i iclentyfikację
wystąpienia w clanej poptllacji efekttr wąskie-
gĺl gaľdła czy dlyftl genetycznego.

Na pľzykła<l antllizry sckwcncji maľkcľów
mitoclrondrialnego I)N^ wsp<iłczcsnyclr i
staľożrytnyclr etlľopejskich p<>1rtllacji wilka
Canis lu1lus wykazttĘ istnielrie clw<iclr haplo-
ťypów, z któlyclr jeclcn ;srzcwaŻał w poptl-
lacji staľ<lżytnej, a clľugi w poptllac|i wspťlŁ
czesnej. ()znttcy'a to, ż.e clawlricj clomintljący
lraplĺltyp został wypaľty w ciągtl kilktl tysię-
cy lat. Przrypĺlszcza się, Że m<>ż.c l'lyć t() wy-
nikiem a<laptacji do zmieniającyclr się waľttn-
ków kĺimatycznych (PIl.cl'l' i wsp<iłatlt. 2010).

I]acĺania filogcogľaficzne clzyŻą tzlkżc clo
okľeśĺenia miejsc, w których przebiegają
stľefy wtóľnego kontaktu mięcl'ĺry różnymi
gattlnkami ltrb liniami genetyczllymi, t'zw. stľ
ttlľe z()nes.

Na teľenie lltlľopy opisarr<l clo tej pory
6 głównyclr stľef wtórnego kontĺrkttl, w
tyrn jeclną na obszarze Polski Qĺłlł<>l.n i Sr-
AIłLE 2oO2, ScHnłľl"l' 2oo7). Stwieľclzono,
iż dochoĺlzi w rriej clo kontakttl pomiędzy
clwoma lilriami troľnicy rvdej Myocles gla-
reolĺłs (karpacka i wschoclnia) (rX/'Órclx i
współaut. 201o), różnymi g,ľtl1ranri clrľotno-
sotnowymi ľyjówki aksamitnej Sorex arćtneus
(lľ/ÓJcIx 1993) oľaz clwoma gattlnkami Croci-
clura (PĺlcEK i RÁc'.YŃsxl 1983). ostatnio po-
twieľdzono ľównież istnienie w Polsce stľefy



wtórnego kontaktu cĺla łasicy Mustela niualis mentacja siedlisk i zasięgów, ograniczenie(Mcl)nvľl"l' i współaut. 20íĐ. I'rowacĺzon. ;;;;pbä' .genów pomięcĺiry izolowanymibadania filogeografi czne mają z.a za.lanie p.o- pop,iläc;u*i ,y.| samyclr gatunków, częstotwieľdzić' ciry na obszarze 
'I]olski 

<to,choäzi ż"i1árrftěy.n ,.ľr.orrĺ"íi. ř różnych ľeftľtakże do kontaktu pomiędzy 
'różnymi liniami gi"źi';ř;.ralnych p..Á.*"ľy ewoltlcję od-genetycznymi innyôh guti"'Ĺo*' J --^- 

i:ębny.ň lir,ĺi geneťycznych (Ávĺs' i współatlt.Co ciekawe, streff wtórnego kontakttt lis'i. MigľacJe w'kie.unł.i północnym po-są obszarami najbardziej różno1odnymi ge- wodówaĘ clalsze zmiany, kľeując nowe ha-ncrycznie w Etlropie, b.arďziej niż 
'ľefuliu 

ploý|y. 
',

glacjalne. !ŕywołaně epoką lo<l'owcow ą frag-
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PODSTIMOWANIE

- Filogeografia jest inteľclyscyplinaľną na-tlką dążącą <ĺo odtworzenia histoiii ewolucyi
nej gattrnków i zrekonstruowan ia naibardzíéi
prawdopodobnego,,scenaľiusz a,, pőxglaciall
nej rekolonizacji. Zrozumienie, w pki sposobpopulacje ewoluowaý w ekstľ.mol.ryđh *u-runkach klimatycznvch panujących w czwar-
torzędzie, może stanowić ..nną wskazówkę
do pľognozowania wpýwrr zmlin klimatu nawspółczesne populacje.

. .!Ue9$e filogeografia korzysta z dziedzintakich jak klimatologia czy geologia, analizgeoprzestľzennych oľaz bioinfoľmaĘki. Jestw stanie zidentyfikować i zľekonstruować
wydarzenia takie jak hybrydyzacja czy in_trogľesja, a akże odťwoľzyć geograficzne i
i11!9wis!owe- -czy 

nniłĺ wp'ływä; ąčé ru prr.-
pľyw genów (HIcrrnsoru i wspóĺatlt. 20lb).Pojęcie filogeogľafii jest bardzo szeľo-kie. Natlka ta rekonstruuje pokrewieírsťwa
między liniami ewolucyjnymi oraz opisuje
zmienność molekularną w obľębie gattlnkówi populacji, kor-rystając z inform acii zaułartei
w.sekwencjach DNA. Filogeogľafiá interpre-
tuje również zmienność gěneýCzną w opaÍ-citt. o czynniki geogľafičzno-ś.oaowĺskďwe,
a dobrze opracov/ane modele koalescencji
pozwalają na inferencję demog raficzną tak-
::::* ancesrralnych i'rworzenle altern atyw_nych modeli demograficzno_historycznych
opisttjących ewoltlcję molekularn ą pÍowa-
dzącą do powstania' obserwo*"''ýćľ' u ssa-

ków stľtlktuľ filogeograficznyc|r. .Włączenie
do badań metod stafysťycznyih ni.wąřpliwie
rozbudowało możIiwości analiz filogeogra-
ficznych.

Na koniec na|eży wspomnieć jeszcze ogeneťyce 
'krajobtazowej (ang. landścape ge_netics), ĺlzie<lzinie bliskiej filogeografii. Ge-neťyka krajobtazowa análizuiě oáari^ły*^-

ľl ł9-ię<lzy -czynnikami śrôdowisko*y*ĺ
(aspekt geograficzny) i geneľyką poptllacýjną
(ztőż-nico,wanie geneťyczne' p.oô.jy mikro-
ewoltlcyjne: pľzepľyw genówl selekt;a nattl_
,^u!\a i dryf generyczny) (Mĺľer i współatlt.
2oo3) 

' Mimo pooobńycň u..áłá* baclań,geneĘka. krajobľazowa odnosi się tylko dopoptllacji współczesnych, podcruš gay ilo-geograÍia skupia się równiéz na aspěkcie historycznym' ZauwaĘć jeclnak naléiry, że wpľzypadku analizowania pľocesów ĺłeneru-jących współczesne wzoľce rozmieszczenia
11ĺe1no.ś9i genetycznej, filogeo grafia i gene_
fyka kľajobrazowa stanowić moáą wzaiěmne
tlzupełnienie (rJřłľc 20 1 0).

v.:ią-! ľosnący potencjał filogeogľafii nie_v/ąfpliv/ie pozwala sądziĆ, że w ňiedługim.:u'ľ zgromadzimv pełniejszą wieclzę o hĹstorii ssaków w Etlropie od osiatniego zlodo-
wacenia.

. Podziękowania prof. dľ hab. J. M. sílójcĹkowi za cenne uwági i pomoc * op'u.o*"-
niu aľťyktlłtl.

FILOGEOGRÁFIA SSAKÓ!ŕ !ŕ EUROPIE - KoNCEPCJA BADÄŃ I !ŕYBRÁNE zÄGADNIENIÁ
Streszczenie

Filogeografia zajmllje się poznawaniem zasa<l iprocesów rzą<lzących geog, af iäznym rozmięszeniemlinii ro<ĺowych (geneřyczňycn). ä w szczególności
lľľ ::|tbie jecĺnego gán'ń<u t,'b p;;ię-d'y;ř:sKo spokľewnionymi gatunkami. !(l đeltl ,i'tá""ĺoi zobrazowania ewottňyjnych zaIeżnos.i pó*ięáĘami genetycznymi nýŕo.'yJy*"r,. są- tecľrniłi
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biologii molektllarnę| (iącĺľowc i rnitochondrialne
ľ?i[*y DNÁ), paleohtoiógia ĺáuto*änř"'řarnĺenia-Íoscl) oraz narzędzia bioinfoľmatycznc. Informacjcte pozulalają na schaľakteryzo*^nie strtlklury ľilo-geograficznej ssaków w Eurôpie im.in. ĺJántyfikację
ij.lil:ľľ:-go kontaktu i teŕenóň 

't'''ä*ią"y.ľ, ,.-ru8ta 8lacialne), odľworzenie najbaľdziej präwdopo-
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(lobtreg() sccllaľitlsza wtóľllcĺa() Zasic(llania tcľcnów
l)ol()(lowcowyclr oľaz oszac()watlic wpływtl ()statnic_

8o i.lo(l()waccnia lla postg,lacjalnźl histoľię ssak(iw w
Iitlľ<l1ric.

allowccl clrarźrctcľizatiotr of plrylogcogľaphic Pat-
tcrns in I'itlrol>catl mammal poptllations (c.g. iclcu-
tification of Post-g,lacial sttttlrc zolles źln(l glacial ľc-
ftlgia), ľcconśtrtlction <rf tlrc rnost probablc po-st-gla-

ciĺtl ľccolotlization sccllaľios atrcl cstirnation of l'r<lw

thc l-ast (ilacial Maxiurttm infltlcncccl thc 1>ost-glacial
histoľy <rf lrratrttrrals in Ettľ<lpc.

PHYI.OGI]()(;IłAPHY oIł MAMMALS IN }.]tlR()l'l1 _ I{IjStlAt(CH ()oN(]tsP'l'I()N ANt) SELIj(;I'BI)
QIlS'l'IONS
S u t-lr lrr a ľy

I)lrylogcog'raplry is a ficlcl oĺ sttl<ly conccrnc(l
with tlrc pľinci1>lcs atr<l pľ<lccsscs govcľnitrg tlrc
gcogra1rhic <listľibtltiorrs <rf gcrlcal<>gical lincagcs,
čspcciĺilly tlrosc witlrilr ancl alrr<>ng closcly rclatctl
spccics. 'l'<l cstablislr an(l illttstľatc thc cvoltltionaľy
ľćlatiorrslrips bctwcctl gclrctic lilrcagcs nttclcaľ alrĺl
lnitoclrorr<lľial DNA tnaľkcľs, f<>ssil rccoľ<ls arrcl bio-
irrfoľmatics aľc ttsc<l' 'l'hc ()btainc<l itrforlnation lras
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