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WSTEP

Filogeografia jest aktualnie jedna z najbar-
dziej popularnych dziedzin badag w biolo-
gii. Badanic ewolucyjnych zaleznosci miedzy
liniami genetycznymi z ich geograficznym
rozmieszczeniem pozwalaja zrozumied, jakie
crynniki mialy istotny wplyw na obecne roz-
mieszezenie gendw, populacii i gatunkéw.
Zaleinosci obserwowane pomi¢dzy réinymi
populacjami stanowig niewatpliwie odzwier-
ciedlenie historycznych procesow, ksztattuja-
cych przeptyw gendw miedzy nimi. Zalezno-
ci te mozna prawidlowo zinterpretowaé je-
dynie po rozpatrzeniu i skorelowaniu dwoch
istotnych aspektow: czasowego (przedstawia-
jacego procesy ewolucyjne) oraz przestrzen-
nego (analizujacego rozmieszcezenie geogra-

ficzne obserwowanej zmiennosci genetycz-
nejf).

Filogecografi¢ jako odrcbng drziedzine ba-
daf po raz pierwszy zdefiniowal Avise w
1987 r. Zgodnie z tg definicja filogeografia
zajmuje si¢ ,..poznawaniem zasad i proce-
sOw rzadzacych geograficznym rozmiesze-
niem linii rodowych (genetycznych), a w
szczegolnosdci tych w obrebie jednego ga-
tunku [ub pomigdzy blisko spokrewnionymi
gatunkami” (AVISE i wspdlaut. 1987, AVISE
2000). Prezentowany artykul koncentruje sie
jedynie na filogeografii ssakéw w Furopie,
probujac przyblizy¢ zatozenia oraz istote ba-
dan tej niezwykle intensywnie rozwijajacej
sie dztedziny.

ZMIENNOSC GENETYCZNA W OBREBIE POPULAC]I (GATUNKOW)

Pierwszymi markerami umozliwiajacymi
polaczenie badaf genetycznych i ekologicz-
nych byly allozymy, réinc formy tego samego
biatka, odpowiadajace réinvm allelom (FRE-
ELAND 2008). Obecnie, aby zaprezentowad
genealogie linii genetycznych filogeografia
wykorzystuje markerowe sekwencje DNA.

Podstawowymi, najczeéciej stosowanymi
sa sekwencje mitochondrialne: cytochromu
b (bialka wchodzacego w skiad komplek-
su III fancucha oddechowego) oraz petli
D (ang. D-loop), zwanej réwniez rejonem
kontrolnym (ang. control region, CR), beda-
cym najszybceiej ewoluujacy czescig genomu
mitochondrialnego (mtDNA) (AvisE 2000).

Analiza zmienno$ci molekularnej pozwala na
wyroznicnie linii filogenetycznych badanego
gatunkn, umozliwiajac rekonstrukcje prawdo-
podobaych wzordéw postglacjalnej rekoloni-
zacji z voznych refugiéw.

MtDNA wyst¢puje w komorce w duiej
liczbie kopii, a jego kolista struktura zapew-
nia wigkszg odporno$é na degradacje. Jako
charakterystyczny, powszechnie wystepuja-
¢y w komorkach system umoiliwia poréw-
nania pomi¢dzy réznymi organizmami. Jego
prosta struktura (bez clementéw powtarzal-
nych, transpozondw, pseudogenéw czy in-
tronow) zapewnia latwy izolacje i analize, a
dos¢ szybko gromadzjce si¢ w nim substytu-
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cje nukleotydowe odzwierciedlajg  przebicg
historii gatunku. Co wigeej, geny w mtDNA
(zazwyczaj) nic ulegaja rekombinacji (dzie-
dziczenie klonalne) i genom mitochondrial-
ny jest odpowiednikicm jednego focus (AVISE
i wspolaut. 1987, AVISE 2004).

Nalezy jednak zwrocié uwage na kilka
powaznych ograniczen, ktore niosa ze sobg
tego typu analizy.

Genom mitochondrialny posiada mniejsza
cfektywina wiclkod¢ populacji niz geny auto-
somalne, poniewaz jest haploidalny i dzicdzi-
crony z reguly uniparentalnie (ratem wszyst-
kie czasteczki mtDNA s3 identyczine, t2w. ho-
moplazmia’). Skutkuje to tym, ze mDNA jest
bardziej podatny na dzialanie dryfu genetycs
nego (m.in. na efekt waskicgo gardia), a zre-
konstruowana na jego podstawie genealogia
molekularna jest nickompletna (w przypad-
ku transmisji matczynej potomstwo obu pici
dziedziczy mtDNA od matki, jednak praecka-
zywal go moga dalej jedynie corki) 1 wyma-
ga uzupelnienia popriez poréwnanie 7 infor-
macjami zawartymi w genomie jadrowym.

Markery jadrowego DNA umozliwiaia
charakterystyke  struktury  genetycznej po-
pulacji i wyznaczenie grup genetycznych w
oparciu o apnaliz¢ frekwencji alteli i wspol-
nych fragmentow oraz analize geograliczne-
go rozmieszezenia tych grup. Powszechnie
stosowane sa sekwencje mikrosatelitarne,

zawicrajace 10-50 powtdrzen motywu o dhu-
goset do 6 par zasad, ale coraz wicksza po-
pularnociy zaczynajg si¢ cieszy¢ takze zmia-
ny (mutacje) punktowe (ang, single nucteoti-
de polymorphism, SNP). Mutacje te Stanowia
najpowszechniejsza forme zmiennosci gene-
tycznej, jednak weiaz s zbyt stabo scharakte-
IYZOWANE U Organizmow niemodelowych, co
ogranicza wykorzystywanic ich w badaniach
filogeograficznych (MORIN i wspotaut. 2004).
Potencjalnym rozwigzaniem okazuje si¢ in-
tensywny  rozwoj wysokoprzepustowych
technik sekwencjonowania (ang. high-thro-
ughput sequencing) i niedawno opracowana
metoda RAD tag (ang. restriction site-associa-
ted DNA tags), analizujaca miejsca restrykeyj-
ne w poszukiwaniu znajdujacych si¢ w ich
obrebie mutacji punktowych, nawet w geno-
mach organizmow nicmodelowych (EMERSON
i wspolaut. 2010).

Informacje uzyskane z danych molekular-
nych porwalaja odnaleZd wzajemne powigza-
nia pomigdzy czasteczkami mtDNA, rekon-
strukcj¢ geograficznego rozmieszczenia grup
filogenetycznych oraz zbadanic wplywu wy-
darzen historycznych na strukturg genetycs
na (np. identyfikacja adaptacyjnych zmian
w morfologii czy behawiorze, bedgeych od-
powiedzig na zmiany srodowiskowe) (AVISE
2000).

REKONSTRUKCJA POKREWIENSTW MIEDZY LINIAMI EWOLUCYINYMI

Aby oszacowal chronologic wydarzei
ewolucyjnych, 4 tym samym czas rozejscia
sie roznych  linii ewolucyjnych w oparciu
o liczhe mutacji, nagromadzonych w ich
wspotczesnych odpowiednikach, stosuje si¢
metode zegara molekularnego (ZUCKERANDL i
PAULING 1965).

Poczgtkowo metoda (@4 sakladata  state
tempo mutacji (podczas gdy dzi§ wiadomo,
e jest ono na roznych gateziach i w rozaych
Iladach zréznicowane), ncutralny charakter
ewolucji molekularnej oraz. identyfikowala
ewolucgje genow jako ewolucje gatunkow.

Kalibracji zegara dokonywano  poprzez
poréwnanic % wiarygodnic datowanym  7a-
pisem kopaloym b wydarzenicm  paleoge-
ograficziym.  Nalezy jednak  zauwazyC, e

skamieniato§ci zazwyczaj reprezentujy bocz-
ne linie ewolucyjne, oddziclone nie od hez-
posredniego przodka, ale przed lub po zaist-
niatlym procesie historycznym. Aby popraw-
nie ocenid czas dywergencji niezbedne jest
posiadanic skamienialosci reprezentujgeych
obie linic, jak najblizej momentu ich rozdzia-
lu (Ho i Panurs 2009).

Brak wiarygodnie datowanych danych ko-
palnych odsyla badaczy do danych moleku-
larnych. Filogenetyka, ktorej narzedzia znaj-
dujg powszechne zastosowanic w filogeogra-
fii, definiuje gatunck jako najmnicjszdy grope
monofiletyczng, pochodzacy od wspolnego
przodka (D QUEIROZ i DONOGHUE 1990).
Powodem powstania takicj grupy moze byc
dlugotrwala izolacja lub Dbariera w przeply-

Ny przypadku, gdy oboje rodzicow whlad w tworzenic puli pozajadrowej (tzw. przeciek ojeowski, dziedzi-

czenie biparcntalne) dochodu do powslania hoteroplazmii, czyli wspdlistnicnia w jednym osobnilu dwoch fub
wigcej genotypow. Innym powodent powstawania heteroplazmii sg mutacje (AVISE S wspdtaut. 1987).
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wie genow, odzwicrciedlone zarowno w
genomic jadrowym, jak i w mtDNA, w po-
szezegolnych substytucjach nukleotydowych.
Cechy genetyczne o pochodzenin monofile-
tycznym (np. insercje SINE czy duplikacje ge-
now) stanowia dobre markery filogenctyce-
ne, niezaleznic od tempa ewolucji sckwencji
DNA (AVISE 2004). Prezentacja strukoury po-
pulacji w postaci drzewa filogenetycznego
ulatwia szacowanie relacji faczacych poszcze-
golne linie ewolucyjne i obliczenie dystansu
genetycznego micdzy nimi, obrazujacego za-
istniale miedzy nimi réznice (AVISE i wspok
aut. 1987).

Obliczanie dystanséw genetycznych po-
miedzy homologicznymi sekwencjami z wy-
korzystanicm modelu substytucji DNA (ap.
KmMura 1980) zaklada wartosciowanie po-
szezegdlnych  mutacii, przypisujac odmien-
ny wage Np. ranzycjom, ranswersjom oraz
zmianom synonimicznym i niesynonimicz-
nym. Z kolei model bez korekty na wiclo-
krotne podstawicnia (p-distance) przedstawia
dystans genetyczny jako proporcje miejsc
nukleotydowych, w ktorych dwie porowny-
wane sekwencje sa rézne. Wynik uzyskiwany
jest przez podzial liczby réinic nukleotydo-
wych przez calkowity liczbe porownan, bez
uwrgledniania réznic w tempic ewolucji czy
wartodciowania  poszczegdlnych  rodzajow
mutacji. Najwigksze zastosowanic w prakty-
ce znalazly narzgdzia bioinformatyczne, ko-
rzystajace z algorytmow ulatwiajacych wybor
najbardziej odpowiedniego modelu substy-
tucji DNA. Jednym z takich programow jest
jModelTest. Program ten wdraza pi¢C roi-
nych strategii wyboru modclu  substytucii
(POSADA i CRANDALL 2001).

Tloraz wartos$ci oszacowanego czasu od
rozpoczecia réznicowania sekwencji do stop-
nia tego zréinicowania stanowi tempo, w
jakim ,tyka” zegar molekularny. Na przykiad
teoria ,uniwersalnego” zegara mitochondrial-
nego DNA zaktada, ze w ciggu miliona lat ob-
serwuje sie 2% réznic migdzy sekwencjami
(BrowN i wspotaut. 1982). Oznacza to, z¢ je-
§li dwa gatunki zroznicowaly si¢ na poziomic
2%, to albo ewoluuja one niezaleznic od 2
milionow lat, przyjmujac zegar molekularny
1% na milion lat na kazdej z dwoch galezi,
albo od 10 milionéw lat, przyjmujac 0,2 na
milion lat (FREELAND 2008). Kalibracji ,uni-
wersalnego” zegara mtDNA dokonano z wy-
korzystaniem danych o sekwencjach ssakow
naczelnych, wykorzystywano go jednak takze
w innych grupach taksonomiczoych. Zatoze-
nic o uniwersainodci zegara molekularnego

tempo substytucji DNA jest rozne nie tylko
w obrebie roznych grup taksonomiczaych,
ale rowniez w rdznych regionach DNA, a na-
wet 'w obrebie tego samego regionu (np. na
pierwszej, drugiej i trzeciej pozycji kodonu).
Co wigcej, tempo ewoluowania danej se-
kwencji nic musi by¢ state przez caty okres
réznicowania. Czesto nowopowstale garunki
ewoluujg bardzo szybko, by wraz z uplywem
crasu proces ten ulegl spowolnieniu (MiN-
DELL i HONEYCUTT 1990),

Doprowadzito to do powstania wiclu me-
tod ,rozluZniajacych” zasade zegara moleku-
larnego — jedne opisujg tempo ewolucji jako
proces ciagly, inne nie wyjadniajg go wcale,
skupiajac si¢ raczej na parametrach indywi-
dualnych dla kazdej gatezi (LEPAGE i wspot-
aut. 2007). Zegary ,uniwersalne” zastapiono
zegarami Jokalnymi”, szacujacymi oddzielne
tempo ewolucji molekularnej dla kazdej zbli-
zonej grupy galezi w drzewie (AVISE 2004,
DRUMMOND i wspotaut. 2006, LEPAGE 1 wspot
aut. 2007). Parametryczne modele Bayesow-
skic umozliwiajg tworzenie réznorodnych
modeli alternatywnych, z ktérych kazdy od-
nosi sic do innych, specyficznych zatozen
(np. zmian w tempie zachodzacych substytu-
cji, ksztalt drzewa [Hlogenetycznego) (LEPAGE
i wspolaut. 2007). Z kolei test relatywnego
tempa analizuje zmicnno$¢ w tempiec ¢wo-
lucji molekularnej, poréwnujac dystanse ge-
netyczne miedzy kazda parg taksondw i oce-
niajac liczbe¢ zmian w kazdej linii od czasow
ostatniego wspolnego przodka (BROMHAM
i PENNY 2003). Obecnic kalibracja zegara
wspomagana jest przez konkreine rozkiady
statystyczne przedzialdow (a nic punktow)
kalibracyjnych (DRUMMOND i wspdtaut. 2000,
LEPAGE i wspokaut. 2007, Ho i PHILLIPS 2009).

Prezentacja rekonstrukeji zaleznosci po-
migdzy réznymi liniami ewolucyjnymi w po-
staci drzewa filogenetycznego mozliwa jest
jednak i bez kalibracji zegara molekularne-
go. Drzewa filogenetlyczne mogg byc ukorze-
nione Chistoria populacji z uwzglednieniem
wspolnej sekwencji poczatkowej, przodka) i
nieukorzenione (opisujace jedynie zaleznosci
micdzy danymi liniami, bez oduniesienia do
sytuacii wyjsciowej). Rozgalezienie przedsta-
wia moment, w ktérym jedna linia rozdzie-
lita sic na dwie potomne (im dawniej zyt
wspolny przodek, tym bardziej oddzielone s3
od siebie analizowane linie).

WwWiréd metod konstrukeji drzew filoge-
netycznych wyrdzni¢ moina dwie grupy: te
oparte na grupowaniu (ang. clustering), czy-
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li algorytmach iteracyjuych umozliwiajgcych
uszeregowanic danych w zhicrarchizowancj
kolejnoséci, oraz te oparte na poszukiwaniu
(ang. searching), czyli zaktadajace wybor
opcji najbardziej prawdopodobnej wediug
ustalonych kryteriow, poprzedzone uzyska-
niem puli wynikéw prawdopodobnych.

W przypadku analiz filogeograficznych
metoda najwickszej wiarygodno$ci (ang. ma-
ximum likelihood, ML), rozpatruje wszystkie
otrzymane drzewa jako alternatywne hipote-
zy wyjasniajace analizowane zaleznosdci ewo-
lucyijne.

Wsrod liczenych metod opartych na ana-
lizie prawdopodobiefistwa, w filogeogralii
istotne zastosowanie majy metody Bayesow-
skie, pozwalajace na uzyskanie reprezenta-
tywnego zbioru drzew, dla ktorych praw-
dopodobienstwo  wystgpienia danego den-
drogramu jest proporcjonalne do iloczynu
jego wiarygodnosci i prawdopodobiefistwa
a priovi. Konstruowanie dendrogramow
7z wykorzystaniem programu  MrBayes za-
klada zastosowanic w obliczeniach modeli

Monte Carlo dla ladcuchéw Markova (cia-
gow zdarzen, w ktorych prawdopodobica-
stwo kazdego zdarzenia zalezy jedynie od
wyniku poprzednicgo) (RonQuist i Hu-
ELSENBECK 2003, HIGGS i ATIwoon 2005,
DRUMMOND i wspolaut. 2000). Faicuchy
Markova sg algorytmami pozwalajgcymi
m.in. na oszacowanic parametrow  (akich
jak np. parametry demograficzne  czy
topologia i dlugos¢ gat¢zi. Metoda ta ma na

celu  odnalezienie  odpowiedniego ukiadu
oszacowanych wybranych parametrow,
obrazujacego 7 najwickszym  prawdopodo-

bicastwem obserwowany wzor zroznicowa-
nia analizowanych sekwencji (CAVALLI-SFORZA
i EDWARDS 1967, FRISENSTEIN 1981).

Innym, niczwykle istotnym aspektem ba-
dais filogeograficznych jest identyfikacja naj-
mlodszego wspdlnego przodka (ang, most
recent common ancestor, MRCA). Umozliwia
o metoda koalescencji, opicrajgca si¢ na tco-
rii matematycznej KINGMANA (1982), opisu-
jacej genecalogie sclektywne gendw neutral-
nych, cofajac si¢ w czasic.

TEQRIA KOALESCENCHI A FILOGEOGRAFIA STATYSTYCZNA

Metoda koalescencji pozwala na oditwo-
rzenie wstecz historii ewolucyjnej zidenty-
fikowanych w okreslonym locus alleli. Kon-
cepcja teorii jest prosta — jesli cofniemy
sic w czasic odpowiednio daleko, wszystkic
allele tego locus w populacji powinny poly-
czyé sic w jeden allel ancestralny (FREELAND
2008). Statystyczne modele koalescencji mu-
sza  uwrzgledni¢  parametry demograficzne
(np. wiclko$¢ populacii), ewolucyjne (np.
efekt waskiego gardta) czy ekologiczne (muin.
tempo migraci) (FREELAND 2008).

W przypadku braku danych dotyczacych
dywergencji wielu loci i/lub wielu osobni-
kéw w subgatunku/subpopulacji, teoria ko-
alescencii jest istotnym narzedziem w odtwa-
rzaniu ich filogenezy (HICKERSON i wspdlaut.
2010). Ze wzgledu na Scisle powigzanic ko-
alescencji alleli z liczebnodcia populacyi, teo-
ria koalescencji znajduje rownics szerokie za-
stosowanie w filogeografii statystycznej (ang.
statistical  phylogeography), gdyz  pozwala
min. na szacowanic cfektywnej wielkosci
populacji ancestralney, poziomu migracji oraz
testowanic  allernatywnyeh  hipoter  demo-
graficznych) (KNOWLES | MADDISON 2002, RI-
CHARDS 1 wspolaut, 2007).

Filogeografia statystyezna dyzy do wyja-
§pienia  rzeozywistych  przyczyn  powstania

obserwowanej, konkretnej struktury filoge-
ograficznej, wydobywajac niezbedne do  te-
stow informacje bezpodrednio ze zmicnnosci
analizowanego genu, zamiast z drzew [filoge-
netycznych (KNOWLES i MADDISON 2002). Te-
stowanie coraz wickszej liczby czynnikow,
czesto nie skorelowanych ze sobg, udzicla
znacznic lepszej odpowiedzi  wyjasniajace]
obserwowana strukture filogeograficzna. Za-
stosowanic statystyki pozwala w koficu na
odtworzenie wydarzenn niezwykle skompli-
kowanych ewolucyjnie, najblizszych prawdzi-
wemu przebiegowi historii gatunku (np. dy-
wergencja w populacji z réinym tempemn mi-
gracji) (KNOWILES i MADDISON 2002, RICHARDS
i wspotaat. 2007).

W przypadku testowania alternatywnych
hipotez dotyczgcych czasu dywergencji, mo-
dele koalescencji pozwalajg ustalic, czy ob-
serwowane  rozmieszczenic  geograficzne
odzwierciedla proces historyczny  (proces
zachodzacy raz fub najwyzej kilka razy w
czasie od teraZniejszosci do rozdzielenia si¢
ancestralnej, homologicznej czasteczki DINA,
np. fragmentacja populacji, ekspansja, efekt
waskiego gardia) czy proces genetyczny (np.:
przeptyw genow, diyf genetyczny, system ko-
jarzenia) (TEMPLETON 2000, RICHARDS i wspol-
aut. 2007).
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Wyzwaniem wcigs pozostaje tworzenie
modeli, ktére wyjasniaja przebieg historii
gatunku w najprostszy sposoéh. Gromadzone
jednak, coraz pelniejsze zasoby informacji fi-
logenetycznych, geograficznych i statystycz-

nych, prowadza do rozwoju coraz nowszych
metod testujagcyeh nie tylko juz postawione
hipotezy, ale 1 oszacowywanie nowych para-
metrow (RICHARDS i wspdtaut. 2007).

GEQOGRAFICZNA INTERPRETACIA WZOROW ZMIENNOSCI GENETYCZNE]

Rekonstruujac ewolucyjna historic ga-
tunkdéw/populacji  nie  wolnoe  pominad
ceynnikdw  geograficzno-srodowiskowycl.
Modele filogeograficzne powinny uwwegled-
niaé zatem informacje o preferencjach eko-
logicznych  badanego  gatunku/populacji
oraz informacje abiotyczne (temperatura,
topografia, opady atmosferyczne, wilgot-
nos¢, gleba, wegetacja) (K0zaK i wspdlaut.
2008). W tym celu wykorzystuje sie system
informacji geograficznej (ang. geographic
information system, GIS).

GIS umozliwia przypisanic danym gene-
tycznym lokalizacji na mapie, wraz z cha-
rakteryzujacymi ja warunkami Srodowiska,
a tym samym umozliwiajg wizualizacje ge-
nealogii w przestrzeni. GIS stanowi zbidér
wiclu réznych warstw z przypisanymi do
nich danymi dotyczacymi srodowiska bio-
tycznego (np. typ wegelacji) oraz abio-
tycznego (np. klimat, geologia). Informacje
te sa podstawy do tworzenia algorytmow,
obliczajacych zmiany w rozmieszczenin ga-
tunkdéw wspdtezednie 1w przesziosci (RI-
CHARDS i wspdélaut. 2007).

Dane deponowane w bazach danych
GI1S zhierane sa przy uiyciu dwéoch metod.
Metoda odleglego odezytu (ang. remote
seasing) wykorzystuje sensory satelitarne
w celu zidentyfikowania przestrzennych
réznic w energii  clektromagnetycznej i
generowania cyfrowych obrazéw danych
srodowiskowych (m.in. poziom wegetacji).
Z kolei metoda przestrzennej interpolacji
(ang. spatial interpolation) stanowi proce-
durc statystyczng, szacujaca wartosci po-
szczegolnych  danych, charakteryzujacych
analizowane lokalizacje (np. ze stacji pogo-
dowych) (MIICKERSON i wspdlaut. 2010). Ze-
brane w ten sposéh dane stuZa nastepnie
do statystycznego oszacowania warunkoéw
Srodowiskowycelh innych, zblizonych geo-
graficznie lokalizacji.

Porownanie danych Srodowiskowych z
map GIS z informacjami o rozmieszczeniu
okreSlonego gatunku umozliwia oszacowa-
nie arealow, w ktorych gatunek wystepuje
i jego preferencji srodowiskowo-geograficz-

nych. Metoda ta jest nazywana modelowa-
niem niszy ekologicznej (GUISAN 1 THUILLER
2005, GUISAN i ZIMMERMANN 2000).

W przypadku filogeografii GIS ma istot-
ne znaczenie w przedstawianiu historycz-
nych zmian klimatycznych, zasiegu lodoweca,
zmian temperatur, historycznych zasiegdow
gatunkdw, stanowigce podsumowanie da-
nych uzyskanych ze skamieniatosci, danych
palinologicznych i paleosrodowiskowych,
danych statystycznych, a nawet kopalnego
DNA (ang. ancient DNA, aDNA) (KOzax i
wspolaut. 2008, CARSTENS i wspdlaut. 2009).

System informacji geograficznej stanowi
zatem podstawowe narzedzie w lilogeogra-
fii porownawcze] (ang. comparative phy-
logeography), zajmujacej si¢ pordownywa-
niem wzorcow zrdéznicowania genetyczne-
go pomicdzy roznymi gatunkami, ktérych
rozmieszczenie geograficzne jest lub bylo
zblizone. Quznacza to, Ze gatunki z podob-
na struktura filogeograficzng powinny od-
powiada¢ na zachodzice zmiany 3Srodowi-
skowe w bardzo podobny sposéb (KoOzAK
i wspodtaut. 2008). Zalozenia te pozwalaja
na rekonstrukeje i pordéwnanie historyez-
nego przeplywu genéw w sasiadujacych
ze sobg populacjach, a takie na wyjasnie-
nie relatywnego wplywu znanych proce-
séw historycznych na wspodlczesne wrzorce
bioréinorodnodci (MICKERSON i wspdlaut.
2010). TIdentyfikacja zaszlych zmian klima-
tycznych, genetycznych, demograficznych
i przestrzennych (np. stanowiacych bariere
izolujaca geny) ulatwia ostateczne odiwo-
rzenie hipotezy, ktéra w najbardziej praw-
dopodobny sposéb wyjasni obserwowana
zmiennosé genctycznag (Kozak i wspétaut
2008, HICKERSON i wspéiaut. 2010).

Podcras gdy modelowanie niszy cko-
logicznej pozwala na postawienic hipotez
dotyczacych niedawnych wydarzedt Sro-
dowiskowych, naukowcy szukaja sposobu
umoiliwiajacego badania historyczno-demo-
graficzne. Podstawy jest odtworzenie histo-
rii powstania i ewolucii taksonu wyjscio-
wego, prowadzacych do zaistnienia obser-
wowanej struktury genetycznej populaciji
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Tworzenie alternatywnych hipotez ulatwia
ckreslenie relatywnego wplywu  rdéiznych
procesdw historycznych (np. dywergencii,
cmiany wiclkodei 1 podzialy populacji, mi-

gracji, hybrydyzacji) na obserwowane mo-
dele demograficzne historii taksonu wyj-
Sciowego (CARSIENS i wspdlaut, 2009).

CZYNNIKI KSZTAETUJACE STRUKTURE FILOGEOGRAFICZNA SSAKOW W EUROPIE

Struktura filogeograficzna okresla zréini-
cowanie genetyczne pomicdzy populacjami
osobnikow tego samego gatunku w obrebic
jego zasicgu. Jej wlasciwy opis jest niezwy-
kle istotny w analizach, o kiorych traktuje
ten artykul. Jak juz wspomniano we wstgpic,
filogeografia jest nauka laczacy aspekt gene-
tycrny 7 roznieszezeniem geograficznym i
nie sposob zatem ignorowacd istotnego wply-
wu czynnikdw geograficunych na strukture
flogeograficzng. Jest to zalezne oczywiscie
od formy oraz czasu, w jakim oddzialywaly
na ckreslony populacje.

Na terenie Europy najwickszy wplyw
na rozmieszczenie ssakow mialy niewgtphi-
wie naturalne bariery geograficzne (hlancu-
chy gorskic, morza) oraz cykliczne zmiany
klimatu w czwartorzedzie, wywolane przez
smiany w nasloneczaieniu Ziemi (I1avS i
wspélaut. 1976, CRUZAN i TEMPLETON 2000,
SOMMER i NADACHOWSK!I 2006). Byl to okres
ostatniego zlodowacenia (ang. last glacial
maximum, LGM) (23 000-18000 lat temu),
przerywanego okresami  ocieplenia, tzw.
interglacjatami (szacunkowo 20% trwania
czwartorz¢du) (FROGLEY | wspdolaut. 1999).
Zajecie czesci terenow ladowych Europy
przez ladoldd wywolato istotne zmiany w
rozmieszeniu gatunkdéw ssakdow. Wickszosd
zwierzat wycofata si¢ na potudnie, na ob-
szary tew. refugiow glacjalnych (Polwyspy
Apeninski, Batkaiiski i Iberyjski)d, w ktorych
panowaty bardziej sprzyjajagce  warunki,
umozliwiajace przetrwanie LGM. Udowad-
niaja to liczne skamienialodci gatunkow ta-
kich jak jelent szlachetny (Cervus elaphus),
sarna curopejska (Capreolus capreolus), Fos
(Alces alces), mamut (Mammuthus primige-
nius) i wicle innych (SOMMER i NADACHOW-
SK1 2006). Dobrze poznana historia filoge-
ograficzna nicedZzwiedzia brunatnego (Ursis
arctos) wykazuje, ze tuz przed i zaraz po
okresie wielkiego zlodowacenia (LGM) ga-
tunek ten wystepowal na terenach Buropy
Centralnej. Jednakze w czasiec LGM zmuszo-
ny byl wycofac si¢ na obszary §rédziemno-
morskich polwyspow, ale 1 przetrwal tak-
z¢ w regionie karpackim (SOMMIR i NADA-
CHOWSKI 2006).

Dane kopalne wykamja istnienie refu-
giow w Europie takze na wyzszych wysoko-
Sciach, tzw. polnocnych refugiow kryptycz-
nych (np. w Karpatach) (SOMMER i NADA-
CHOWSKI 2000). Analizy sckwencji markero-
wych mtDNA malych ssakdéw (nornicy rudej
Myodes glareolus cry tasicy Mustela niva-
is) rowniez potwicrdzajg t¢ teze (KOTLIK i
wspdlaut. 2000, WOICIK i wspdlaut. 2010,
McDivirr 1 wspotaut. 2012).

Obecnie tereny stanowigce refugia gla-
cjalne cechuje wyisze zrdéznicowanic gene-
tycene i bogactwo gatunkowe niz tereny
wtérnie zasiedlane po ustapienin Jodowca.
Analizy dowodow kopalnych oraz sckwencji
markerow DNA umozliwiajg poznawanie po-
tencjalnych wrzorcdw tej postglacjalnej we-
drowki rekolonizacyjnej, mozliwos$é przekra-
czania barier geograficznych i identyfikacje
wystapienia w danej populacii efektu wyskie-
go gardia cxzy drylfu genetycnego.

Na przyklad analizy sekwencji markerdw
mitochondrialnego DNA  wspolczesnych i
staroZytnych  europejskich  populacji wilka
Canis lupus wylkazaly istnienie dwoch haplo-
typow, z kidrych jeden przewazal w popu-
lacji starozytnej, a drugi w populacji wspol-
cresnej, Oznacza to, ze dawniej dominujgcy
haplotyp zostal wyparty w ciagu kilku tysie-
cy lat. Przypuszcza sie, Ze moze byé to wy-
nikiem adaptacji do zmicniajgcych si¢ warun-
kow klimatycznych (PILOT § wspdlaut. 2010).

Badania filogeograficzne daza takie do
okreSlenia miejsc, w  ktérych przebicgaja
strefy wtdrnego kontaktu micdzy  réinymi
gatunkami lub liniami genetycznymi, tzw. su-
ture zones.

Na terenie Buropy opisano do tej pory
6 gléownych stref wtérnego kontaktn, w
tym jedng na obszarze Polski (JaarROLA i SE-
ARLYE 2002, Scamirr 2007).  Stwierdzono,
iz dochodzi w niej do kontaktu pomicdzy
dwoma liniami nornicy rudej Myodes gla-
reolus (karpacka i wschodnia) (WOICIK
wspotaut. 2010), réznymi grupami chromo-
somowymi ryjowki aksamitnej Sorex araneus
(WOICIK 1993) oraz dwoma gatunkami Croci-
dura (PUCEK 1 RACZYNSKI 1983). Ostatnio po-
twierdzono rdéwniez istnienic w Polsce strefy
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wtornego kontaktu dla Yasicy Mustela nivalis
(MCDEVIIT | wspdlaut. 2012). Prowadzone
badania filogeograficzne majg za zadanic po-
twierdzi¢, czy na obszarze Polski dochodzi
takze do kontaktu pomie¢dzy réznymi liniami
genetycznymi innych gatunkow.

Co ciekawe, strefy wtornego kontaktu
s34 obszarami najbardziej réznorodnymi ge-
hetycznie w Europie, bardziej niz refugia
glacjalne. Wywotane epoka lodowcows frag-

mentacja sicdlisk i zasiegéw, ograniczenie
przeptywu  gendw pomigdzy izolowanymi
populacjami tych samych gatunkow, czesto
znajdujacych  schronienie w réznych refu-
giach glacjalnych promowaly ewolucje od-
reboyeh linii genetycznych (Avise wspolaut,
1987). Migracje w kierunkuy potnocnym po-
wodowaly dalsze zmiany, kreuwjac nowe ha-
plotypy.

PODSUMOWANIE

Filogeografia jest interdyscyplinarng na-
uky dazacy do odtworzenia historii cwolucyj-
nej gatunkdéw i zrekonstruowania najbardziej
prawdopodobnego ,scenariusza” postglacjal-
nej rekolonizacji. Zrozumienie, w jaki sposéb
populacje ewoluowaty w ckstremalnych wa-
runkach klimatycznych panujgcych w czwar-
torzedzie, moze stanowic cenng wskazdowke
do prognozowania wplywu zmian klimatu na
wspolczesne populacje,

Obecnie filogeografia korzysta z dziedzin
takich jak klimatologia czy geologia, analiz
geoprzestrzennych oraz bioinformatyki. Jest
W stanie zidentyfikowad i zrekonstruowad
wydarzenia takic jak hybrydyzacja czy in-
trogresja, a takie odtworzyé geograficzne i
Srodowiskowe czynniki wplywajace na prze-
plyw gendéw (HICKERSON i wspotaut. 2010).

Pojecie filogeografii jest bardzo szero-
kie. Nauka ta rekonstruuje  pokrewienistwa
mic¢dzy limiami ewolucyjnymi oraz opisuje
zmiennos$¢ molekularng w obrebie gatunkéw
i populacji, korzystajac z informacji zawartej
w sekwencjach DNA. Filogeografia interpre-
luje rownics zmiennoéé genetyczng w opar-
ciu o czynniki geograficzno-srodowiskowe,
a dobrze opracowane modele koalescenciji
pozwalajg na inferencje demograficzna tak-
sonéw ancestralnych i tworzenie alternatyw-
nych  modeli demograficzno-historycznych
opisujacych ewolucje molekularng  prowa-
dzgca do powstania obserwowanych u ssa-

kow  struktur filogeograficznych. Wiiczenie
do badai metod statystycznych niewatpliwie
rozbudowalo mozliwosci analiy, filogeogra-
ficznych.

Na koniec nalezy wspomnied jeszcze o
genetyce krajobrazowej (ang. landscape ge-
netics), dziedzinie bliskiej filogeografii. Ge-
netyka  krajobrazowa analizuje  oddziatywa-
nia pomiedzy czynnikami Srodowiskowymi
(aspekt geograficzny) i genetyka populacyjng
(zréznicowanie genetycene, procesy mikro-
ewolucyjne: przeptyw genéw, selekcja natu-
ralna i dryf genetyczny) (MANEL i wspotaut,
2003). Mimo podobnych areatow badagi,
genetyka krajobrazowa odnosi si¢ tylko do
populacji wspoltezesnych, podczas gdy filo-
geografia skupia sic réwniez na aspekcie hi-
storyczaym. Zauwazy¢ jednak nalezy, ie w
przypadku  analizowania procesow genery-
jacych wspélczesne wrorce rozmieszezenia
Zmiennosci genetyczne;, filogeografia i gene-
tyka krajobrazowa stanowic moga wzajemne
uzupeinienic (WANG 2010).

Weigz rosngey potencial filogeografii nie-
watpliwie porzwala sadzié, 7e¢ w niedtugim
Czasie zgromadzimy pelniejsza wiedze o hi-
storii ssakow w Europie od ostatniego ziodo-
wacenia,
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kowi za cenne uwagi i pomoc w opracowa-
niu artykutu.
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Streszczenie

Filogeografia zajmuje sic poznawanicm zasad i
proceséw rzadegeych geograficenym rozmicszeniem
linii rodowych (genetycznych), a w szczegdlnosei
tych w obrebie jednego gamnku lub pomigdzy bii-
sko spokrewnionymi gatunkami. W celu ustalenia
i zobrazowania ewolucyjnyeh zaleznogei pormigdey
[iniami genctycznymi wykorzystywane §3 techniki

biologii molckularnej (jadrowe i mitochondrialne
markery DNA), paleontologia (datowanic skamienia-
losci) oraz narzedzia biginformatyczne. Informacje
te pozwalaja na scharakteryzowanic struktury filo-
geograficznej ssakow w Europic (m.in. idenvyfikacje
stref wtdrnego kontakiu i terendw stanowigeych re-
fugia glacjalne), odtworzenie najbardziej prawdopo-
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dobnego scepariusza wiornego zasicdlania terendw
polodowcowych orax oszacowanic wplywu ostatnic-

go 7lodowacenia na postglacjalng historie ssakdw w
Europic.

PHYLOGEOGRAPHY OF MAMMALS IN EUROPE — RESEARCH CONCEPTION AND SELECTED
QESTIONS

Summary

Phylogeography is a ficld of study concerned
with the principles and processes governing the
geographic distributions of genealogical lincages,
especially those within and among closcly related
specics. To establish and illustrate the evolutionary
relationships between genetic lincages nuclear and
mitochondrial DNA markers, fossil records and bio-
informatics are used. The obtained information has

allowed  characterization  of phylogeographic  pat-
terns in European mammal populations (e.g. iden-
tification of post-glacial suture zones and glacial re-
fugia), reconstruction of the most probable post-gla-
cial recolonizadon scenarios and estimation of how
the Last Glacial Maximum influcnced the postglacial
history of mammals in Hurope,
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