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MALE, IZOLOWANE POPULACJE NA SKRAJU
ZASIEGU GEOGRAFICZNEGO - NIEKTORE PROCESY
EKOLOGICZNE 1 GENETYCZNE

Small, isolated plant populations at geographical range borders — some ecological and
genetic processes

Jozef MITKA

Summary. Variation between plant populations of the same taxon has been investigated from the beginning of modern
botany. Methods of allozyme polymorphism enable the deeper insight into genetic structure in marginal populations at
species borders and those from the centre of species distributions. There are presumed some specific processes in marginal
populations, e.g. environmental stochasticity and related ecological bottleneck, founder effect, genetic drift, inbreeding
depression, high level of homozygosity and subsequent genetic erosion. Recently this problem is deeply penetrated with the
aid of PCR methods. There are observed some discrepancies between the structure of genetic variation vs. morphometric
variation of a population in various spatial scales. Genetic erosion in small and isolated at margin limits populations is
observed in some circumstances. On the other hand, it seems that demographic and environmental factors (e.g. ecological
bottleneck) may sometimes play greater role in determining extinction probabilities than population genetics. A promising
field is the phenotypic plasticity studied across various environments, yielding information on reaction norms. A relation
between quantitative variation of phenotypic characters and genetic variability (polymorphism) at various spatial scales and
level of genetic variance in limiting traits at range margin remain open questions.
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WSTEP

Celem ninigjszego przegladu jest przedsta-
wienie wazniejszych zagadnien ekologicznych i
genetycznych, zwigzanych z funkcjonowaniem
populacji roslinnych na skraju zasiggu geogra-
ficznego. W definicji zasiggu geograficznego
gatunku miesci si¢ per se pojecie kresu wystepo-
wania. Zjawiska populacyjne (genetyczne i eko-
logiczne) zachodzace na granicy zasiggu geo-
graficznego gatunku w swej naturze sg tozsame
z tymi, ktére wystepuja w matych, izolowanych
populacjach. Naleza do nich przede wszystkim:
(i) stochastyczno$¢ warunkéw Srodowiska i

zwiazane z nim ,waskie gardto” liczebnosci
(drastyczne ograniczenie liczebnosci); (ii) efekt
zatozyciela; (iii) dryf genetyczny; (iv) chow
wsobny (powodujacy depresj¢ wsobna); (v)
wzrost stopnia homozygotycznosci 1 spadek
zmienno$ci polimorficznej populacji (erozja ge-
netyczna). Zjawiska te, w potaczeniu z doborem
kierunkowym, prowadza do wyksztalcenia uni-
katowego zestawu gendw (systemu epigene-
tycznego wg Mayra [45]), rézniacego si¢ od
sktadu puli genéw populacji centralnej. Wytwo-
rzenie bariery przeptywu genéw pomigdzy po-
pulacjami brzeznymi i centralnymi wydaje sig
by¢ warunkiem koniecznym (chociaz nie wyla-



14

J. Mitka

¢znym) procesu specjacji. Ostatnio Rice i Ho-
stert [60] wyrazili poglad, ze izolacja rozrodcza
moze powstac takze u populacji potaczonych
przeptywem genéw pod warunkiem, ze dobdr
rozrywajacy posiada relatywnie wieksze zna-
czenie niz wymiana gendéw. Zainteresowanie
populacjami na skraju zasiegu wynika m.in. z
faktu, ze wiasnie tutaj spotykane sa najczesciej
najwigksze odchylenia od ,.typu” gatunku [35,
45]. Zagadnienia te, czgsto zwiazane z proble-
mami ochrony gatunkowej, sa przedmiotem ba-
dani genetyki populacyijnej [np. 4, 36, 66, 77].
Przedstawione w niniejszej pracy zgadnie-
nienia wymagaja okreslenia zatozern wyjscio-
wych, ktére nie zawsze sa wyrazane explicite w
pracach szczegdtowych. Tworza one podstawe,
na ktorej opiera si¢ sposdb myslenia o popula-
cjach na skraju zasiggu. Zatem przeciwstawia
si¢ centrum zasi¢ggu geograficznego gatunku
(gléwny zasieg) wystepowaniu brzeznemu, na
ktore sktadaja si¢ niewielkie liczebnie, izolowa-
ne populacje. Przyjmuje sig, ze w centralnej cze-
§ci zasiegu panuja optymalne warunki fizyczne i
biotyczne Srodowiska, na kresie suboptymalne.
Konsekwencja tego jest m.in. wigksza $miertel-
nos¢ niezalezna od zageszczenia na skraju zasie-
gu, natomiast w centrum wigksza rola §miertel-
nosci zaleznej od zaggszczenia. Poniewaz popu-
lacje brzezne znajduja si¢ w warunkach subop-
tymalnych, fluktuacyjne zmiany czynnik 6w $ro-
dowiska abiotycznego (tworzace lata korzystne i
niekorzystne dla danego gatunku) znajduja od-
zwierciedlenie w silnych wahaniach liczebnosci
(waskie gardto liczebno$ci), natomiast w cen-
tralnej czgSci zasiggu, gdzie istnieje silna konku-
rencja, sa one thumione. Niewielka liczebno$¢ i
izolacja populacji nie sprzyjaja wymianie ge-
ndw, araczej procesom samozaplodnienia, w re-
zultacie nastgpuje wzrost jej homozygotyczno-
Sci. Inne, czesto przyjmowane a priori zatoZenie
dotyczy wickszej roli doboru kierunkowego w
populacjach brzeznych, natomiast doboru sta-
bilizujacego w populacjach centralnych. Poli-
morfizm populacji na skraju zasiegu jest obnizo-
ny, w poréwnaniu do populacji centralnej. Moze
to by¢ wynik dryfu genetycznego lub/i chowu
wsobnego. Przyjmuje si¢ réwniez, ze genetycz-
nie polimorficzny (posiadajgcy wigcej niz jeden

allel na locus) gatunek jest lepiej dostosowany
do zmieniajacych si¢ warunkéw $rodowiska niz
monomorficzny, a zredukowanie liczebnosci
populacji prowadzi do niekorzystnych zjawisk:
obnizenia jej zréznicowania genetycznego (ge-
netic bottleneck), losowego dryfu genetycznego
i chowu wsobnego, a takze zwickszenie pra-
wdopodobieristwa ujawnienia si¢ szkodliwych
alleli recesywnych [4, 13, 27, 77]. Z drugiej zas$
strony przyjmuje si¢, ze wysoki stopiei wsobno-
sci w matych populacjach, w ktérych dziata do-
bdr, moze przyczyniaé sie do eliminacji szkodli-
wych alleli recesywnych, czyli zmniejszac ob-
ciazenie genetyczne populacji [78]. Niektére z
tych zatozer zostaty ostatnio poddane krytycz-
nej dyskusji przez Rice’a i Hosterta [60].

RYS HISTORYCZNY

Zmienno$¢ wewnatrzgatunkowa w réznych
rejonach zasiegu geograficznego od dawna
wzbudzata zainteresowanie przyrodnikéw [37].
Juz w 1739 r. Linneusz rozpoznat cechy adapta-
tywne wsrod roslin pochodzacych z réznych
czedci areatu geograficznego. W latach 1854—
1886 Hoffman udowodnit do$wiadczalnie ist-
nienie fizjologicznych réznic wzdtuz gradientu
wysokoSciowego u Solidago virgaurea. Poczat-
kowo najwiecej dowodéw na istnienie adaptacji
fizjologicznych u ro§lin dostarczyty badania nad
rasami (ew. odmianami) drzew. Cieslar w latach
1887-1907 stwierdzit istnienie odmian fizjo-
logicznych, a Engler w 1913 r. wykazat dziedzi-
czng nature réznic dotyczacych $wierkéw po-
chodzgcych z nizszych i wyzszych potozer. W
1922 r. Turesson zaproponowal termin ,,ekotyp”
dla dziedzicznie zaadaptowanej rasy ekologicz-
nej, a w latach 1925-1930 udowodnit istnienie
ras klimatycznych wéréd gatunkéw zielnych. W
1938 r. Huxley uzyt po raz pierwszy terminu
»klina” dla geograficznego gradientu cech feno-
typowych. Ideg te rozwineli w 1948 r. Clausen,
Keck i Hiesey w uznawanych do tej pory za kla-
syczne badaniach nad zmiennoS$cia ekotypowa
Achillea millefolium [37]. Mooney i Billings
[52] na podstawie szeroko zakrojonych ekspery-
mentéw udowodnili istnienie odrgbnych grup
morfologicznych oraz zmiennosci klinalnej sze-
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regu cech fizjologicznych w obrebie Oxvria di-
gvna, badanej na transekcie pomiedzy 38°N a
76°N na kontynencie pétnocnoamerykanskim.

Ludwig w 1950 r. (cyt. za [45]) wysunat hi-
poteze gloszaca, ze populacje gatunkéw szerzej
rozpowszechnionych maja wigksza szanse wy-
tworzenia form zajmujacych rézne nisze, nizZ po-
pulacje gatunkéw o ograniczonym zasiggu.
Soulé [71] zaproponowat hipotezg ,,szerokosci
niszy”, zaktadajaca zredukowany polimorfizm
w populacjach brzeznych i wigkszy w popula-
cjach centralnych, ktére zajmuja optymalng czgs¢
zasiegu.

W 1954 r. Mayr [45] przedstawil model ,,ge-
netycznej rewolucji”, w ktérym zwrdcit uwage
na kluczowa role barier w procesach specjacji.
Wu i wspdlpracownicy [82] oraz Antonovics {1]
dostarczyli dowodéw na niezwykle szybkie
tempo mikroewolucji izolowanych populacji na
przykladzie Agrostis stolonifera rosnacej na hat-
dach przemystowych. Hipoteza wyjasniajaca
tak szybkie zmiany byta obecno$¢ genu na tole-
rancj¢ metalu ci¢gzkiego, ktéry w normalnych
populacjach wystgpowat w niskiej czestotliwo-
sci (preadaptacja), a dobér kierunkowy spowo-
dowal ujawnienie si¢ tej cechy [8].

KRES ZASIEGU

Kres zasiggu jest umowng linig okreslajaca
obszar geograficznego wystgpowania gatunku.
W rzeczywistoSci jest to strefa o r6znej szeroko-
Sci, w ktdrej nastgpuje stopniowe pogorszenie
warunkow bytowania danego gatunku, zwigza-
ne z coraz to wigksza fragmentacja populacji
[59]. Na zewnatrz tej strefy czynniki selekcyjne
srodowiska (najczesciej klimatyczne [20]) unie-
mozliwiaja skuteczne rozprzestrzenianie si¢ ga-
tunku. Istnieje jednak inna mozliwos¢, w ktérej
kres zasiggu uwarunkowany jest nie tyle oddzia-
tywaniem S$rodowiskowych czynnikéw mini-
mum, co raczej brakiem odpowiednich siedlisk,
ktérych liczba zmniejsza si¢ od centrum ku pe-
ryferiom [56]. Linia zasiggu jest dynamiczna i
przesuwa si¢ wraz ze zmieniajacymi si¢ warun-
kami srodowiska. Populacja brzezna moze réw-
niez zyska¢ ceche (np. wskutek powstania no-
wej kombinacji genéw), umozliwiajaca koloni-
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zacje nowych obszaréw. Pomimo ograniczen
narzucanych przez Srodowisko istnieje ciagta
tendencja organizmoéw roslinnych do wykracza-
nia poza zajmowany areal (np. w postaci de-
szczu nasion). Proby te koricza si¢ najczgsciej
niepowodzeniem; niekiedy osobnik moze przez
jakis§ czas trwac na wysunigtej placéwcee. Tego
typu efemeryczne pojawy stwarzajg wrazenie
pulsowania granicy zasiggu, obserwowane w
czasie ekologicznym (patrz tekst ponize)).

Ze wzgledu na bariery przeplywu genéw
wyrdznia si¢ dwa typy populacji — populacje
otwarta 1 populacj¢ zamknigtg [45]. Populacja
otwarta odpowiada definicji zasiggu ciaglego,
populacja zmknigta — oderwanemu stanowisku
(,,wyspie”’) na obwodzie zasiggu ciagltego [35].
W pierwszym typie granica zasiggu moze przy-
biera¢ posta¢ linii, wzdtuz ktérej wystgpuja po-
szczegdlne populacje, tworzac mniej wigcej wy-
réwnany front. Cechg charakterystyczng granicy
jest wymiana gendéw pomigdzy populacjami
brzeznymi a znajdujacymi si¢ blizej centrum za-
siegu (populacja otwarta). W ten sposéb prze-
biega np. zasieg Arnica montana w Karpatach
Wschodnich (Ryc. 1), ktérego lokalna granicg
jest Przetgcz Uzocka. Wystgpowanie gatunku
poza ta granica (w Bieszczadach Zachodnich)
ma obecnie, jak si¢ wydaje, charakter efemery-
czny. Prawdopodobnie kres zasiggu zwigzany
jest z gospodarka cziowieka i ksztaltowany w
czasie ekologicznym. Arnica montana jest ga-
tunkiem $wiatlozadnym, wystgpujacym na ubo-
gich takach z klasy Nardetalia, pastwiskach i
ko$nych takach, ktérych istnienie w gérach
zwiazane jest z tradycyjng gospodarka rolno-pa-
sterska [34]. Jej zaniechanie powoduje zanik
siedlisk i wycofywanie si¢ gatunku [51]. Ane-
mochoryczny spos6b rozsiewania ulatwia jego
efemeryczne pojawy w Bieszczadach Zachod-
nich (poza obszarem zwartego zasiggu).

Innym typem kresu zasiggu jest wystgpowa-
nie oderwanych, izolowanych populacji nie po-
siadajacych facznosci genetycznej z populacja-
mi znajdujacymi si¢ w centrum (populacje za-
mknigte). Moze by¢ on wynikiem wyspowego
rozmieszczenia odpowiednich dla danego ga-
tunku siedlisk i historii migracji. Przyktadu do-
starczaja gatunki alpejskie strefy umiarkowanej,
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Ryc. 1. Wystepowanie Arnica montana w Karpatach i Bieszezadach Zachodnich. Skrajne stanowiska w Bieszezadach Za-
chodnich posiadaja charakter efemeryczny, co stwarza zjawisko pulsowania granicy zasiggu. Prawdopodobnie wymiana ge-
néw pomigdzy populacjami jest duza (populacja otwarta wg Mayra).

Fig. 1. Occurrence of Arnica montana in the Carpathians and the Western Bieszczady. The margin localities in the Western
Bieszczady have ephemeral character, what gives the effect of margin limit pulsing. Probably the exchange of genes among

populations is high (open population according to Mayr).

ktére de facto posiadaja granice zasiegu w po-
wyzej zdefiniowanym rozumieniu (jako popula-
cja otwarta) jedynie w borealnej czgsci swojego
zasiegu (jako gatunki cirkumborealne), nato-
miast w gérach strefy nemoralnej ich rozmiesz-
czenie jest typowo wyspowe, ograniczone licz-
ba dostepnych siedlisk ksztalttowanych w czasie
historycznym. Naleza one tutaj do elementu
geograficznego arktyczno-alpejskiego. Najcze-
§ciej gatunki te sg reliktami glacjalnymi, przy-
bytymi do Europy srodkowej wraz z lodowcem,
a ich wspélczesne wystgpowanie w gérach ogra-
nicza si¢ do nielicznych refugiow (ostoi). Przy-
kladem jest Carex rupestris (Ryc. 2).

Typ kresu zasiegu determinuje zjawiska po-
pulacyjno-genetyczne. W przypadku braku ba-
rier przeptywu genéw u subpopulacji brzeznych
i centralnej (ktére razem tworza populacje
otwarta) ewentualne, lokalne zmiany adaptacyj-
ne sa z trudnoscig utrzymywane wskutek naporu
gendw pochodzacych z centrum zasiegu (out-
breeding depression). W przypadku istnienia ba-
rier, niewielkie, izolowane populacje (populacje
zamknigte) uwazane s3 za wazna jednostke pro-
cesOw specjacji [45].

Powstanie populacji roslin na skraju zasiggu
sklada si¢ z dwéch etapow. Pierwszym jest poja-
wienie si¢ diaspor (np. z dalekiego lub bliskiego
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Ryc. 2. Wystgpowanie Carex rupestris na tle réznych skal geograficznych w Europie, Karpatach i Bieszczadach Zachodnich
(Wschodnie Karpaty). Zwarty zasigg gatunku wystepuje w obszarach Europy pétnocnej, gdzie jego kres jest warunkowany
klimatycznie, natomiast w Karpatach tworzy izolowane stanowiska, a jego zasieg ksztattowany jest liczba dostepnych sied-
lisk (populacja zamknigta wg Mayra).Gatunek tworzy tutaj mate, izolowane populacje. Wystepowanie w Europie wg [56],
zmienione.

Fig. 2. Occurrence of Carex rupestris against the background of various geographical scales in Europe, Carpathians and the
Western Bieszczady (the Eastern Carpathians). The main range of the species is to be found in northern Europe, where its li-
mit is climatically dependent. on the other hand, in the Carpathians it forms isolated localities, and its range is related to the
number of available sites (closed population according to Mayr). The species forms here small, isolated populations. Occur-

rence in Europe after [54], modified.

transportu), czemu sprzyjaja rézne systemy ich
rozsiewania (anemochoria, zoochoria itp.). Zja-
wisko to posiada najczesciej charakter epizody-
czny, ktérego prawdopodobieristwo wystgpienia
wzmacniajg zdarzenia o charakterze katastrof,
np. powstanie osuwiska na zboczu, jak réwniez
wplyw cztowieka, ktéry poszerza mozliwosci
kolonizacji poprzez tworzenie nowych siedlisk.
Pojawiajace si¢ osobniki, tworzace populacje
marginalna, poddane sa ostrej presji selekcyjne;.
Drugi etap powstania oderwanej, marginalnej
populacji obejmuje zmiany dostosowawcze

wszystkich faz cyklu zyciowego rosliny, ktére
umozliwiaja jej utrzymanie oraz pojawianie sie
nowych osobnikéw droga reprodukcji genera-
tywnej. Poniewaz warunki §rodowiska sa nie-
sprzyjajace, czego wyrazem sa ograniczenia fi-
zjologiczne, najbardziej prawdopodobne jest
wystapienie doboru kierunkowego, ze wszystki-
mi jego genetycznymi konsekwencjami [30].
Jedna z hipotez zaktada, Ze na tym etapie ko-
nieczna jest wysoka zmiennos$¢é wewnatrzpopu-
lacyjna, ktéra umozliwi dalsza specjalizacje
siedliskowa w wyniku selekcii genotypéw. We-
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dhug innych zalozen, poczatkowa utrata pew-
nych alleli, wynikajaca m.in. z chowu wsobnego
(ktory ujawnia geny recesywne), powoduje
zmiang ich wartosci przystosowawczej i osiag-
nigcie nowej homeostazy genetycznej (rewolu-
cja genetyczna wg Mayra). Ostatnio poglad ten
zostal poddany ostrej krytyce [60]. Procesowi
temu sprzyja towarzyszace tym zmianom
zmniejszenie obcigzenia genetycznego (pur-
ging) populacji [45]. Utrzymanie sie tak wste-
pnie wyselekcjonowanego genotypu jest mozli-
we jedynie przy braku doptywu genéw z popu-
lacji centralnych. Jesli jednak pula genowa po-
pulacji narazona zostanie na import genéw z
zewnatrz, wowczas moze to spowodowad utrate
dostosowania do siedliska (outbreeding depres-
sion). Stad czgsto podkreslana jest m.in. rola
izolacji reprodukcyjnej, ktéra umozliwia zacho-
wanie integralnosci wlasnej puli genowej [43, 74].

CZASOWA I PRZESTRZENNA SKALA ZJAWISK
NA SKRAJU ZASIEGU

Dynamika granic zasiegu danego gatunku
moze by¢ rozpatrywana w réznych czasowych i
przestrzennych skalach. Zageszczenie populacji
i zasigg geograficzny rozpatrywane sa zwykle
jako labilne cechy zmieniajace sie w czasie eko-
logicznym (obejmujacym zwykle 10-103 lat
[39]). Wedtug Bengtssona i in. [6] czas ten obej-
muje m.in. takie zjawiska populacyjne jak: w
skali regionalnej dynamik¢ metapopulacji [26],
zasilanie populacji marginalnej diasporami po-
chodzacymi z populacji centralnej oraz w skali
lokalnej réznice wewnatrzgatunkowe (np. nisza
fenologiczna, regeneracyjna, formy zyciowe),
wplyw zaburzed (w tym antropopresja) i in.
Czas ewolucyjny, mierzony w skali milionéw
lat, obejmuje m.in. procesy specjacji centryfu-
galnej [9 cyt. w 59]. Wedlug tej teorii gatunek
podlega okresom prosperity, gdy rozszerza swoj
areat oraz epizodom ograniczania zasiegu, prze-
zywajac w ostojach. Dzieje sig tak m.in. w wyni-
ku cyklicznych, globalnych zmian klimatu. W
czasie wycofywania si¢, areal gatunku podlega
rozczlonkowaniu, gléwnie na kresach zasiggu,
tworzac lokalne populacje, z ktérych czes¢ mo-
ze zaginaC. Te, ktore przezyja, réznicuja sie od

momentu, gdy zostana odizolowane, a ich sto-
piefi zroznicowania zalezy od dlugosci trwania
barier izolacyjnych.

Wyréznia si¢ réwniez czas historyczny,
obejmujacy zjawiska w skali przestrzennej kon-
tynentéw i czasowej tysiecy lub dziesiatkow ty-
siecy lat, dotyczacy lokalnej puli gatunkéw [17,
84], ktéra np. wskutek katastrof moze zostaé
wtérnie zubozona. Dotyczy ona réwniez zja-
wisk wystepujacych w pojedynczych refugiach
[40].

ZROZNICOWANIE WEWNATRZ-
I MIEDZYPOPULACYJNE

Populacja na skraju zasiegu moze utracié
mozliwo$¢ wymiany genéw z populacja znajdu-
jaca si¢ w centrum. Mechanizmy wytworzenia
tej bariery moga by¢ réznorodne i zagadnienie
to nie bedzie tutaj rozwazane (interesujacy prze-
glad dotyczacy powstawania barier rozrodczych
u zwierzat opublikowat Michalak [49]). Wedlug
modelu Mayra [45] izolacji towarzyszy zmiana
genotypu wskutek dziatania sit doboru natural-
nego (gdy populacja jest liczebna) lub dryfu
genetycznego (gdy jest niewielka). Bez wzgledu
jednak na przyczyne, mozna spodziewaé sie, Ze
z czasem genotyp populacji skrajnej bedzie co-
raz to bardziej réznit si¢ od genotypu populacji
centralnej. Liczne obserwacje dowodza, ze po-
pulacje gatunkéw roslin i zwierzat, znajdujace
si¢ na skraju zasiegu (a takze znajdujace sie we-
wnatrz gtéwnego rozmieszczenia geograficzne-
go, lecz dostatecznie dugo i skutecznie izolo-
wane), sa wzajemnie zréznicowane (duza
zmienno$¢ miedzypopulacyjna) i odbiegaja od
»typu”, ktéry wyksztalca sie w warunkach loso-
wego kojarzenia w populacji centralnej.

Rozpatrzmy przyktad geograficznie rozdzie-
lonych populacji gatunku, z ktérych kazda wy-
ksztatca unikatowy zestaw cech morfologicz-
nych i genetycznych. Hipoteza, ktéra ujmuje
zmienno$¢ gatunku przybiera w tym przypadku
postaé nastepujaca: spodziewane zréznicowanie
wewnatrzpopulacyjne jest mate, migdzypopula-
cyjne — duze. W praktyce hipoteza ta jest testo-
wana za pomocg np. hierarchicznej analizy wa-
riancji, uwzgledniajacej rézne skale przestrzen-
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Tabela 1. Podziat zréznicowania allozymatycznego i morfologicznego Gypsophila fastigiata na wyspie Oland. Zmienno$¢
wewnatrzosobnicza dotyczy nasion pochodzacych z tej samej roéliny (Zrédto: [57], zmienione).

Table 1. Partitioning of allozyme and morphological diversity of Gypsophila fastigiata on the Oland island. Within-individu-
al diversity based on seeds from the same plant (source: [57], modified).

Procent zréznicowania ogélnego

| Skala przestrzenna i Odleglos¢ Percent of total variation
i Spatial scale Distance Allozymy Morfologia nasion
| Allozymes Seed morphology
Wf:w-na-lrzc‘)s‘obmcza (nasiona) 83.8 25

Within individuals (seeds)

Pomled;y (?Sf)bmkam'l w ob'reble stanowisk 7 m 12,5 84.0
Among individuals within sites
i Pomigdzy stanowiskami — Among sites 1-30 km 3,7 13,5

ne zmienno$ci, np. zmienno$¢ osobnicza, czyli
blad, zmiennos¢ subpopulacji w obrebie popula-
cji — stanowiska, zmienno$¢ pomigdzy popula-
cjami — stanowiskami. Ta ostatnia przyjmuje po-
sta¢ tzw. mi¢dzypopulacyjnej sktadowej zr6zni-
cowania (por. Dodatek). Inaczej ujmujac ozna-
czato, ze kazda lokalna populacja posiada mniej
lub bardziej wyroéwnana, a zarazem unikatowa
pule genowa, odrézniajaca ja od innych. Zatem
u brzeznych populacji obserwowane jest
zmniejszenie zréznicowania genetycznego we-
wnatrzpopulacyjnego, na korzy$¢ miedzypo-
pulacyjnego (por. rozdzial , Ewolucyjne skutki
selekcji kierunkowej”). Badania nad zmienno-
$cig wewnatrz- i miedzypopulacyjna prowadzo-
ne sa czgsto w izolowanych populacjach znajdu-
jacych sie na skraju zasiggu [np. 30, 75].
Bogatego materiatu dotyczacego brzeznych
populacji dostarczaja badania lokalnych flor ob-
szar6w o charakterze wyspowym. Niekoniecz-
nie musza to by¢ wyspy w dostownym tego sto-
wa znaczeniu. Wystarczy, Ze dany obszar posia-
da np. odmienna budowg geologiczna w poréw-
naniu z terenami sasiadujacymi. Z obszaru Pol-
ski najlepszego przyktadu zréznicowanej flory
lokalnej dostarczaja tereny gorskie Tatr i Pienin
[50, 83]. Zywia one grupe reliktéw geograficz-
nych i taksonéw endemicznych, reprezentowa-
nych przez mniej lub bardziej liczne populacje,
przewaznie o niewielkim zaggszczeniu. Zarzy-
cki w monografii dotyczacej endemicznej i reli-

ktowej flory Pienin [83] rozwaza zagadnienie
zmiennosci genetycznej i fenotypowej w izolo-
wanych populacjach oraz na obszarze zwartego
zasiggu. Przyktadowo, Dendranthema zawadz-
kii, jako endemiczna odmiana var. zawadzkii, w
populacjach pieniriskich jest monomorficzna i
wystepuje jedynie jako heksaploid w formie wa-
skolistnej. T¢ statos§¢ morfologiczna i kariologi-
czng populacji pieniniskich mozna przeciwsta-
wi¢ zmiennosci tego gatunku w obszarze zwar-
tego wystgpowania w Azji potudniowo-wschod-
niej, gdzie charakteryzuje si¢ bogactwem form.

Dopiero w ostatnich latach pojawity sig
szczegdtowe dane odnosnie zréznicowania
zmienno$ci genetycznej w réznych skalach
przestrzennych. Przykladowo, zagadnienie to
analizowali Prentice i White [57], kt6érzy poréw-
nali zmienno$¢ wewnatrz- i migdzypopulacyjng
na skraju zasiggu Gypsophila fastigiata. Wybra-
ne do badan populacje sa izolowane geograficz-
nie od pozostatych regionalnych populacji ga-
tunku od wczesnego okresu polodowcowego.
Autorzy okredlili zmienno$¢ Gypsophila fasti-
giata na wyspie Oland w transekcie 60 km w
szesciu populacjach. Przebadano zaréwno
zmienno$¢ morfologiczna (ksztalt nasion), jak i
elektroforetyczna bialek, tzn. czterech polimor-
ficznych systemoéw enzymatycznych, w ktérych
liczba alleli wahata si¢ od 2 do 8. Wyniki badan
przedstawiono w Tabeli 1. Najwigksza zmien-
no$é allozymatyczna stwierdzono na poziomie




20

J. Mitka

Tabela 2. Sktadniki wariancji zréznicowania allozymatycznego (z hierarchicznej analizy wariancji frekwencji alleli) w poréw-
naniu ze sktadnikami wariancji zréznicowania morfologicznego (opierajacych si¢ o hierarchiczng analize wariancji
z wykorzystaniem srednich dla subpopulacji) u Ipomopsis aggregata w Kolorado (USA) (Zrédio: [81], zmienione).

Table 2.

Variance components of allozymes (from nested ANOVA of allele frequencies) compared to variance components

of morphology (based on nested ANOVA using subpopulation means) for Ipomopsis aggregata in Colorado (USA)

(source: [81], modified).

i : Procent zréznicowania ogdlnego
Skala przestrzenna Srednia odlegtos¢ | Percent of total variation
Spatial scale Mean distance Allozymy Morfologia kwiatu i
Allozymes Flower morphology
| Subpopulacge w ol?rgble populgcp 250 m 782 51.0
i Subpopulations within populations
Populacqe W ol?rcble .stan0w1sk 2.5km 122 14,6
Populations within sites
Pomlcdzy stanowiskami 25 km 9.6 344
Among sites I

wewnatrzosobniczym (Srednio 83,8%), naste-
pnie pomigdzy osobnikami w obrgbie populacji
(12,5%) oraz najmniejsza pomig¢dzy stanowi-
skami — populacjami (3,7%). Odmiennie ukla-
daty si¢ relacje pomigdzy zmiennoscia morfolo-
giczna: tutaj najwigksza zmienno$é stwierdzono
na poziomie pomigdzy osobnikami w obrgbie
stanowisk (lokalnych populacji), natomiast naj-
mniejsza wewnatrzosobnicza.

Wedlug autor6w oznacza to, po pierwsze, ze
duza heterozygotyczno$¢ osobnikéw nie znalaz-
ta odzwierciedlania w zmiennos$ci fenotypowej
nasion. Po drugie, ewentualne wahania liczeb-
nosci (waskie gardlo liczebnosci), wywolane
epizodycznymi zmianami klimatu, nie znalazty
odzwierciedlenia w strukturze genetycznej po-
pulacji. Wedtug teoretycznych przewidywan
zdarzenia te powinny sprzyjaé¢ wigkszej zmien-
noSci miedzypopulacyjnej (dryf genetyczny,
chéw wsobny), a mniejszej wewnatrzpopulacyj-
nej. Otrzymany wynik dowodzi tendencji od-
wrotne] — wigkszo§¢ zrdéznicowania dotyczy
zmiennos§ci wewnatrzosobniczej, a nie mig-
dzypopulacyjnej. Dalsza analiza wykazala, ze
nie istnieje korelacja pomigdzy zréznicowaniem
(morfologicznym i genetycznym) a wielkoscia
czy stopniem izolacji populacji. Jedynym wyni-
kiem statystycznie istotnym byto znalezienie

dodatniej korelacji pomiedzy stopniem izolacji a
wielkos$cig populacji.

Wyniki pracy wskazuja, ze na otrzymany
wzorzec zmiennosci genetycznej wplyneta sto-
sunkowo niewielka odlegltos¢ pomigdzy krarica-
mi transektu. Wedlug autoré6w poréwnanie
zmiennosci populacji wzdluz dtuzszego transe-
ktu mogloby ewentualnie wykaza¢ odrebno$¢
genetyczna populacji na skraju zasiggu [57].

W zasadzie podobne wyniki otrzymano pod-
czas badan nad genetyczng i morfologiczna
zmienno$cia u gérskiego gatunku Ipomopsis ag-
gregata, rosnacego w Goérach Skalistych [81].
Podzial zmiennosci izoenzymatycznej (sktadni-
ki wariancji w trzech hierarchicznych pozio-
mach) malat od poziomu subpopopulacji w ob-
rebie populacji, poprzez populacje w obrgbie
stanowisk, do stanowisk (Tabela 2). Skiladnik
wariancji dla cech kwiatu (dlugosc i szerokosé
kielicha, pozycja gtéwki precikéw i stupka, dtu-
go$¢ znamienia stupka) byt ogélnie wiekszy dla
catych stanowisk, niz dla populacji w obrgbie
stanowisk. Niezgodno$¢ wzorcéw podziatu
zmienno$ci genetycznej i morfologicznej dowo-
dzi, ze podlegaja one odmiennym mechani-
zmom, uzaleznionym od skali przestrzenne;j.

Wedlug autoréw wynik ten mozna wyttuma-
czy¢ za pomoca przynajmniej trzech hipotez: (a)
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Tabela 3. Miary genetycznego zréznicowania populacji réznych gatunkéw roélin o réznej skali geograficznego rozmieszcze-

nia (Zrédto: [61], zmienione).

Table 3. Genetic variability measures in various plant species in different scales of geographical distribution (source: [61].

modified).
Typ rozmieszczenia geograficznego
Parametr Type of geographical distribution
Parameter Endemiczne Waski zasieg Regionalne Szeroki zasieg
Endemic Narrow range Regional Wide range
Srednia liczba alleli na locus
Mean no. of alleles per locus 1,39 145 1,35 172
Procent loci pollmorfl.cznyc'h 26.3 30.6 364 430
Percent of polymorphic loci

siedliskowe réznice pomigdzy stanowiskami
wplywaja na morfologi¢ kwiatu (plastycznosé
fenotypowa); (b) réznice siedliskowe wywotaty
procesy selekcji réznych cech kwiatu (dobdr
kierunkowy); (c) moze to by¢ efekt introgresji
cech zblizonego taksonu, wystepujacego na ba-
danym obszarze. Odrdznienie fenotypowych i
genetycznych réznic wymaga uprawy w wyréw-
nanych warunkach ogrodu i do$wiadczed z
przenoszeniem osobnikéw (transplantacji). Test
drugiej hipotezy powinien uwzglgdni¢ odmien-
na selekcje fenotypéw (pod wzglgdem wybra-
nych cech) na kazdym stanowisku, natomiast
trzeciej na poszukaniu genetycznych markeréw
dla obydwéch taksondw [81].

Odmiennym zagadnieniem jest stopieri ge-
netycznej izolacji (miara najczg¢sciej stosowana
w tym przypadku jest tzw. §rednia genetyczna
odlegtos$¢) populacji na skraju i w centrum za-
sicgu. Najczesciej przywolywany jest w tym
przypadku model Wrighta, ktéry dotyczy popu-
lacji izolowanych. Zgodnie z jego przewidywa-
niami Srednia liczba alleli na locus (A) 1 udzial
procentowy loci polimorficznych (P) powinny
male¢ wraz ze zwigkszajaca si¢ izolacja popula-
cji (Tabela 3). Model ten znajduje czgste po-
twierdzenie [61].

Metoda badai zmienno$ci morfologicznej
(np. miedzypopulacyjnej, pomigdzy morfami w
obrgbie gatunku heteromorficznego lub pomig-
dzy gatunkami w obrebie rodzaju) jest biome-
tryczna analiza cech, dotyczaca zwlaszcza bu-

dowy kwiatéw [46]. Przy pomocy odpowiednio
zaplanowanych eksperymentéw i statystycznej
analizy otrzymanych danych mozliwe jest osza-
cowanie roznic fenotypowych, a nastepnie okre-
$lenie ich podtoza genetycznego [16, 32, 48].

TYPY DOBORU NA SKRAJU ZASIEGU

Jak juz stwierdzono powyzej, mate, izolowa-
ne populacje na granicach zasiegu posiadaja
charakterystyczne cechy genetyczno-populacyj-
ne, ktére r6znia je od reszty zasiegu, zwlaszcza
populacji centralnych. Wedlug modelu Antono-
vicsa-Levina wszystkie populacje tworza sy-
stem, ktéry mozna scharakteryzowaé wzaje-
mnymi relacjami genetycznego i ekologicznego
sasiedztwa, a takze obszaru selekcji [2]. Ekolo-
giczne sasiedztwo (SE) wyidealizowanej, réw-
nowiekowej i rOwnomiernie rozmieszczonej w
jednorodnym §rodowisku populacji oznacza
okrag, ktérego promiei wyznacza odlegtosé,
poza ktéra nie istnieja zjawiska zalezne od zage-
szczenia [5]. Podobnie, genetyczne sasiedztwo
(8G) mozna zdefiniowa¢ jako obszar, w ktérym
nie wystgpuja bariery przeptywu genéw. Obszar
selekcji (SO) jest areatem, w ktdrym dobér dzia-
ta w sposéb jednolity. WielkoSci obszaréw sa-
siedztwa ekologicznego i genetycznego moga
si¢ znacznie réznié. Przyktadowo, u rosliny ziel-
nej, ktérej pytek przenoszony jest przez wiatr, a
zageszczenie jest regulowane konkurencja we-
wnatrzgatunkowa, SE<SG. W populaciji roliny
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Tabela 4. Zwiazek pomiedzy obszarem genetycznego sasiedztwa (SG), obszarem ekologicznego sasiedztwa (SE) i obszaru se-
lekeji (SO} i ich interpretacja z punktu widzenia klasycznych pogladéw na sposoby i typy selekcji. Puste obszary s
logicznie niesp6jnymi kombinacjami (Zrédto: [2], zmienione).

Table 4. Relation between genetic neighbourhood area (SG), ecological neighbourghood area (SE), and selection area (SO),
and their interpretation in terms of classical views of patterns and types of selection. Blank regions are inconsistent
combinations (source: [2], modified).

T
SG<SE SG>SE
SO<SG<SE SO<SE<SG
% dobér rozrywajacy z losowym krzyzowaniem dobdér ,,wielu nisz” z losowym krzyzowaniem
SO<SE , ; . . . ; . . .
regular  disruptive  selection with random |multiple niche selection with random breeding
breeding
SO<8G SE<SO<SG
dobdr ,,wielu nisz” z ograniczonym przeptywem
SO>SE gendw; przypomina selekcje klinalng
multiple niche selection with limited gene
exchange; resembles clinal selection
SG<SO<SE
jednorodny dobér w obrebie sasiedztwa
genetycznego, lecz zréinicowany w réznych
SO<SE ol?szarzflch ekologicznych; przypomina selekcje
wielokierunkowa
uniform selection over genetic neighbourhoods,
but different in diffrerent ecological areas;
SO>SG resembles multidirectional selection
SG<SE<SO SE<SG<SO
jednorodny dobér w obrebie wielu ekologicznych |jednorodny  dobér  w  obrebie  sasiedztwa
i genetycznych sasiedztw genetycznego z losowym krzyzowaniem w
SO>SE |uniform selection over many ecological and|obrebie sasiedztwa ekologicznego
genetic neighbourhoods uniform selection over genetic neighbourhood
and  random  breeding over ecological
neighbourhood

samonieptodnej, gdzie istnieje intensywna kon-
kurencja o owady przenoszace pytek SE=SG.
Im wigkszy stopieri samoptodnosci tym bardziej
SE>SG. Teoretyczne przewidywania dotyczace
typdw selekcji w zaleznosci od wzajemnych rela-
cji SG, SE i SO przedstawia Tabela 4.

Czy kt6rys z typéw doboru jest preferowany
u populacji znajdujacych si¢ na skraju zasiegu?
Aby odpowiedzie¢ na pytanie nalezy wpierw
ustali¢, czy istnieja specyficzne relacje pomie-
dzy SE, 8G i SO u populacji marginalnych. Jesli
tak, woéwczas mozna przewidywaé istnienie
okreslonego typu doboru. Jak juz stwierdzono, u
populacji brzeznych przewidywana jest $mier-
telno$¢ niezalezna od zageszczenia, co oznacza
réwnoczesnie niewielka konkurencj¢ wewnatrz-
gatunkowa. W rezultacie promieri okregu zakre-

slajacego ich SE jest maty. Inna cecha brzeznej
populacji jest niewielka liczebno$é populacii,
prowadzgca czesto do samoptodnosci, ktéra im-
plikuje male wartosci SG, prawdopodobnie
mniejsze od SE. Zatem mozna réwniez przyjad,
ze w populacjach marginalnych spetniony jest
warunek SG. Obszar selekcji SO w populacjach
marginalnych moze przyjmowac zaréwno male,
jak i duze wartosci. Mate w przypadku $rodowi-
ska wyréwnanego (por. [5]), duze — gdy $rodo-
wisko jest mozaikowe. Wobec powyzszego,
prawdopodobne w populacjach na skraju zasie-
gu stajg si¢ warunki SO<SG<SE (w przypadku
Srodowiska mozaikowego) i SG<SO<SE (w
przypadku Srodowiska wyréwnanego).

Jaki zatem typ doboru warunkuja one zgod-
nie z przewidywaniami modelu Antonovicsa-
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Levina? Pierwszy przypadek (SO<SG<SE) od-
powiada doborowi rozrywajacemu, drugi
(SG<SO<SE) — jednorodnemu doborowi w ob-
rebie sasiedztwa genetycznego, lecz zréznico-
wanego w poszczegélnych rodzajach Sro-
dowiska (Tabela 4). Trzeci przypadek
(SG<SE<SO), prawdopodobnie nie dotyczy
marginalnych populacji ze wzgledu na zbyt du-
zy obszar selekcji, wigkszy od sasiedztwa eko-
logicznego. Zaktada on istnienie jednorodnego
rezimu doboru w skali duzego obszaru, w kt6-
rym wystepuja réznorodne siedliska i genotypy.
Moze to byé dobdr typu klimatycznego lub wy-
nikajacy z biotycznych interakcji z gatunkiem
szeroko rozpowszechnionym [2].

Dobdr rozrywajacy, zwiazany z prawdopo-
dobna dla skraju zasiggu kombinacja SO<SG <SE
moze by¢ réwniez interpretowany jako dobor
kierunkowy [2]. Zalezy to od tego, w jaki spo-
sOb bedziemy interpretowali pojecie ,,popula-
cji”. Jesli przyjmiemy, ze dobdr dziala na ,.po-
pulacj¢” obejmujaca liczne mikrosiedliska,
woéwczas mozemy wnioskowad, ze jest to doboér
rozrywajacy. Jesli przyjmiemy, Ze osobniki w
kazdym mikrosiedlisku tworza ,,populacje”,
wowczas kazda ,,lokalng” selekcje mozemy uz-
na¢ za kierunkowa.

Pozostate mozliwosci interpretacyjne mode-
lu, wynikajace z zatozenia SG>SE (Tabela 4),
prawdopodobnie w mniejszym stopniu dotycza
populacji na skraju zasiggu, jakkolwiek nie
mozna ich a priori wykluczyé. Przedstawione
przewidywania nalezy rozpatrywac jako hipote-
zy, ktére powinny by¢ poddane weryfikacji do-
$wiadczalne;j.

Innym rezultatem wynikajacym z przewidy-
wan modelu Antonovicsa-Levina jest, ze w mar-
ginalnych populacjach polimorfizm genetyczny
powinien by¢ zmniejszony, w poréwnaniu z po-
pulacja centralng. Speinienie warunku SG>SE,
bardziej prawdopodobne przy zapyleniu krzyzo-
wym, przy niewielkim obszarze selekcji (SO),
prowadzi do typu doboru preferujacego liczne
genotypy zasiedlajace rézne nisze i kazdy z
nich, nawet o niewielkiej czgstosci, posiada
przewage w swojej wlasnej niszy (model doboru
,.wielu nisz”). Model doboru ,,wielu nisz”” moze
by¢ rozpatrywany jako jeden z mechanizméw

utrzymujacych genetyczna wariancje cech (réz-
nice w strukturze) wptywajacych na dostosowa-
nie. Stearns [73] nazywa to zjawisko doborem w
mozaikowym Srodowisku. Dogodnym jego wy-
obrazeniem jest szachownica, na ktérej z kaz-
dym kolorem pdl istnieje dobér stabilizujacy;
dla jednej wartosci cechy na polach biatych i
drugiej wartosSci cechy na polach czarnych. Jesli
istnieje przeptyw genéw pomiedzy polami (czy-
li duza warto$¢ SG), woéwczas kazda z populacji
otrzyma geny z innych populacji, u ktérych ist-
nial dobér dla innych wartosdci cechy poddane;j
selekcji. W konsekwencji, pomimo doboru w
kazdej lokalnej populacji, przeplyw genéw
umozliwi ,,ukrycie” lokalnych adaptacji, co po-
zwala na zachowanie wariancji genetycznej
cech w skali ,,catej szachownicy”. Z drugiej za$
strony, gdy przeptyw genéw pomigdzy populacja-
mi jest utrudniony (jak np. w izolowanych, brzez-
nych populacjach), dobér naturalny prowadzi do
utrwalenia faworyzowanych alleli, co powoduje
zmniejszenie ich wariancji genetycznej [30].

EWOLUCYJNE SKUTKI DOBORU
KIERUNKOWEGO

Z. ekologicznego punktu widzenia kres za-
siggu geograficznego gatunku zwiazany jest ist-
nieniem tzw. kluczowych czynnikéw ogranicza-
jacych. Sa one tymi zmiennymi $rodowiskowy-
mi (i reagujacymi na nie cechami kluczowymi
fenotypu), ktdre sa czynnikami ograniczajacymi
ekspansj¢ geograficzna gatunku. Jedna z metod
ich okreslenia jest np. korelowanie zakresu wy-
stgpowania geograficznego (lub jego zmian) ga-
tunku z cechami §rodowiska (najczgsciej zmien-
nymi klimatycznymi). Jako kluczowe czynniki
ograniczajace wymienia si¢ najczesciej konku-
rencje, drapieznictwo, zaburzenia i stres abioty-
czny. Cechy organizmalne, ktére reaguja na
dziatanie czynnikéw kluczowych, to np. rozsie-
wanie, mozliwosci rekolonizacji, fizjologiczna
tolerancja na stres. Ostatnio zwraca si¢ uwage
nie tylko na rozpoznanie, lecz takze na zagad-
nienia ewolucji cech kluczowych [68]. W tym
ujeciu poszukuje si¢ nie tyle cech adaptatyw-
nych, co raczej limitujacych. Przyktadem takiej
metodologii moze by¢ poszukiwanie tych sta-
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diéw cyklu zyciowego lub kluczowych cech or-
ganizmalnych, ktére limituja rozwéj osobnikéw
populacji. Jak do tej pory, jedynie nieliczne ba-
dania dotyczyly genetycznych zagadnieri cech
ograniczajacych w populacjach marginalnych.
Przyktadem takiego ujecia jest praca Hoffmana i
Blowsa [30]. Wymienieni autorzy postawili na-
stepujacy problem: jesli kres zasiegu zwiazany
jest z obecnoscig jakiejs cechy limitujacej, to ja-
ki mechanizm uniemozliwia jej ewolucje tak,
aby organizm moégt rozszerzaé swéj areat. Naj-
czeSciej w tym aspekcie podkresla sie fakt zubo-
zenia genetycznego populacji na skraju zasiegu,
np. zwigkszenie stopnia homozygotycznosci.
Ma to byé¢, w tradycyjnym ujeciu, zarazem
gléwny czynnik ograniczajacy rozwdj popula-
cji. W nowym ujeciu, ewolucyjne ograniczenie
jest rezultatem kierunkowe;j selekcji cechy (lub
cech) w populacji, zwlaszcza bedacej fizjologi-
cznym czynnikiem minimum. W rezultacie ob-
niza sie jej alleliczne zréznicowanie, co jest ce-
na za adaptacje do nowych warunkéw [30]. W
ten spos6b genetycznie zubozone populacje wy-
kazuja obnizone dostosowanie, nawet wéwczas,
gdy znajda si¢ w bardziej korzystnych warun-
kach $rodowiska. Istnienie tego mechanizmu,
ktérego znaczenie dla populacji brzeznych mo-
ze by¢ duze, potwierdzaja niektére rezultaty do-
swiadczen transplantacyjnych (polegajacych na
wzajemnym przenoszeniu osobnikéw do réz-
nych siedlisk). Gdy poréwna¢ rozwdj populacji
Carex aquatilis pochodzacych z arktycznego
kresu 1 bardziej umiarkowanego centrum zasie-
gu, to okaze si¢, Ze po przeniesieniu populacji
marginalnej w korzystne warunki klimatyczne,
wykazuje ona w dalszym ciagu objawy relatyw-
nie nizszego dostosowania [12].

ADAPTACYJNA PLASTYCZNOSC
FENOTYPOWA - NORMA REAKCJI

Interesujacym typem strategii adaptatywnej
u roslin jest plastycznosc¢ fenotypowa (fizjologi-
czna —[62]). Umozliwia ona adaptacje do zmie-
niajacych si¢ warunkéw Srodowiska bez zmian
genetycznych [7]; jest wéwcezas optymalna, gdy
warunki Srodowiska sa nieprzewidywalne [29].
W tych warunkach najkorzystniejsze jest wpro-

wadzanie jedynie poprawek do fenotypu tak,
aby norma reakcji byta zgodna z przewidywa-
nym zakresem zmian $rodowiska. Wydaje sie,
ze adaptacyjna plastyczno$é fenotypowa moze
by¢ jednym z istotnych czynnikéw warunkuja-
cych sukces populacji na skraju zasiegu.

Jedna z metod badania plastycznosci fenoty-
powej jest okre§lenie tzw. normy reakcji [79].
Polega ona na poréwnaniu wartosci cech fenoty-
powych, ujawnionych przez osobniki o tym sa-
mym (w przypadku roélin klonalnych) lub zbli-
zonym genotypie (z tej samej lokalnej popula-
¢ji), w dwoch (lub wigcej) przeciwstawnych sro-
dowiskach (np. [67] i Ryc. 3). Norma reakcji jest
Jjedna z przyczyn zmiennosci ciagtej cech feno-
typowych (obok tacznego oddziatywania wielu
gendéw — poligenii [73]).

Istnienie interakcji G x E (patrz Ryc. 3) nie-
sie powazne konsekwencje ewolucyjne [65].
Przyktadowo, w zaleznosci od srodowiska zna-
czna czgS¢ zmiennosci genetycznej populacji
moze by¢ bygdZ to maskowana, badZ ujawniana.
Zjawisko to ilustruje Ryc. 3, gdzie w srodowi-
sku E1 obserwowana jest mniejsza zmiennos$¢
fenotypowa, w poréwnaniu ze S$rodowiskiem
E2. Powoduje to, ze genetyczny potencjal do
ewolucyjnej odpowiedzi na fenotypowa sele-
kcje uzalezniony jest Srodowiskowo [63]. Gdy
normy reakcji krzyzuja si¢ (Ryc. 3), wéwczas
dobor w kierunku wigkszej wartosci danej cechy
fenotypowej bedzie faworyzowat genotyp Ga w
jednym, a genotyp Gb w drugim Srodowisku
[71]. Wysoka plastycznos¢ fenotypowa popula-
cji (zwigzana z interakcja G x E) moze byé
czynnikiem jej zagrozenia, poniewaz cechy wa-
runkujace wysoka warto§¢ dostosowawcza
osobnikéw moga podlegaé stabemu naciskowi
selekcyjnemu Srodowiska [77]. Z drugiej zas$
strony, interakcja G x E moze by¢ mechani-
zmem zapobiegajacym erozji genetycznej, gdyz
utrudniony jest wéwczas dobér tylko jednego
genotypu kosztem drugiego, z ktérych kazdy
posiada rézne normy reakcji [80].

Przyjmuje sie, Ze u roslin klonalnych, u kt6-
rych wymiana genéw jest ograniczona, plasty-
czno$¢ fenotypowa ma znaczenie jako samoist-
na cecha adaptacyjna [64]. Wyniki badaii dowo-
dza, ze siedliska stresowe ujawniaja duza plasty-
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cznos$¢ fenotypowa rostin klonalnych (np. [53]).
Jedna z hipotez zaktada, ze istnieje ujemna kore-
lacja (trade-off) pomiedzy plastycznoscia feno-
typowa a zréznicowaniem genetycznym [76].
Wedtug innej, istnieje raczej pomiedzy nimi po-
zytywny zwiazek. Wynikatby on z faktu, ze pla-
stycznos¢ fenotypowa, jako cecha znajdujaca
si¢ pod kontrola genetyczna, umozliwia adapta-
cj¢ do wielu mikrosiedlisk kosztem zmniejsze-
nia oddziatywania sit doboru kierunkowego lub
stabilizujacego. Dobér w tym przypadku uwaza-
ny jest za czynnik zmniejszajacy zmiennos¢ ge-
netyczng populacji. Twierdzeniu temu mozna
przeciwstawic inne, ze u roslin klonalnych w
populacjach marginalnych wspdlistnieje nie-
oczekiwanie duza liczba genetéw posiadajacych
waskie amplitudy genetyczne [10, 24, 70]. W
tym przypadku plastycznos¢ fenotypowa pra-
wdopodobnie nie ma znaczenia jako samoistna
cecha podlegajaca doborowi.

Do tej pory, niewiele badan poswigcono za-
gadnieniu norm relacji populacji centralnych i
brzeznych. Obserwowany niekiedy brak réznic
plastycznosci fenotypowej pomigdzy nimi moze
wynikac¢ z niedawnej historii zasiedlania stano-
wisk brzeznych. Na taka mozliwos$é wskazuja
wyniki badaf nad Vaccinium macrocarpon w
Ameryce Pétnocnej [76]. Wedlug autoréw gatu-
nek ten, ktérego nasiona przenoszone sa przez
ptaki, mogt dosy¢ szybko zasiedli¢ obszary po-
jawiajace si¢ wraz z ustgpujacym lodowcem.
Nastgpito zatem ujednolicenie genoméw popu-
lacji brzeinych (ktére byly ostojami w czasie
zlodowacen) z tymi, ktére obecnie sg centrum
zasiggu.

Plastyczno$¢ fenotypowa pozostaje prawdo-
podobnie pod wptywem doboru kierunkowego.
Dziki ryz Zizania ro$nie we wschodniej czesci
Ameryki Péinocnej w odmiennych siedliskach.
Z. aquatica zasiedla monotypowe stone bagna
(marsze) wybrzezy Atlantyku lub strome brzegi
rzek i strumieni, tworzac stabilne populacje.
Drugi gatunek, Z. palustris, spotykany w ptyt-
kich, przybrzeznych wodach jezior i rzek, nara-
zony jest na okresowe wysychanie i stale zabu-
rzenia, powodujace fluktuacje liczebnosci. W
warunkach niestabilnodci istnieje presja sele-
kcyjna (dobér kierunkowy) faworyzujaca naj-
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Ryc 3. Normy reakcji dwoch genotypéw (Ga i Gb) w
dwoéch $rodowiskach (E1 i E2). Linie tacza fenotypy ujaw-
nione przez dane genotypy w dwéch srodowiskach. A wply-
wy genotypu i Srodowiska sa addytywne, brak interakcji G
x E i genotypy nie r6znig si¢ w plastycznosci fenotypowej;
B istnieje interakcja G x E, jeden z genotyp6w jest plastycz-
ny, drugi nie reaguje na zmiane $rodowiska; w rezultacie
zréznicowanie genetyczne jest bardziej widoczne w E2,
lecz nie w E1; C normy reakcji krzyzuja si¢ 1 kolejnos¢ rang
genotypéw w poszczegdlnych Srodowiskach zmienia sie;
silna interakcja G x E.

Fig. 3. Reaction norms of the two genotypes (Ga and Gb) in
two environments (E1 and E2). Each line connects the phe-
notypes expressed by a given genotype in the two environ-
ments. A the effects of genotype and environment are
additive, there is no G x E interaction, and genotypes do not
differ in phenotypic plasticity; B there is interaction G x E,
one genotype is plastic, and the other does not respond to
the environmental change, in consequence the genetic varia-
tion is more detectable in E2 but not in El; C the reaction
norms cross, and in effect the rank of genotypes in particu-
lar environments changes; a strong form of G x E interac-
tion.

wczesniejsze mozliwe kwitnienie, nawet ko-
sztem ogodlnej produkcji nasion. Niejako ,,ubo-
cznym” skutkiem doboru bylo stwierdzone do-
Swiadczalnie zmniejszenie plastycznosci feno-
typowej gatunku, w poréwnaniu do gatunku ros-
nacego w ustabilizowanych warunkach [15].

BARIERY PRZEPLYWU GENOW

Jednym z gléwnych warunkéw wyksztalce-
nia si¢ populacji o unikatowym zestawie genéw
i wyraZznych réznicach morfologicznych jest
izolacja (bariera) przeptywu genéw pomigdzy
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Tabela 5. Zaleznos$¢ pomiedzy natezeniem przeptywu genéw a cechami biologicznymi gatunku (Zrédto: [23]).

Table 5. Relationship between gene flow intensity and biological properties of a species (source: [23]).

Cecha Staby przeptyw genéw Silny przeptyw genéw
Trait Low gene flow High gene flow
Status taksonomiczny dwuliscienne jednoliscienne
Taxonomic status dicotyledones monocotyledones
Zasigg geograficzny endemiczny regionalny
Geographic range endemic regional
Zasieg regionalny tropikalny borealno-umiarkowany
Regional distribution tropical boreal-temperate
Forma zyciowa jednoroczne wieloletnie drzewiaste
Life form annual long-lived woody
Sposob reprodukcji nie istotny
Mode of reproduction not significant
System zapylenia samozapylenie zapylenie krzyzowe
Breeding system selfing outcrossed — wind

Rozsiewanie nasion

grawitacyjne

przez wiatr

Seed dispersal gravity by wind
Status sukcesyjny wczesny poZny
‘ Successional status early late

populacjami (utworzenie populacji zamknigtej).
Uwaza sig, ze najczesciej izolacja geograficzna
poprzedza utworzenie innych barier [74]. Jest to
specjacja allopatryczna. Réwniez gatunki sym-
patryczne moga czasami zachowaé wysoki sto-
piefi izolacji, np. poprzez otwieranie kwiatéw o
réznych porach dnia, jak np. u Oenothera (izola-
cja czasowa). Najskuteczniejsza izolacje zapew-
niaja wyspecjalizowane mechanizmy interakcji
kwiat — wektor zapylania, gdzie przeniesienie
pyiku z jednego gatunku na drugi nie jest mozli-
we ze wzgledu np. na niezgodno$¢ budowy
kwiatu i owada lub niemozno$¢ rozréznienia
przezen réznorodnych sygnatéow kwiatu. Podane
przyktady dotycza ustalonych barier izolacyj-
nych pomigdzy gatunkami. Na ich podstawie
trudno jednak ustali¢ mechanizm powstania we-
whnatrzgatunkowej (migdzypopulacyjnej) barie-
ry wymiany genéw.

By¢ moze jednym z takich mechanizméw
jest bariera fenologiczna, ktérej mozna si¢ spo-
dziewa¢ np. w populacjach tego samego gatun-
ku rozmieszczonych wzdtuz transektu wysoko-
Sciowego w gérach, gdzie osobniki rosnace wy-

zej kwitna p6Zniej w poréwnaniu do rosnacych
w nizszych polozeniach. Nawet zasiedlanie
przez gatunek réznych biotopdw nizowych,
gdzie r6znice mezoklimatyczne nie s tak moc-
no wyrazone jak w gérach, moze wywotywaé
zjawisko bariery fenologicznej [18].

Jednym z rozpoznanych, istotnych mechani-
zmoOw powstania wewnatrzgatunkowej bariery
wymiany gendw jest autogamia, faworyzowana
np. przy ograniczonej liczbie owadéw zapylaja-
cych (np. u Ranunculus, Caltha, Orchis, Linum).
Zatem moze by¢ ona rozpatrywana jako mecha-
nizm adaptacyjny warunkowany Srodowiskowo
[42].

Czynniki, ktére utrudniaja przeptyw gendéw
pomigedzy populacjami, w istocie moga prowa-
dzi¢ do niekorzystnego wzrostu homozygotycz-
nosci lokalnych populacji. Przeciwwaga tego
jest samoniezgodno$¢ kontrolowana poprzez
pojedynczy locus S posiadajacy wiele alleli, kté-
ra sprzyja utrzymaniu genetycznej zmiennosci
wewnatrzpopulacyjnej. Gametofitowa samonie-
zgodno$¢ zostala dobrze rozpoznana u Solana-
ceae i czgSciowo u Papaveraceae, Rosaceae i
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Scrophulariaceae. Sporofitowa samoniezgod-
no$¢ (gdzie odrzucenie pytku jest kontrolowane
przez interakcj¢ samoniezgodnego genotypu
stupka z genotypem dawcy pytku, a nie z haploi-
dalnym genotypem samego pytku, jak w przy-
padku samoniezgodnosci gametofitowej) jest
intensywnie badana u Brassicaceae. Wyniki ba-
dani pozwalaja sadzié, ze cecha ta rozwingta si¢
stosunkowo péZno w ewolucji tych rodzin i po-
jawiala si¢ niezaleznie, jako ze blisko spokrew-
nione taksony nie posiadaja tych samych syste-
moéw samoniezgodnosci [44].

Jak juz powyzej wspomniano, bariery prze-
ptywu gendéw sa gtéwna przyczyna zréznicowa-
nego podzialu zmiennosci morfologicznej i ge-
netycznej w roznych skalach przestrzennych
(por. rozdzial ,,Zréznicowanie wewnatrz- i mi¢-
dzypopulacyjne”). Przeglad wynikéw badaii nad
przestrzenna strukturg genetyczng u 32 gatun-
kéw roslin nalezacych do réznych form zycio-
wych i rosnacych w odmiennych zbiorowi-
skach, dokonany przez Heywooda [28], wykazat
interesujace zaleznosci. Populacje gatunkéw ro-
§lin, ktore zaklasyfikowano jako obligatoryjnie
krzyzujace sig, posiadaly wyrazZnie nizsza war-
to§¢ migdzypopulacyjnej sktadowej zréznico-
wania genetycznego F; (S§rednia = 0,043) w po-
réwnaniu z ro§linami samopylnymi, u ktérych
zaznaczylo si¢ duze zréznicowanie migdzypo-
pulacyjne (Srednie F,; = 0,24; patrz Dodatek).
Oznacza to, ze biologiczne wtasnosci gatunkéw
(w tym przypadku samopylnos$é) moga wptywad
na wytworzenie barier wymiany genéw.

BIOLOGICZNE CECHY GATUNKU A JEGO
PRZESTRZENNA STRUKTURA GENETYCZNA

Biologiczne wtasciwos$ci gatunku, ktére ma-
ja istotny wplyw na przeptyw genéw w obrebie i
migdzy populacjami, nalezy w zasadzie ograni-
czy¢ do cech zwiazanych z biologia reprodukc;ji,
zwlaszcza do systeméw zapylania i mechani-
zmOw rozsiewania nasion. Strukture genetyczng
gatunku opisuje sie m.in. podziatem zmiennosci
wewnatrzpopulacyjnej i pomigdzy populacjami.
Im wigksze mozliwosci przeptywu genéw po-
mig¢dzy izolowanymi przestrzennie populacja-

mi, tym wigksza zmienno$¢ wewnatrz-, a mniej-
sza mi¢dzypopopulacyjna (Tabela 5).

Mozna zatem stwierdzié¢, ze biologiczne
wlasciwosci gatunku (zestaw cech) beda bezpo-
srednio wptywaly na wzorzec podzialu zmien-
nosci wewnatrz- 1 miedzypopulacyjnej [23].
Przyktadowo, anemogamia (ruch mas powietrza
jako wektor zapylania) i np. zoochoria (rozsie-
wanie nasion przy udziale zwierzat) beda czyn-
nikami promujacymi przeptyw gendéw pomig-
dzy populacjami. Natomiast zapylanie przez
owady odbywajace loty na krétkich dystansach i
barochoria (grawitacyjne opadanie cigzkich na-
sion nie posiadajacych urzadzer lotnych) beda
sprzyjaty wytworzeniu bariery wymiany gendéw
pomigdzy populacjami, na korzy$¢ zmiennosci
wewnatrzpopulacyjnej. Stusznosci takiego ro-
zumowania dowodza wyniki badain McDonalda
i Hamricka [47] nad przedstawicielami dwéch
rodzajéw: Ceratiola (Empetraceae) 1 Diceran-
dra (Apiaceae) rosnacych na Florydzie. Zgodnie
z oczekiwaniami, warto§¢ migdzypopulacyjnej
skladowej zréznicowania F; dla populacji ga-
tunkéw pierwszego z wymienionych rodzaju
wynosita 0,059, natomiast dla drugiego 0,137
(wartos¢ tego wspdlczynnika jest tym wigksza,
im wigksza ilo§¢ odmiennych alleli jest utrwalo-
na w réinych populacjach; patrz Dodatek).
Przeptyw genéw pomigdzy populacjami gatun-
kéw z rodzaju Ceratiola, w poréwnaniu z Dice-
randra, byl znacznie ulatwiony ze wzgledu na
oméwione wlasnosci biologiczne.

WASKIE GARDLO LICZEBNOSCI - ZJAWISKO
TYPOWE DLA POPULACJI BRZEZNYCH

Populacja na skraju zasiggu czgsto jest nieli-
czna (Ryc. 4). Jest to rezultat suboptymalnych
warunkéw zycia osobnikéw na granicy fizjo-
logicznej adaptacji. Przejawem tego jest tzw.
demograficzna stochastyczno$¢ (losowe zmiany
tempa przezywalnosci i $miertelnosci popula-
¢ji). Uruchamia ona szereg mechanizméw, do-
datkowo zmniejszajacych szanse przezycia po-
pulacji. Do najwazniejszych nalezy zaliczy¢ jej
skutki genetyczne, np. depresj¢ w wyniku cho-
wu wsobnego (inbreeding depression; Ryc. 5),
utratg zmiennosci adaptatywnej w wyniku dryfu
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Ryc. 4. Liczebnosé pedéw wegetatywnych u Aconitum tau-
ricum subsp. nanum, Arnica montana, Carex dacica, C. ru-
pestris, Delphinium elatum, Helleborus purpurascens,
Hesperis matronalis subsp. nivea, Lathyrus laevigatus, Se-
necio papposus u kresu zasiggu lub w izolowanych popula-
cjach w Bieszczadach Zachodnich (Karpaty Wschodnie).

Fig. 4. Abundance of tillers in Aconitum tauricum subsp. na-
num, Arnica montana, Carex dacica, C. rupestris, Delphi-
nium elatum, Helleborus purpurascens, Hesperis matronalis
subsp. nivea, Lathyrus laevigatus, Senecio papposus at ran-
ge limits or in isolated populations in the Western Bieszcza-
dy (the Eastern Carpathians).

genetycznego i akumulacje szkodliwych alleli
powstatych w wyniku mutacji (obciazenie muta-
cyjne [41]). W stresowych $rodowiskach r6zno-
rodno$¢ genetyczna moze by¢ zredukowana z
powodu ostrej selekcji fenotypow, np. klimaty-
cznej [55]. Tym niekorzystnym zjawiskom ero-
zji genetycznej nalezy przeciwstawié niektére
pozytywne dla populacji. Nalezy do nich np. re-
dukcja alleli recesywnych w liniach homozygo-
tycznych, ktére powstaja w warunkach krzyzo-
wania wsobnego. W istocie jest to oczyszczanie
(purging) populacji z jej obciazenia genetyczne-
go [3].

Jedli istnieja zatem mechanizmy przeciwsta-
wiajace si¢ erozji genetycznej w matych popula-
cjach, wtedy uzasadnione jest twierdzenie, ze
niewielkie populacje posiadajace dtuga historig
krzyzowania wsobnego (inbreeding) bgdg mniej
narazone na depresje wsobna, w poréwnaniu z
liczebnymi populacjami swobodnie krzyzujacy-
mi sig, u ktérych niedawne rozcztonkowanie

niejako ,,wymusito” samozaptodnienie. Hipote-
z¢ t¢ sprawdzono na przyktadzie Scabiosa co-
lumbaria [78]. Populacje rézniace sie liczebno-
§cia i stopniem zrdéZznicowania genetycznego
poddano eksperymentalnym zabiegom: samoza-
ptodnienia oraz krzyzéwek wewnatrz- i mig-
dzypopulacyjnych. Stwierdzono obnizenie rela-
tywnego dostosowania roslin po eksperymental-
nym samozaptodnieniu (Ryc. 6). Wedtug auto-
row badane populacje posiadaty prawdopodob-
nie duze ukryte obciazenie genetyczne. Moglo
by¢ to spowodowane zaréwno dryfem genetycz-
nym, jak i krzyzowaniem wsobnym. W rezulta-
cie nastapito wyzsze tempo utrwalania si¢ loci
neutralnych w poréwnaniu z tymi, ktére podle-
galy doborowi. Roéwnoczesnie stwierdzono
zwigkszenie relatywnego dostosowania u roélin
poddanych krzyzéwkom miedzypopulacyjnym,
w poréwnaniu do wewnatrzpopulacyjnych. Jako
przyczyne autorzy podaja heterozjg, ktora cze-
sto stwierdzana jest u izolowanych populacji
poddanych dryfowi genetycznemu. Nie stwier-
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Ryc. 5. Wplyw eksperymentalnego ,waskiego gardia” na
wysokos¢ (1) i liczbe pedow (2) u Lolium multiflorum. Popu-
lacje rosty przez trzy pokolenia w wyréwnanych warunkach
ogrodu w ograniczonej liczbie osobnikéw (2, 4, 8), podda-
warne samozapyleniu (wg Pollans, Allard w [4], zmienione).

Fig. 5. The effect of experimental bottleneck on plant height
(1) and tiller number in Lolium multiflorum. Populations of
restricted size (2, 4, 8 individuals) were maintained in com-
mon garden for three generations, with inbred treatment (af-
ter Pollans, Allard in [4], modified).
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Ryc. 6. Relatywna warto$¢ dostosowawcza szesciu popula-
¢cji drugiego pokolenia Scabiosa columbaria. W pierwszym
pokoleniu populacje poddane zostaty eksperymentalnym za-
biegom samozapylenia (1) i zapylenia krzyzowego wew-
natrz- (2) i miedzypopulacyjnego (3); w drugim samo-
zapylenia i (A) zapylenia krzyzowego (B) (wg (78], zmie-
nione).

Fig. 6. Mean relative fitness of six populations of the second
generation of Scabiosa columbaria. In the first generation
the populations were experimentally selfed (1) and outcros-
sed, both within (2) and between (3) populations, and in the
second selfed (A) and outcrossed (B) (after { 78], modified).

dzono przewidywanej dodatniej korelacji po-
miedzy wielkoscia populacji a rozmiarem de-
presji wsobnej. Wedhug autoréw, male popula-
cje S. columbaria od niedawna zyskaly ten sta-
tus i sg we wczesnej fazie procesow erozji gene-
tycznej (i zwigzanej z nim redukcji obciazenia
genetycznego). Pozostaje zatem prawdopodob-
ne, ze w przysztych pokoleniach dostosowanie
moze ulec obnizeniu wskutek obciazenia gene-
tycznego. Oprécez tego, w dalszym ciagu nie jest
jednak jasne, czy w przysztych pokoleniach nie
ujawni si¢ depresja w wyniku swobodnego
skrzyzowania (outbreeding depression). Tak
wigc, 7 jednej strony, doptyw genéw z odlegtych
populacji (swobodne krzyzowanie miedzypo-
pulacyjne) moze przynie$¢ dorazne, korzystne
rezultaty, z drugiej zas, w aspekcie dlugoter-
minowym, moze doprowadzi¢ do obnizenia do-
stosowania [78].

Stwierdzono rowniez, ze niewielkie liczeb-
nie populacje moga, paradoksalnie, charakte-

ryzowaé si¢ duza zmiennoscia fenotypowa, w
poréwnaniu z liczebnymi [54]. Czy zatem erozja
genetyczna w matych populacjach musi zawsze
prowadzi¢ do zredukowania zmiennosci fenoty-
powej? OdpowiedZ brzmi: nie. Dzieje si¢ tak z
powodu zaburzonej u homozygot homeostazy
rozwojowej, ktéra powoduje zwigkszenie zroz-
nicowania fenotypowego [11].

STRATEGIE REPRODUKCYIJNE W CENTRUM
I NA SKRAJU ZASIEGU

Wobec ograniczonych zasobéw energii or-
ganizmy dziela ja pomiedzy wzrost, podtrzyma-
nie funkcji zyciowych i reprodukcje [19]. Ina-
czej ujmujac, optymalizuja swoje cykle rozwo-
jowe poprzez selekcje genotypéw dajacych naj-
wieksze szanse na przezycie, a zwlaszcza wyda-
nie potomstwa. Istnieje tutaj zasada ,,cos za cos”
(trade-off), np. Ze organizm, ktéry poswigca du-
7a cze$é energii na reprodukcje we wcezesnym
wieku ma mniejsze szanse wydania potomstwa
w wieku starszym, w poroéwnaniu z tym, ktory
nie kladzie nacisku na wczesniejsza reprodu-
kcje.

Istnieje wiele koncepcji dotyczacych strate-
gii reprodukcyjnych w réznorodnych warun-
kach srodowiska [72]. Wynikajace z nich prze-
widywania moga by¢ sprawdzane, np. podczas
do$wiadczed nad wzajemnym przenoszeniem
roslin z centrum wyst¢powania na skraj zasiegu
i vice versa (do§wiadczenia transplantacyjne).
W jednym z nich [31] stwierdzono, Ze bez
wzgledu na to, czy pedy Ranunculus lingua po-
zostaly w swoim siedlisku, czy tez zostaty prze-
niesione, rosliny pochodzace ze skraju zasiggu
wytwarzaly wieksza liczbe klaczy statystycznie
istotna (2,32) oraz posiadaty mniejsza ich mase
(0,85 g s.m.), w poréwnaniu do populacji cen-
tralnej (odpowiednio: 1,67 i 1,77 g s.m.). Czyli
byly to cechy utrwalone genetycznie. Wedtug
Johanssona [31] jest to przejaw strategii adapta-
tywnej populacji skrajnych, ktére narazone sa na
stochastyczne czynniki srodowiska, jak erozja
podtoza wywotywana dzialaniem lodu czy pra-
dem rzeki. W tych warunkach faworyzowana
jest wysoka produkcja wegetatywna. Przeciw-
nie, w populacji centralnej, gdzie wptyw czynni-
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koéw biotycznych (konkurencji i patogenéw) jest
wigkszy, duze rozmiary klgczy, tworzone ko-
sztem ich liczby, sa cechami zwigkszajacymi
dostosowanie.

" Podobnie Mooney i Bilings [52] stwierdzili,
ze brzezne, arktyczne populacje Oxyria digyna
wytwarzaja kiacza, podczas gdy potudniowe
nie, 1 jest to cecha utrwalona genetycznie. Row-
nocze$nie produkcja nasion u populacji brzez-
nych byta ograniczona. Jako wyjasnienie poda-
Jja, Ze szanse przezycia populacji w warunkach
nie ustabilizowanego substratu siedlisk péinocy
sa wigksze w przypadku produkcji klaczy niz
nasion, gdyz rosliny moga predzej sie odnawiad
po oderwaniu od ro§liny macierzystej droga we-
getatywna, niz generatywng przy pomocy na-
sion [52].

Podane przyklady dotycza ewolucji cechy
bedacej czynnikiem ograniczajacym rozwdj po-
pulacji. W przypadku roslin pomnazajacych sie
obecnie przede wszystkim wegetatywnie (jak u
Ranunculus lingua) pozostaje kwestia otwarta,
kiedy w warunkach Péinocy zaistniala mozli-
wos¢ reprodukcji generatywnej, a takze rekom-
binacji genetycznej. Wedlug Johanssona [31]
mogta ona powstac¢ podczas okreséw ocieplenia,
gdy Srednia temperatura na tych obszarach byta
znacznie wyzsza niz obecnie.

Innego rodzaju strategie stwierdzono u Spar-
tina patens, ktdra przeznacza wigcej energii na
reprodukcje wegetatywna i generatywng w wa-
runkach nie ustabilizowanego Srodowiska wy-
dmy nadmorskiej, natomiast w Srodowisku usta-
bilizowanym bagna stonego (marsz) wiecej in-
westuje we wzrost, kosztem mniejszej produkcji
nasion i rozwoju klaczy [69].

W warunkach suboptymalnych, przy niedo-
statku zasobéw, dobdr faworyzuje te genety,
ktore moga aktywnie eksplorowac teren w po-
szukiwaniu zasobéw, poprzez wytwarzanie kia-
czy lub dlugich roztogéw (typ ,,guerilla™ [25]).
Dzieje si¢ to kosztem reprodukcji generatywnej.
Tym réwniez mozna ttumaczy¢ wigksza genety-
czng homogeniczno$¢ populacji o typie ,,gueril-
la”, niz ,,phalanx” [75].

W warunkach optymalnych u roslin klonal-
nych faworyzowany jest czg$ciej wzrost typu
»phalanx”, gdzie wsréd ciasno upakowanych

pedow (w przeciwienstwie do rozluZnionej stru-
ktury typu ,,guerilla”) pojawiajg sie czesciej pe-
dy generatywne. Ten typ wzrostu jest adaptacija
wynikajaca z wigkszej, niz w warunkach subop-
tymalnych, konkurencji miedzygatunkowe;.

KONKLUZJA

Badania nad genetycznymi i ekologicznymi
konsekwencjami wystepowania populacji ga-
tunku na skraju zasiggu wchodzg obecnie w no-
wa faze rozwoju, ze wzgledu na wzrastajaca do-
stepnos¢ technik badawczych, umozliwiajacych
okreslenie genetycznej zmiennoSci wewngtrz- i
migdzypopulacyjnej (obok badaii wzoréw
izoenzymatycznych, takze metody PCR). Prze-
de wszystkim dalszych badad wymaga kwestia
korelacji zmiennosci genetycznej (stopiefi poli-
morfizmu 1 heterozygotyczno$é) populacji i
wartosci przystosowawczej. Czg¢sto zwiazek ten
wydaje si¢ luzny, a przyczyna tego nie jest do-
statecznie jasna. Najostrzej ten problem ujawnia
sig, gdy poréwnywane sa wzorce podziatu
sktadnikéw wariancji wewnatrz- i migdzypo-
pulacyjnej cech genetycznych i morfologicz-
nych. Najczesciej nie sa one zgodne (por. Tabela
1 12). Czgsto zwraca sie uwage, ze wyniki ba-
dan nad zmiennoscia genetyczna (np. RAPD)
moga by¢ artefaktem, gdyz dotycza jedynie lo-
sowo dobranych fragmentéw genomu. Nie ma
zatem pewnosci jakie cechy, i czy w ogdle, ko-
duja sekwencje dobranego odcinka DNA. Inng
kwestia jest odpowiedZ na pytanie, w jakim sto-
pniu istnieje korelacja pomiedzy ilo§ciowym
zréznicowaniem cech fenotypowych a zmienno-
Scig genetyczng. Osobnym zagadnieniem jest
takze rola plastycznos$ci fenotypowej jako czyn-
nika selekcji.

Czesto niezgodne z przewidywaniami rezul-
taty badan zmuszaja do ich poglebionej interpre-
tacji. Dotyczy to na przyktad stwierdzanej nie-
kiedy wiekszej heterozygotycznosci populacji
brzeznych, w poréwnaniu z centralnymi. Fakty
te moga znaleZ¢ wytlumaczenie, gdy uwzgledni
sie¢ histori¢ taksonu, obejmujaca zagadnienia
drég migracji, istnienia refugiow itp. Interesuja-
ca hipoteza jest, ze dobdr kierunkowy w subop-
tymalnych warunkach srodowiska z jednej stro-
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ny zwigksza tam dostosowanie, z drugiej zas, po
przeniesieniu ro§lin w warunki optymalne,
zmniejsza ich szans¢ przezycia w poréwnaniu z
kontrola.

Oddzielenie zmiennosci fenotypowej od
zmiennosci o podlozu genetycznym wymaga za-
stosowania metod genetyki iloSciowej. Badania
takie przeprowadzono w Szwecji nad Senecio
integrifolius. Nieoczekiwanie, stwierdzono wie-
ksze genetyczne zréznicowanie w populacji mato-
licznej. Oprocz tego odziedziczalno$¢ i liczba
cech, wykazujacych istotne addytywne genetycz-
ne zréznicowanie, byly wigksze w niewielkiej, niz
duzej populacji. Wynik ten dowodzi, ze w niekto-
rych przypadkach czynniki populacyjno-genety-
czne posiadaja mniejszy, w poréwnaniu z antro-
pogenicznymi (fragmentacja siedlisk), wplyw
na prawdopodobieristwo ekstynkcji [80].

Zaznacza si¢ roéwniez niedostateczne wyko-
rzystanie w rozwazaniach genetycznych teorii
ekologicznych, dotyczacych optymalizacji stra-
tegii zyciowych w r6znych warunkach $rodowi-
ska. Poglgbionych wnioskéw, dotyczacych me-
chanizméw funkcjonowania populacji na skraju
zasiggu, mozna oczekiwac takze z wynikéw ba-
dan nad norma reakc;ji.

Nalezy réwniez wspomnie¢ o roli teorii po-
pulacyjno-genetycznych jako narzedzi racjonal-
nej ochrony gatunkowej, zwlaszcza populacji
znajdujacych si¢ na skraju zasiggu. W tym
wzgledzie na czoto wysuwa si¢ koncepcja meta-
populacji [39]. Jest to populacja sktadajaca si¢ z
mniejszych jednostek o rozktadzie skupisko-
wym. Kazda z matych subpopulacji posiada
mniej wigcej ujednolicona pulg genowa, najcze-
Sciej z iloSciowa przewaga homozygot. Pra-
wdopodobieristwo ekstynkcji kazdej z nich jest
duze, jakkolwiek mozliwe jest powtdrne zasied-
lenie. Niewielki przeptyw genéw stanowi prze-
ciwwage dla mechanizméw powodujacych ge-
netyczne zubozenie. Wydaje sig, 7ze koncepcja
metapopulacji pomoze osadzi¢ zaawansowane,
teoretyczne modele genetyczne w ekologicz-
nych realiach §rodowiska.
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DODATEK

Statystyki podziatu zmiennosci allozymaty-
cznej pomiedzy zmiennoScia wewnatrz- i mie-
dzypopulacyjna. Liczba populacji wynosi j, licz-
ba allei i. Do obliczeii stuza dane frekwencji al-
leli (p;) w danych loci; n jest liczebnoscia proby
w kazdej populacji (Nei 1973, cyt. za [55]).

—_—

Populacja — Population |

iLocus~th)le ‘}* —_ — — —
L S S S
.G3pdh-1a 11,00 1.00 1.00 P
!G3pdh-2z1 11,00 1,00 1,00 Py
|Lap-a 093 083 o8 p3i
TLap»b ‘0.07 0.17 0.32 ps |
|Pgm-a 10,00 0.00 0,09 ps; ‘
| Pam-b 042 0,91 0.85 pej
Pgm-c 10.58 0.09 0,14 P
i P P PI3 g

zrédto: {58], zmienione

J. Mitka

1) Zmienno$¢ wewnatrzpopulacyjna Hg; war-
toS¢ ta jest specyficzna dla poszczegéInych loci
w danej populacji;

2n 2
=S (1=

n liczba osobnikéw zbadanych w danej popula-
¢ji; p; proporcja allelu i w danym locus i w danej
populacji j.

2) Srednia zmiennos¢ wewnatrzpopulacyjna
H,; jest Srednia wartoscia H dla poszczegol-
nych populacji (j), wazong przez liczebnos¢ pré-
by w kazdej populacji (n)).

2Hs;
m= =

an

3) Ogdlne zréznicowanie H,; obliczane jak dla

poszczegdlnych loci H, lecz z wykorzystaniem
wszystkich wartosci Pjj-

H

4) Migdzypopulacyjna sktadowa zréznicowania
Fer
H,-H,

Fgr= 7]
t



