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‘Phylogeography is a fi eld of study concerned with the principles and processes governing the 
geographic distributions of genealogical lineages, especially those within and among closely 
related species’ (Avise 2000). The article briefl y summarizes the most important information on 
phylogeography and its conceptual background: presents phylogeography as a fi eld of research, 
shows cpDNA as the most informative molecule in phylogeographic research in plants and 
introduces the reader to the concept of phylogeographic structure. In the second part of the 
paper the most important information on phylogeographic patterns in European plant popula-
tions is given and briefl y summarized. 
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WSTĘP

Zależności i związki łączące różne populacje 
organizmów żywych są przedmiotem wielu 
współcześnie prowadzonych badań biologicz-
nych. W analizach tego typu posłużyć się można 
wieloma metodami poczynając od narzędzi 
morfologicznych, kończąc na ekologicznych, 
a nawet fi zjologicznych. Można więc, prowa-
dząc obserwacje morfologii osobników z każdej 
badanej populacji oraz dokonując ich pomiarów, 
powiedzieć, czy i na ile są one do siebie po-
dobne. Można badać zmienne demografi i popu-
lacji, takie jak natężenie migracji, śmiertelność, 
rozrodczość i inne. Prowadzi się także badania 
mające na celu porównanie fi zjologicznej re-
akcji osobników w badanych populacjach na 
jeden lub kilka czynników środowiskowych. 

Wszystkie te badania, jakkolwiek potrzebne, 
niewiele powiedzą nam jednak o historycznych 
więzach łączących badane populacje. Informacja 
taka, konieczna w dociekaniach nad ewolucją 
gatunków, nad genezą ich rozmieszczenia i mi-
gracjami, a więc nad tym, co nazwać można 
„historią ewolucyjną gatunków”, staje się do-
stępna dla badacza, jeśli sięgnie on po metody 
fi logeografi i.

Początki rozwoju tego prężnego obecnie 
kierunku badań datować można na rok 1987, 
kiedy to Avise i współpracownicy (Avise et al. 
1987) zdefi niowali fi logeografi ę oraz obszar jej 
zainteresowań i przedstawili pierwsze hipotezy 
fi logeografi czne.

Filogeografia roślin długo pozostawała 
w tyle za analogicznymi badaniami nad zwie-
rzętami. Pomimo tego, że obecny stan wiedzy na 
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temat wzorców fi logeografi cznych u roślin jest 
już pokaźny, to wiele pytań i zagadnień oczekuje 
jeszcze na odpowiedź udzieloną z wykorzysta-
niem narzędzi i metod fi logeografi i.

Prezentowany artykuł ma za zadanie przy-
bliżyć fi logeografi ę, jej zasady i istotę badań. 
Nie jest to całościowy systematyczny wykład 
przedmiotu, raczej subiektywny wybór ważniej-
szych zagadnień istotnych dla zrozumienia fi lo-
geografi i. Ponieważ artykuł przeznaczony jest 
dla botaników, nie porusza on prawie w ogóle 
zagadnień z szeroko ujętego zakresu fi loge-
ografi i.

DEFINICJA FILOGEOGRAFII

Defi nicja fi logeografi i zaproponowana zo-
stała przez jej pomysłodawcę, „ojca założy-
ciela”, jak w wielu tekstach określa się Johna C. 
Avise’a, amerykańskiego genetyka. W tej kla-
sycznej defi nicji całego pola badawczego Avise 
proponuje używanie terminu fi logeografi a (ang. 
phylogeography) jako nazwy obszaru badań zaj-
mującego się „poznaniem zasad i procesów rzą-
dzących geografi cznym rozmieszczeniem linii 
rodowych, a w szczególności tych w obrębie 
jednego gatunku lub pomiędzy blisko spokrew-
nionymi gatunkami”1 (Avise 2000). Jest więc 
fi logeografi a niczym innym, jak dociekaniem 
różnorodnych zależności istniejących pomiędzy 
genealogiami genów, fi logenetyką, a geografi ą. 
Bada aspekty historyczne i filogenetyczne 
(fi lo) zmienności genetycznej i zróżnicowania 
wewnątrzgatunkowego w relacji do geogra-
fi cznego rozmieszczenia gatunków (geografi a). 
Celem badań fi logeografi cznych jest spojrzenie 
na zmienność genetyczną w badanych popu-
lacjach oraz na stosunki genealogiczne genów 
w kontekście czasu i przestrzeni (rozmiesz-
czenia geografi cznego). Ta naczelna zasada 
i idea badań fi logeografi cznych przedstawiona 
została na Ryc. 1.

1 ‘Phylogeography is a fi eld of study concerned with the 
principles and processes governing the geographic distribu-
tions of genealogical lineages, especially those within and 
among closely related species.’ (Avise 2000)

Tak ukierunkowane badania fi logeografi czne 
bazują głównie na danych dostarczanych przez 
analizę zmienności genetycznej badanych or-
ganizmów, a więc informacjach uzyskanych na 
drodze doświadczeń prowadzonych metodami 
biologii molekularnej. Dla potrzeb szerszych 
analiz i interpretacji korzystają także z uzupeł-
niających danych i osiągnięć innych dyscyplin 
biologicznych, takich jak: genetyka populacyjna, 
etologia, demografi a, fi logenetyka, biogeografi a, 
czy paleontologia. Również inne dyscypliny 
badawcze szeroko rozumianego przyrodo-
znawstwa, a także spoza nauk biologicznych, 
dostarczają istotnych informacji przydatnych 
we wnioskowaniu na polu fi logeografi i. Są to 
między innymi: geologia, klimatologia i geo-
grafi a historyczna. Filogeografi a jest więc nauką 
interdyscyplinarną (Ryc. 2), a stanowiąc pomost 
między różnymi kierunkami zajmującymi się 
badaniem ewolucji w skali mikro i makro, na-
leży we współczesnej biologii do grupy nauk 
o największym potencjale badawczym.

GENOM CHLOROPLASTOWY
W BADANIACH FILOGEOGRAFICZNYCH

W celu uzyskania drzewa genealogicznego 
genów, pozwalającego na dalsze dociekania fi lo-
geografi czne, należy najpierw dokonać wyboru 
odpowiedniej dla celów analizy części genomu 
i odpowiedniej sekwencji. W przypadku fi loge-
ografi i roślin sekwencje chloroplastowego DNA 
(cpDNA) należą do najpowszechniej wykorzy-
stywanych. Dzieje się tak z kilku powodów:

– cpDNA jest haploidalny i dziedziczy się 
głównie w linii matczynej (matrylinearnie) 
(Birky 1995). Jest więc pod tym względem od-
powiednikiem mitochondrialnego DNA stoso-
wanego szeroko w fi logeografi i zwierząt (Avise 
et al. 1987, Avise 2000);

– cpDNA jest cząsteczką nierekombinującą. 
Z tego powodu wszystkie geny zawarte w jednej 
cząsteczce dzielą wspólną historię ewolucyjną 
(Clegg, Żurawski 1992). Taka właściwość uła-
twia dociekania dotyczące genealogii genów 
w tej cząsteczce i pozwala na to, by niezależnie 
od lokalizacji, wszystkie allele obserwowane 
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Ryc. 1. Hipotetyczna genealogia genów dla gatunku wykazującego ograniczony przepływ genów pomiędzy dwoma (geogra-
fi cznie oddzielonymi) populacjami regionalnymi. Przestrzeń zacieniona na zielono oznacza geografi czny zasięg poszczegól-
nych linii rodowych. Strzałki w obrębie najwyższego poziomu drzewa opisują kierunki i szybkość współczesnych migracji 
(według Avise 2000, zmodyfi kowane).
Fig. 1. Hypothetical gene genealogy of a species showing restricted gene fl ow between two geographically isolated local 
populations. Shaded space represents geographical distribution of particular lineages. Arrows show directions and pace of 
contemporary migrations within present-day conspecifi c populations (according to Avise 2000, modifi ed).

Ryc. 2. Filogeografi a jako dyscyplina nauk biologicznych łącząca pola naukowe zajmujące się mikro- i makroewolucją 
(według Avise 2000, zmodyfi kowane).
Fig. 2. Phylogeography as a fi eld of research within biological sciences that incorporates data from different well-established 
disciplines (according to Avise 2000, modifi ed).
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w obrębie badanych loci mogły być zestawione 
w jeden haplotyp (chlorotyp) i analizowane 
wspólnie;

– genom chloroplastowy jest stosunkowo 
mały (ok. 150 kbp2), występuje w wielu kopiach 
w każdej komórce roślinnej i został w całości 
zsekwencjonowany tak dla roślin niższych, 
np. eugleny (Hallik et al. 1993) i porostnicy 
(Ohayama et al. 1986), jak i dla roślin wyższych: 
nagonasiennych – np. sosny (Pinus thunbergii) 
(Wakasugi et al. 1994), dwuliściennych – np. 
tytoń (Shinozaki et al. 1986) oraz jednoliścien-
nych – np. ryż (Hiratsuka et al. 1989);

– z badań nad genomami chloroplastowymi 
wynika, że są one stabilne zarówno co do liczby 
kodowanych przez nie genów, jak i co do ich 
strukturalnej organizacji (Palmer 1985);

– tempo mutacji cpDNA umożliwia wykrycie 
polimorfi zmu wewnątrzgatunkowego, który jest 
podstawą badań fi logeografi cznych (Soltis et al. 
1992);

– dzięki stabilności struktury genomu chlo-
roplastowego i konserwatywnemu charakterowi 
obszarów kodujących możliwe stało się zapro-
jektowanie starterów (ang. consensus primers) 
umożliwiających amplifi kację zmiennych ob-
szarów niekodujących będących głównym 
przedmiotem zainteresowania fi logeografów 
(Demesure et al. 1995, Dumolin-Lapegue et al. 
1997). Startery te są uniwersalne i pozwalają 
na uzyskanie regionów niekodujących z próbek 
DNA pochodzących od odległych pod względem 
fi logenetycznym roślin: od paprotników, przez 
nagozalążkowe do dwu- i jednoliściennych (Du-
molin-Lapegue et al. 1997, Grivet 2002).

Pomimo tego, iż fi logeografi a zwierząt ba-
zuje głównie na genomie mitochondrialnym 
(mtDNA), jego użycie w fi logeografi i roślin 
jest mocno utrudnione. Mitochondrialne DNA 
(mtDNA) roślin ma co prawda wiele wspólnych 
cech z cpDNA, które potencjalnie czyniłyby je 
idealnym obiektem badań (patrz wyżej), lecz 
z drugiej strony wykazuje ono olbrzymie zróż-
nicowanie pod względem wielkości i struktury 

2 kbp – (ang. kilo-base pair) jednostka długości DNA lub 
RNA używana w genetyce i równa 1000 nukleotydów.

(Palmer 1992). Z tego też powodu jego użycie 
w badaniach nad fi logeografi ą roślin jest mocno 
ograniczone (Palmer 1992, Clegg et al. 1994). 
Podsumowanie różnic, istotnych z punktu wi-
dzenia fi logeografi i, pomiędzy cpDNA a mtDNA 
u roślin i zwierząt przedstawiono w Tab. 1.

Stosowanie w badaniach fi logeografi cznych 
pozajądrowego DNA ma jednak swoje ograni-
czenia. Niektórzy badacze wysuwają bowiem 
szereg wątpliwości związanych ze używaniem 
mtDNA i cpDNA w rekonstrukcji historii ewo-
lucyjnej na poziomie wewnątrzgatunkowym 
(Freeland 2005). Do najczęściej podnoszonych 
zarzutów należą między innymi:

– fakt, że cząsteczki mtDNA i cpDNA można 
w zasadzie traktować jako odpowiednik jednego 
locus jądrowego. Odtworzenie historii ewolu-
cyjnej na podstawie jednego tylko locus może 
być jednak dalekie od rzeczywistości;

– informacja płynąca z obu rodzajów poza-
jądrowego DNA może być myląca, jeśli genom 
mitochondrialny lub chloroplastowy został prze-
kazany między gatunkami w procesie hybrydy-
zacji (często połączonej z introgresją3);

– pozajądrowe DNA jest niezwykle podatne 
na „efekt szyjki butelki” (ang. bottleneck effect), 
co utrudnia niekiedy wnioskowanie (interpre-
tację wyników);

– w przypadkach, kiedy osobniki żeńskie 
i męskie wykazują odmienne wzorce migracji 
(co w niewielkim stopniu dotyczy roślin), rekon-
strukcja historii populacji oparta tylko o genom 
pozajądrowy dziedziczony matrylinearnie może 
być niekompletna.

Sposobem na uniknięcie wymienionych nie-
dogodności jest umiejętne połączenie informacji 
płynącej z analizy zmienności cpDNA i mtDNA 
z informacjami uzyskanymi z analiz loci jądro-
wych (na przykład szczególnie do tego celu 
przydatnych loci mikrosatelitarnych). Dzieje się 
tak w przeważającej części współcześnie prowa-
dzonych badań fi logeografi cznych.

3 Introgresja – proces polegający na przeniesieniu genów 
z jednego gatunku do drugiego, który dochodzi do skutku 
poprzez wielokrotne krzyżowanie mieszańców międzygatun-
kowych z osobnikami jednego z gatunków rodzicielskich.
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STRUKTURA FILOGEOGRAFICZNA

Fakt istnienia zróżnicowania populacji 
w obrębie jednego gatunku jest znany nauce 
od dawna. Zwykle podkreślana jest rola doboru 
naturalnego jako głównego czynnika kształtują-
cego genetyczną tożsamość zarówno gatunku, 
jak i populacji w jego obrębie. Istnieje na ten 
temat bogata literatura. Na licznych przykładach 
ukazano, jak zróżnicowane warunki środowiska 
były w stanie wygenerować zróżnicowanie we-
wnątrzgatunkowe (Endler 1977, Endler 1986, 
Bell 1997).

Dziś wiemy jednak, że nie tylko dobór na-
turalny jest odpowiedzialny za obserwowane 
współcześnie wzory geografi czne zmienności 
i zróżnicowania gatunków. Obserwowana struk-
turyzacja może być także efektem zdarzeń hi-
storycznych, które w znaczącym stopniu mogą 
kształtować geografi czne wzorce zróżnicowania 
genetycznego na zasięgu geografi cznym każdego 
z gatunków (Avise et al. 1987). W populacjach, 
które z przyczyn historycznych zostały podzie-
lone oraz tam, gdzie przepływ genów został przez 
te same historyczne czynniki mocno ograniczony 
lub w ogóle uniemożliwiony, dywergencja ewo-
lucyjna postępuje w sposób nieodwracalny, tak 
w przypadku genów adaptacyjnych, mających 
wpływ na stopień dostosowania organizmów do 
środowiska, jak i w przypadku loci neutralnych 

(Schaal et al. 1998, Avise 2000). Powstaje 
w ten sposób specyfi czna struktura genetyczna, 
pozwalająca uchwycić określony stopień zróż-
nicowania pomiędzy populacjami osobników 
w obrębie tego samego gatunku. Strukturę taką 
nazwać możemy strukturą fi logeografi czną, 
a natężenie i wzór przepływu genów w jej ob-
rębie, jak i uwarunkowania historyczne, uznać 
możemy za najważniejsze czynniki kształtujące 
tę strukturę (Schaal et al. 1998).

Badania fi logeografi czne polegają na uchwy-
ceniu (identyfi kacji), opisie oraz interpretacji 
przestrzennych wzorców rozmieszczenia ha-
plotypów, których fi logenetyczne zależności są 
znane. W ten sposób ocenić można, na ile wzór 
przestrzennego rozmieszczenia haplotypów 
pozostaje w zgodzie z ich związkami genealo-
gicznymi. Na Ryc. 3 przedstawiono kilka przy-
kładowych sytuacji, na których zobrazowane 
zostały różne relacje pomiędzy genealogią 
haplotypów, a ich geografi cznym rozmieszcze-
niem.

Pierwszą z tych zależności jest wzór 
zgodności pomiędzy genealogią genów, 
a przestrzennym wzorcem ich rozmieszczenia 
(Ryc. 3b). Widać wyraźnie, że blisko spokrew-
nione haplotypy mają ściśle określone zasięgi 
geografi czne i pojawiają się w bezpośredniej 
przestrzennej bliskości. Ten układ wskazuje na 
silne ograniczenie przepływu genów pomiędzy 

Tabela 1. Porównanie cech mtDNA i cpDNA kluczowych z punktu widzenia fi logeografi i.

Table 1. Comparison of the key features of mtDNA and cpDNA from the phylogeographic point of view.

Cecha
Feature

mtDNA
cpDNAzwierzęta

animals
rośliny
plants

Dziedziczenie
Descent system

matrylinearne
matrilineal

zmienne
variable

matrylinearne
matrilineal

Wielkość cząsteczki [kbp]
Molecule length [kbp] 12–17 200–2500 120–217

Rekombinacja
Recombination

nie
no

tak
yes

nie
no

Rearanżacja kolejności genów
Gene order rearrangement rate

powolna
slow

szybka
fast

powolna
slow

Tempo ewolucji sekwencji
Sequence evolution rate 

wysokie
high

bardzo niskie
very low

niskie
low
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badanymi populacjami, które trwa już od dłuż-
szego czasu. Widzimy, że w tym przypadku 
nowopowstałe mutacje pozostają zlokalizowane 
blisko miejsc swego powstania (Neigel et al. 
1991, Slatkin 1991, Slatkin 1993, Templeton 
et al. 1995). W efekcie haplotypy najstarsze 
(rodzicielskie), lokujące się w centrum drzewa 
pokrewieństw, powinny być geografi cznie naj-
silniej rozprzestrzenione, podczas gdy haplotypy 
najmłodsze (potomne), lokujące się na końcach 

gałęzi drzewa pokrewieństw, mają najbardziej 
ograniczone rozmieszczenie geografi czne (Gol-
ding 1987, Castelloe, Templeton 1994, Tem-
pleton et al. 1995). Odstępstwa od tego schematu 
mogą pojawiać się w dwóch przypadkach: jeśli 
polimorfi zm z populacji rodzicielskich przetrwa 
w populacjach potomnych (Ryc. 3c) lub jeśli po-
między analizowanymi populacjami pojawi się 
przepływ genów (Ryc. 3d).

Ryc. 3. Hipotetyczne drzewo najkrótszych połączeń obrazujące pokrewieństwa między haplotypami i przykłady geografi cz-
nego rozmieszczenia w przypadku różnych historii fi logeografi cznych badanego gatunku. a – drzewo najkrótszych połączeń 
haplotypów A–G. Linia łącząca poszczególne haplotypy jest równoznaczna z jednym zdarzeniem mutacyjnym. Wewnętrzne 
węzły drzewa (C, G) obrazują haplotypy ancestralne, podczas gdy na zakończeniach drzewa znajdują się młodsze haplotypy 
potomne (A, B, E, D). b – sytuacja spójności pomiędzy pokrewieństwem haplotypów a ich geografi cznym rozmieszczeniem 
pojawiająca się zwykle w sytuacji ograniczonego przepływu genów pomiędzy populacjami. Haplotypy ancestralne mają 
szeroki zasięg geografi czny, podczas gdy haplotypy potomne ograniczają się do izolowanych „wysp” w obrębie zasięgu 
gatunku. c – sytuacja niespójności pomiędzy pokrewieństwem haplotypów a ich geografi cznym rozmieszczeniem spodziewana 
w przypadku przetrwania ancestralnego polimorfi zmu (haplotypy C, G) w kilku miejscach zasięgu. d – sytuacja niespójności 
pomiędzy pokrewieństwem haplotypów a ich geografi cznym rozmieszczeniem spodziewana w przypadku istnienia przepływu 
genów pomiędzy populacjami. Haplotyp E obecny jest w populacji z haplotypami ancestralnymi.
(według Schaal et al. 1998, zmodyfi kowane).
Fig. 3. Hypothetical minimum spanning tree showing phylogenetic relationships between haplotypes and different phylo-
geographical scenarios. a – minimum spanning tree for haplotypes A–G. Line between haplotypes represents one mutation 
event. Internal nodes of the tree represents ancestral haplotypes (C, G), while external nodes represent younger, progeny 
haplotypes. b – concordance between haplotype tree and geographical distribution. This pattern occurs when gene fl ow 
between conspecifi c populations is restricted. Ancestral haplotypes have a broad geographical distribution while haplotypes 
located in external nodes of the tree are limited to isolated ‘islands’ within the range of the species. c – disconcordance 
between haplotype tree and geographical distribution is expected when ancestral genetic polymorphism persisted within 
species range (haplotypes C, G). d – disconcordance between haplotype tree and geographical distribution as expected in 
case of unrestricted gene fl ow between conspecifi c populations. Haplotype E is present in ancestral populations (according 
to Schaal et al. 1998, modifi ed).
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JAK ZIDENTYFIKOWAĆ STRUKTURĘ 
FILOGEOGRAFICZNĄ?

Jak już wspomniano, struktura fi logeogra-
fi czna jest to struktura genetyczna wyrażająca się 
zróżnicowaniem pomiędzy populacjami osob-
ników tego samego gatunku. Jej właściwy opis 
ma kluczowe znaczenie dla analiz fi logeografi cz-
nych. Opisanie tej struktury za pomocą klasycz-
nych współczynników mierzących genetyczne 
różnice pomiędzy populacjami jest niewystarcza-
jące; zbyt mało uwagi poświęca się w takim opisie 
odległościom fi logenetycznym dzielącym po-
szczególne allele lub haplotypy stwierdzane w ba-
danych populacjach. Używane współczynniki 
bazują często na różnicach we frekwencji alleli 
w badanych populacjach. Tymczasem właściwa 
droga do identyfi kacji struktury fi logeografi cznej 
nie biegnie tędy. Aby ją wykryć, spytać należy 
także, a może przede wszystkim, o związki fi lo-
genetyczne pomiędzy allelami, których frekwencje 
w badanych populacjach określiliśmy podczas 
naszych badań. Żeby to osiągnąć, należy w obli-
czeniach klasycznych współczynników (patrz 
Dodatek) wprowadzić czynnik, który niósłby 
w sobie informację o fi logenetycznych zależno-
ściach pomiędzy populacjami. Taki skorygowany 
(i bardziej adekwatny) współczynnik, obliczony 
w oparciu o dane molekularne obejmujące fre-
kwencję alleli oraz zależności fi logenetyczne ist-
niejące pomiędzy nimi, będzie miał wartość 
znacząco różną (wskazywał będzie na znacząco 
wyższy poziom zróżnicowania pomiędzy bada-
nymi populacjami) niż współczynnik nie biorący 
pod uwagę zależności fi logenetycznych (Pons, 
Petit 1996). Za pomocą takiego właśnie współ-
czynnika (NST) jesteśmy w stanie określić istnienie 
(lub brak) zależności pomiędzy geografi cznym 
rozmieszczeniem alleli (Ryc. 4), a związkami fi -
logenetycznymi, które je łączą (Pons, Petit 1996). 
Zależność taka, to nic innego jak interesująca nas 
struktura fi logeografi czna.

FILOGEOGRAFIA ROŚLIN EUROPEJSKICH

Po zapoznaniu się z podstawowymi zasadami 
i pojęciami fi logeografi i bliższej analizie poddać 

trzeba ogólne cechy struktury fi logeografi cznej 
odkrywanej w czasie badań nad europejskimi 
gatunkami roślin. Należy także poznać czyn-
niki mające największy wpływ na wzorce fi lo-
geografi czne powstałe na naszym kontynencie 
oraz zrozumieć, jak czynniki te kształtowały 
strukturę fi logeografi czną roślin naczyniowych 
w Europie.

CZYNNIKI KSZTAŁTUJĄCE STRUKTURĘ 
FILOGEOGRAFICZNĄ W EUROPIE

Jak już powiedziano wcześniej, fi logeografi a 
to specyfi czny sposób patrzenia na geny, który 
rozpatruje łącznie ich pokrewieństwo oraz roz-
mieszczenie geografi czne, a także czynniki histo-
ryczne kształtujące różnorakie relacje pomiędzy 
nimi. Wpływ tych czynników na strukturę fi lo-
geografi czną roślin zależy od siły ich działania, 
ale także od czasu w jakim oddziałują na po-
pulacje badanych organizmów (Avise 2000). 
Biorąc to pod uwagę, do najważniejszych czyn-
ników kształtujących strukturę fi logeografi czną 
roślin w Europie zaliczyć można: występowanie 
naturalnych barier dla wędrówek gatunków 
i przepływu genów (łańcuchy górskie, morza) 
oraz oddziaływanie warunków środowiska wy-
wołane cyklicznymi zmianami klimatu w czwar-
torzędzie. Szczególnie ten drugi czynnik, zdolny 
wywołać znaczące zmiany w środowisku natu-
ralnym organizmów, zasługuje na naszą uwagę 
w aspekcie sił kształtujących strukturę fi loge-
ografi czną gatunków zamieszkujących konty-
nent europejski.

Wiadomo dzisiaj, że klimat w okresie czwar-
torzędu (najmłodszym okresie ery kenozoicznej, 
który rozpoczął się ponad 2 mln lat temu) pod-
legał znaczącym wahaniom polegającym na 
naprzemiennym występowaniu globalnych ocie-
pleń i oziębień. Trafnie ujął to Brett i współau-
torzy (Brett et al. 1996), który w swojej pracy 
nazwali ten okres czasem „kryzysu i przebu-
dowy”. Szacuje się, że proces poważnego ochło-
dzenia klimatu i rozwoju wielkich zlodowaceń 
na półkuli północnej rozpoczął się około 2,75 
mln lat temu (Maslin et al. 1996, Jansen et al. 
2000) i przez większość czwartorzędu podlegał 
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wahaniom wywołanym przez zmiany w nasło-
necznieniu naszej planety (Hays et al. 1976, Im-
brie, Imbrie 1979). Badania wskazują, że zimne, 
niekorzystne warunki związane z okresami gla-
cjałów panowały na półkuli północnej przez 
około 80% czasu trwania czwartorzędu. Pozo-
stałe 20% stanowiły okresy ocieplenia (zwane 
interglacjałami), w których umiarkowany klimat 
europejski był niekiedy cieplejszy niż obecnie 
(Frogley et al. 1999).

Globalne ochłodzenie klimatu przypadające 
na początek czwartorzędu skutkujące zajęciem 

większości obszarów lądowych Europy poło-
żonych w wysokich i średnich szerokościach 
geografi cznych przez lądolody, spowodowało 
znaczące zmiany w rozmieszczeniu gatunków 
roślin (Willis, Niklas 2004). Większość z nich, 
z powodu silnego obniżenia się temperatury 
(szacuje się, że w najzimniejszych okresach 
mogła być ona niższa o 10 do 25oC niż obecnie) 
(Peltier 1994, Pollard, Thompson 1997) albo 
wyginęła albo wycofała się na południe, zaj-
mując bardzo ograniczone obszary zwane 
refugiami, gdzie bardziej korzystne warunki 

Ryc. 4. Przykłady występowania zgodności i niezgodności pomiędzy pokrewieństwem haplotypów, a ich geografi cznym 
rozmieszczeniem. W przypadku występowania zgodności (I), zróżnicowanie między populacjami, mierzone z użyciem 
współczynnika zaproponowanego przez Pons i Petit (1996) – NST, jest większe niż mierzone współczynnikiem bazującym 
tylko na frekwencji haplotypów – GST. W przypadku kiedy haplotypy są jednakowo spokrewnione, współczynniki nie 
różnią się znacząco od siebie (II). Kiedy najbliżej spokrewnione ze sobą haplotypy nie pojawiają się nigdy w tych samych 
populacjach (III), współczynnik NST jest znacząco niższy niż GST (według Pons, Petit 1996, zmodyfi kowane).
Fig. 4. Examples of concordance and disconcordance between haplotype phylogeny and geographical distribution. In case 
of concordance (I) the genetic differentiation between analyzed populations measured with NST – an index proposed by Pons 
and Petit (1996) and taking into account similarities between haplotypes – is greater than the differentiation based only on 
the sole frequency of haplotypes – GST. When analyzed haplotypes are equally related values of both indices do not differ 
signifi cantly (II). When the most related haplotypes are never found together in conspecifi c populations (III) value of GST 
is signifi cantly higher than NST (according to Pons, Petit 1996, modifi ed).
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klimatyczne pozwalały im na przetrwanie ko-
lejnych glacjałów (Willis 1996, Willis, Niklas 
2004). Obecnie uważa się, że najważniejsze re-
fugia znajdowały się na trzech półwyspach po-
łudniowoeuropejskich: Półwyspie Bałkańskim, 
Półwyspie Apenińskim i Iberyjskim (Willis, 
McElwain 2002). Z roku na rok przybywa 
także przesłanek pozwalających przypusz-
czać, że rośliny zaadaptowane do surowszych 
warunków klimatycznych, do których należy 
większość roślin górskich, przetrwała zlodowa-
cenie w tak zwanych „refugiach północnych” 
(ang. northern refugia), położonych w wyż-
szych szerokościach geografi cznych na północ 
od Alp (Stewart, Lister 2001).

W okresach ocieplenia, jak również po zu-
pełnym ustąpieniu lodowców, następowała re-
kolonizacja obszarów położonych na północ od 
regionów refugiów. Ocenia się, że proces ten 
przebiegał dość gwałtownie, a w niektórych 
przypadkach mógł nawet osiągać prędkość kil-
kuset metrów rocznie (Brewer et al. 2002).

Należy zauważyć, że wiedza na temat 
wpływu wyżej wymienionych czynników na 
kształtowanie się współczesnych wzorców fi to-
geografi cznych całej północnej półkuli jest już 
od dawna dobrze ukształtowana (por. np. Kornaś, 
Medwecka-Kornaś 2002). Na podstawie wielo-
letnich obserwacji sformułowano bowiem szereg 
hipotez dotyczących losów fl ory europejskiej 
w tym szlaków jej postglacjalnej migracji, czy 
lokalizacji refugiów. Poznanie bardziej subtelnej 
(często regionalnej) struktury fi togeografi cznej 
oraz związane z tym możliwości pozwalające 
na weryfi kację hipotez dotychczas nieweryfi -
kowalnych lub trudnych do zweryfi kowania na 
podstawie tradycyjnych metod badawczych, to 
istotne novum, jakie podejście fi logeografi czne 
wnosi do fi togeografi i.

OGÓLNE CECHY STRUKTURY 
FILOGEOGRAFICZNEJ EUROPEJSKICH

GATUNKÓW ROŚLIN

Jeszcze niedawno wielu badaczy uważało 
okres zlodowaceń za czas ewolucyjnej stagnacji 
i procesów wymierania będących odpowiedzią 

na fragmentację siedlisk, a nierzadko ich zu-
pełne zniszczenie podczas czwartorzędu (Ben-
nett 1990). Pogląd ten jednak uległ pewnej 
modyfi kacji. Obecnie uważa się, że niezależnie 
od zniszczeń starej fl ory trzeciorzędowej, jakie 
miały miejsce podczas czwartorzędu, okres ten 
był także czasem genetycznej dywersyfi kacji 
oraz nasilenia procesów specjacji (Jackson 
2000).

Zmiany spowodowane fl uktuacjami klimatu 
i kolejnymi zlodowaceniami, wycisnęły swoje 
piętno nie tylko na składzie gatunkowym fl ory 
europejskiej, ale także, a może nawet przede 
wszystkim, na strukturze fi logeografi cznej od-
krywanej obecnie przez wielu badaczy. Struk-
turę tę opisać można na pewnym ogólnym 
poziomie za pomocą trzech głównych cech, 
którymi są: (1) występowanie w Europie bardzo 
silnej struktury w różnorodności genetycznej 
organizmów żywych (w tym roślin) (Ryc. 5a), 
(2) częste występowanie południkowego wzoru 
rozmieszczenia różnych linii rodowych (haplo-
typów) (Ryc. 5a), (3) występowanie większości 
środkowo- i północnoeuropejskich haplotypów 
(linii rodowych) na jednym lub kilku obszarach 
położonych w obrębie półwyspów południowo-
europejskich (Ryc. 5a).

Prawidłowości te są wynikiem procesów, 
do jakich doszło podczas epok lodowych: 
przede wszystkim fragmentacji zasięgów, 
ograniczenia przepływu genów pomiędzy róż-
nymi izolowanymi populacjami tego samego 
gatunku, który znalazł miejsce swego prze-
trwania często w kilku różnych refugiach. 
Tym samym powstała sytuacja sprzyjająca 
ewolucji odrębnych linii rodowych w różnych, 
oddzielonych od siebie barierami, regionach 
geografi cznych. Fragmentacja zasięgu pozwo-
liła na powstawanie nowych linii rodowych 
w obrębie  jednego  gatunku i kształtowania się 
specyfi cznej struktury fi logeografi cznej (Avise 
et al. 1987).

Podczas rekolonizacji obszarów opuszczo-
nych przez lądolód, następowała migracja osob-
ników z różnych linii rodowych w kierunku 
północnym (Ryc. 5b). Migracji tej towarzyszyło 
często powstawanie gradientu różnorodności 
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genetycznej biegnącego z południa na północ 
Europy (Hewitt 1996). W miarę upływu czasu 
w populacjach potomnych, powstających na 
północ od obszarów refugialnych, powstawały 
nowe haplotypy. Dzięki temu dziś, badając 
rozmieszczenie geografi czne haplotypów oraz 
ich fi logenetyczne pokrewieństwo, jesteśmy 
w stanie zidentyfi kować obszary refugiów, 
prześledzić trasy migracji roślin oraz wskazać 
miejsca, w których doszło do wtórnego kon-
taktu pomiędzy liniami rodowymi ewoluującymi 
w różnych refugiach (Petit et al. 2003). Ciekawe, 
że to właśnie te miejsca wtórnego kontaktu 
(strefy mieszańcowe), a nie, jak można by się 
tego spodziewać refugia, są obecnie obszarami 
o najwyższej różnorodności genetycznej i swo-
istymi „tyglami” bioróżnorodności (Petit et al. 
2003).

PODSUMOWANIE

Filogeografi a, jako kierunek ewolucyjnej 
biogeografi i, jest drogą „poznania zasad i pro-
cesów rządzących geografi cznym rozmieszcze-
niem linii rodowych, a w szczególności tych 
w obrębie jednego gatunku lub wśród blisko 
spokrewnionych gatunków”. Ta interdyscypli-
narna dziedzina biologii, stanowiąca przestrzeń 
kontaktu pomiędzy różnymi dyscyplinami nauk 
biologicznych zajmujących się ewolucją w skali 
mikro i makro, stara się rozpatrywać równo-
cześnie kilka aspektów zmienności i genetycz-
nego zróżnicowania: pokrewieństwo pomiędzy 
genami, ich geografi czne rozmieszczenie oraz 
czas dywergencji linii rodowych. Badania fi -
logeografi czne polegają głównie na interpre-
tacji przestrzennych wzorców rozmieszczenia 

Ryc. 5. Struktura fi logeografi czna hipotetycznego gatunku rośliny występującej w Europie. a – mapa geografi cznego 
rozmieszczenia haplotypów: gatunek przetrwał okres zlodowaceń w trzech refugiach zlokalizowanych na półwyspach 
Iberyjskim, Apenińskim i Bałkańskim; widoczne są inne cechy typowe dla struktury fi logeografi cznej gatunków europej-
skich, jak występowanie wyraźnej struktury genetycznej różnorodności wewnątrz gatunku, południkowe rozmieszczenie 
linii haplotypów oraz występowanie haplotypów obecnych w centralnej części kontynentu w trzech różnych obszarach 
półwyspów południowoeuropejskich. b – rekonstrukcja dróg migracji roślin i procesu rekolonizacji Europy po ustąpieniu 
lądolodu przeprowadzona na podstawie danych o rozmieszczeniu haplotypów – obecnie linie rodowe, które wyewoluowały 
w różnych refugiach, kontaktują się ze sobą w licznych strefach wtórnego kontaktu (rycina na podstawie danych z pracy 
Petit et al. 2002, gruntownie zmodyfi kowana).
Fig. 5. Phylogeographic structure of a hypothetical plant species occurring in Europe. a – map of a geographical dis-
tribution of haplotypes: species survived the ice age in three refugia located in Iberian, Italian and Balkan Peninsulas; 
other features typical for phylogeographic structure in European plant species are visible such as the presence of 
a clear genetic structure within species range, longitudinal pattern of the geographical distribution of haplotypes and 
the occurrence of haplotypes present in the central part of the continent in three different areas in southern Europe. 
b – reconstruction of the plant migration routes and the process of recolonization of the Europe after the last glacial 
maximum made on the basis of geographical distribution of haplotypes. The zones of secondary contact between 
different lineages originating from different southern refugia are visible. The fi gure was prepared on the basis of the 
data from Petit et al. (2002).
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haplotypów, których fi logenetyczne zależności 
są znane. Badania te dążą do poznania struk-
tury fi logeografi cznej analizowanych gatunków, 
a poprzez nią do testowania hipotez dotyczą-
cych stosunków pokrewieństwa między genami 
w kontekście geografi cznym oraz w kontekście 
czynników i procesów kształtujących wspo-
mnianą strukturę genetyczną. W badaniach 
fi logeografi cznych na roślinach wykorzystuje 
się głównie cząsteczki chloroplastowego DNA, 
które pozwalają na stosunkowo łatwe i wydajne 
odtwarzanie najnowszej historii ewolucyjnej 
gatunków. Niektórzy badacze podnoszą zarzuty 
związane z wykorzystaniem cząsteczek cpDNA 
w badaniach fi logeografi cznych, jednakże umie-
jętne połączenie informacji płynącej z analizy 
zmienności cpDNA z informacją pochodzącą 
z analizy loci jądrowych pozwala w większości 
przypadków na wiarygodną rekonstrukcję prze-
strzenno-fi logenetycznej historii badanych ga-
tunków.

Struktura fi logeografi czna roślin europej-
skich kształtowała się głównie pod wpływem 
fl uktuacji klimatu, które trwały przez cały plej-
stocen i doprowadziły do znaczących zmian 
we fl orze Europy, biogeografi cznych wzorcach 
rozmieszczenia roślin oraz różnorodności gene-
tycznej w obrębie każdego z gatunków. Frag-
mentacja zasięgów, połączona z długotrwałą 
izolacją umożliwiła ewolucję różnych linii ro-
dowych w różnych regionach geografi cznych, 
a to z kolei doprowadziło do powstania struk-
tury fi logeografi cznej obecnej u większości eu-
ropejskich gatunków roślin. Struktura ta cechuje 
się między innymi południkowym rozmiesz-
czeniem osobników z różnych linii rodowych 
(haplotypów) oraz gradientem różnorodności 
genetycznej biegnącym z południa na północ 
kontynentu. Po ustąpieniu lądolodu szybka re-
kolonizacja obszarów uwolnionych spod mas 
śniegu i lodu doprowadziła do powstawania 
populacji potomnych, położonych na północ od 
obszarów refugiów. Śledząc zależności fi logene-
tyczne pomiędzy haplotypami oraz ich współ-
czesne rozmieszczenie geografi czne, jesteśmy 
w stanie odtworzyć czwartorzędową historię 
wielu gatunków roślin.
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DODATEK

RÓŻNE PODEJŚCIA DO KWANTYFIKACJI 
GENETYCZNEJ STRUKTURY POPULACJI

FIS: WSPÓŁCZYNNIK WSOBNOŚCI – określa 
stopień wsobności, czyli proporcję heterozygotycz-
ności obserwowanej do oczekiwanej w obrębie po-
pulacji, losowość kojarzenia się osobników. Może 
przyjmować wartości od –1 do 1. Nieistotne war-
tości FIS oraz FIS=0 oznaczają, że populacja po-
zostaje w równowadze Hardy’ego Weinberga i nie 
występuje w niej wewnętrznej struktura. Istotne 
statystycznie wartości FIS > 0 mogą wskazywać na: 
efekty wsobności (ang. inbreeding), istnienie struktury 

wewnętrznej w populacji (występowanie subpopu-
lacji), dryf genetyczny, istnienie doboru płciowego 
lub fi zyczne sprzężenie loci, jako że w populacji wy-
stępuje nadmiar homozygot. Wartości FIS < 0 ma-
jące potwierdzoną istotność statystyczną oznaczają, 
iż w populacji występuje nadmiar heterozygot, który 
może być wynikiem selekcji na heterozygoty albo 
efektu „szyjki od butelki” (ang. bottleneck effect).

                     

, 

gdzie: HO – współczynnik heterozygotyczności ob-
serwowanej,

HE – współczynnik heterozygotyczności oczeki-
wanej

FST: WSPÓŁCZYNNIK UTRWALENIA – określa 
spadek heterozygotyczności w subpopulacji w sto-
sunku do całej populacji na skutek np. selekcji lub 
dryfu genetycznego. Jego wartości wskazują, jak 
intensywny jest przepływ genów pomiędzy subpo-
pulacjami. Może przyjmować wartości od 0 (brak 
zróżnicowania pomiędzy populacjami) do 1 (populacje 
zupełnie różne) (Weir, Cockerham 1984).

gdzie: HT – współczynnik różnorodności genetycznej 
obliczony dla grupy populacji
HO – współczynnik heterozygotyczności obserwo-
wanej

GST: jest alternatywnym estymatorem FST bazu-
jącym na rozkładzie współczynników różnorodności 
zaproponowanym przez Pons i Petit (1995), gdzie 
wszystkie populacje mają tę samą wagę, niezależnie 
od wielkości próby.

NST: współczynnik porównywalny z FST lub GST 
zaprojektowany, aby umożliwić ocenę wpływu odle-
głości fi logenetycznych dzielących allele na zróżni-
cowanie pomiędzy populacjami (Pons, Petit 1996). 
Aby umożliwić zbadanie wpływu zależności fi lo-
genetycznych pomiędzy allelami na strukturę gene-
tyczną, należy porównać ze sobą wartości NST i GST 
zgodnie z metodyką zaproponowaną przez Pons i Petit 
(1996).
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