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‘Phylogeography is a field 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 briefly summarizes the most important information on
phylogeography and its conceptual background: presents phylogeography as a field 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 briefly summarized.
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WSTEP

Zaleznosci 1 zwiazki taczace roézne populacje
organizmow zywych sa przedmiotem wielu
wspotczesnie prowadzonych badan biologicz-
nych. W analizach tego typu postuzy¢ si¢ mozna
wieloma metodami poczynajac od narzedzi
morfologicznych, konczac na ekologicznych,
a nawet fizjologicznych. Mozna wige, prowa-
dzac obserwacje morfologii osobnikow z kazde;j
badanej populacji oraz dokonujac ich pomiarow,
powiedzie¢, czy i na ile sg one do siebie po-
dobne. Mozna bada¢ zmienne demografii popu-
lacji, takie jak natg¢zenie migracji, $miertelnos¢,
rozrodczos¢ i inne. Prowadzi si¢ takze badania
majace na celu poréownanie fizjologicznej re-
akcji osobnikow w badanych populacjach na
jeden lub kilka czynnikow srodowiskowych.

Wszystkie te badania, jakkolwiek potrzebne,
niewiele powiedza nam jednak o historycznych
wigzach taczacych badane populacje. Informacja
taka, konieczna w dociekaniach nad ewolucja
gatunkéw, nad geneza ich rozmieszczenia i mi-
gracjami, a wigc nad tym, co nazwaé¢ mozna
,historig ewolucyjng gatunkow”, staje si¢ do-
stepna dla badacza, jesli siggnie on po metody
filogeografii.

Poczatki rozwoju tego pr¢znego obecnie
kierunku badan datowa¢ mozna na rok 1987,
kiedy to Avise i wspolpracownicy (Avise et al.
1987) zdefiniowali filogeografi¢ oraz obszar jej
zainteresowan i przedstawili pierwsze hipotezy
filogeograficzne.

Filogeografia roslin dlugo pozostawata
w tyle za analogicznymi badaniami nad zwie-
rzetami. Pomimo tego, ze obecny stan wiedzy na
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temat wzorcow filogeograficznych u roslin jest
juz pokazny, to wiele pytan i zagadnien oczekuje
jeszcze na odpowiedz udzielong z wykorzysta-
niem narzg¢dzi i metod filogeografii.

Prezentowany artykut ma za zadanie przy-
blizy¢ filogeografie, jej zasady i istot¢ badan.
Nie jest to catosciowy systematyczny wyktad
przedmiotu, raczej subiektywny wybdr wazniej-
szych zagadnien istotnych dla zrozumienia filo-
geografii. Poniewaz artykut przeznaczony jest
dla botanikéw, nie porusza on prawie w ogole
zagadnien z szeroko ujgtego zakresu filoge-
ografii.

DEFINICJA FILOGEOGRAFII

Definicja filogeografii zaproponowana zo-
stala przez jej pomystodawce, ,,0jca zalozy-
ciela”, jak w wielu tekstach okresla si¢ Johna C.
Avise’a, amerykanskiego genetyka. W tej kla-
sycznej definicji catego pola badawczego Avise
proponuje uzywanie terminu filogeografia (ang.
phylogeography) jako nazwy obszaru badan zaj-
mujacego si¢ ,,poznaniem zasad i procesow rza-
dzacych geograficznym rozmieszczeniem linii
rodowych, a w szczegdlnosci tych w obrebie
jednego gatunku lub pomigdzy blisko spokrew-
nionymi gatunkami”! (Avise 2000). Jest wiec
filogeografia niczym innym, jak dociekaniem
réznorodnych zaleznosci istniejacych pomiedzy
genealogiami genow, filogenetyka, a geografia.
Bada aspekty historyczne i filogenetyczne
(filo) zmiennosci genetycznej 1 zroznicowania
wewnatrzgatunkowego w relacji do geogra-
ficznego rozmieszczenia gatunkow (geografia).
Celem badan filogeograficznych jest spojrzenie
na zmiennos$¢ genetyczng w badanych popu-
lacjach oraz na stosunki genealogiczne genow
w kontek$cie czasu i przestrzeni (rozmiesz-
czenia geograficznego). Ta naczelna zasada
i idea badan filogeograficznych przedstawiona
zostata na Ryc. 1.

I “Phylogeography is a field 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 filogeograficzne
bazuja gléwnie na danych dostarczanych przez
analiz¢ zmienno$ci genetycznej badanych or-
ganizmo6w, a wiec informacjach uzyskanych na
drodze doswiadczen prowadzonych metodami
biologii molekularnej. Dla potrzeb szerszych
analiz i interpretacji korzystaja takze z uzupel-
niajacych danych i osiagnig¢ innych dyscyplin
biologicznych, takich jak: genetyka populacyjna,
etologia, demografia, filogenetyka, biogeografia,
czy paleontologia. Rowniez inne dyscypliny
badawcze szeroko rozumianego przyrodo-
znawstwa, a takze spoza nauk biologicznych,
dostarczajg istotnych informacji przydatnych
we wnioskowaniu na polu filogeografii. Sa to
migdzy innymi: geologia, klimatologia i geo-
grafia historyczna. Filogeografia jest wigc nauka
interdyscyplinarna (Ryc. 2), a stanowiac pomost
migdzy réznymi kierunkami zajmujacymi si¢
badaniem ewolucji w skali mikro i makro, na-
lezy we wspdtczesnej biologii do grupy nauk
o najwigkszym potencjale badawczym.

GENOM CHLOROPLASTOWY
W BADANIACH FILOGEOGRAFICZNYCH

W celu uzyskania drzewa genealogicznego
gendw, pozwalajacego na dalsze dociekania filo-
geograficzne, nalezy najpierw dokonaé wyboru
odpowiedniej dla celéw analizy czesci genomu
i odpowiedniej sekwencji. W przypadku filoge-
ografii roslin sekwencje chloroplastowego DNA
(cpDNA) naleza do najpowszechniej wykorzy-
stywanych. Dzieje si¢ tak z kilku powodow:

— cpDNA jest haploidalny i dziedziczy si¢
gltéwnie w linii matczynej (matrylinearnie)
(Birky 1995). Jest wigc pod tym wzgledem od-
powiednikiem mitochondrialnego DNA stoso-
wanego szeroko w filogeografii zwierzat (Avise
et al. 1987, Avise 2000);

— cpDNA jest czasteczka nierekombinujaca.
Z tego powodu wszystkie geny zawarte w jednej
czasteczce dziela wspolna histori¢ ewolucyjng
(Clegg, Zurawski 1992). Taka whasciwos¢ uta-
twia docickania dotyczace genealogii gendéw
w tej czasteczce 1 pozwala na to, by niezaleznie
od lokalizacji, wszystkie allele obserwowane
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Ryc. 1. Hipotetyczna genealogia gendow dla gatunku wykazujacego ograniczony przeptyw genéw pomigdzy dwoma (geogra-
ficznie oddzielonymi) populacjami regionalnymi. Przestrzen zacieniona na zielono oznacza geograficzny zasigg poszczeg6l-
nych linii rodowych. Strzatki w obrgbie najwyzszego poziomu drzewa opisuja kierunki i szybkosé¢ wspoétczesnych migracji
(wedlug Avise 2000, zmodyfikowane).

Fig. 1. Hypothetical gene genealogy of a species showing restricted gene flow 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 conspecific populations (according to Avise 2000, modified).
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Ryec. 2. Filogeografia jako dyscyplina nauk biologicznych taczaca pola naukowe zajmujace si¢ mikro- i makroewolucja
(wedtug Avise 2000, zmodyfikowane).

Fig. 2. Phylogeography as a field of research within biological sciences that incorporates data from different well-established
disciplines (according to Avise 2000, modified).
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w obrebie badanych loci mogly by¢ zestawione
w jeden haplotyp (chlorotyp) i analizowane
wspolnie;

— genom chloroplastowy jest stosunkowo
maty (ok. 150 kbp?), wystepuje w wielu kopiach
w kazdej komorce roslinnej i zostat w catosci
zsekwencjonowany tak dla roslin nizszych,
np. eugleny (Hallik et al. 1993) i porostnicy
(Ohayama et al. 1986), jak i dla roslin wyzszych:
nagonasiennych — np. sosny (Pinus thunbergii)
(Wakasugi et al. 1994), dwuliSciennych — np.
tyton (Shinozaki et al. 1986) oraz jednoli$cien-
nych — np. ryz (Hiratsuka et al. 1989);

— z badan nad genomami chloroplastowymi
wynika, ze sa one stabilne zaréwno co do liczby
kodowanych przez nie genow, jak i co do ich
strukturalnej organizacji (Palmer 1985);

— tempo mutacji cpDNA umozliwia wykrycie
polimorfizmu wewnatrzgatunkowego, ktdry jest
podstawa badan filogeograficznych (Soltis et al.
1992);

— dzigki stabilnosci struktury genomu chlo-
roplastowego i konserwatywnemu charakterowi
obszarow kodujacych mozliwe stalo si¢ zapro-
jektowanie starterow (ang. consensus primers)
umozliwiajacych amplifikacje zmiennych ob-
szaréw niekodujacych bedacych glownym
przedmiotem zainteresowania filogeografow
(Demesure et al. 1995, Dumolin-Lapegue et al.
1997). Startery te sa uniwersalne i pozwalaja
na uzyskanie regionéw niekodujacych z probek
DNA pochodzacych od odlegtych pod wzgledem
filogenetycznym roslin: od paprotnikow, przez
nagozalazkowe do dwu- i jednoli$ciennych (Du-
molin-Lapegue et al. 1997, Grivet 2002).

Pomimo tego, iz filogeografia zwierzat ba-
zuje glownie na genomie mitochondrialnym
(mtDNA), jego uzycie w filogeografii roslin
jest mocno utrudnione. Mitochondrialne DNA
(mtDNA) roslin ma co prawda wiele wspolnych
cech z cpDNA, ktore potencjalnie czynilyby je
idealnym obiektem badan (patrz wyzej), lecz
z drugiej strony wykazuje ono olbrzymie zr6z-
nicowanie pod wzgledem wielkosci i struktury

2 kbp - (ang. kilo-base pair) jednostka dtugosci DNA lub
RNA uzywana w genetyce i rowna 1000 nukleotydow.

(Palmer 1992). Z tego tez powodu jego uzycie
w badaniach nad filogeografia roslin jest mocno
ograniczone (Palmer 1992, Clegg et al. 1994).
Podsumowanie roznic, istotnych z punktu wi-
dzenia filogeografii, pomigdzy cpDNA a mtDNA
u roslin i zwierzat przedstawiono w Tab. 1.

Stosowanie w badaniach filogeograficznych
pozajadrowego DNA ma jednak swoje ograni-
czenia. Niektorzy badacze wysuwajg bowiem
szereg watpliwosci zwigzanych ze uzywaniem
mtDNA i cpDNA w rekonstrukcji historii ewo-
lucyjnej na poziomie wewnatrzgatunkowym
(Freeland 2005). Do najczesciej podnoszonych
zarzutéw naleza migdzy innymi:

— fakt, ze czasteczki mtDNA i cpDNA mozna
w zasadzie traktowac¢ jako odpowiednik jednego
locus jadrowego. Odtworzenie historii ewolu-
cyjnej na podstawie jednego tylko locus moze
by¢ jednak dalekie od rzeczywistosci;

— informacja plynaca z obu rodzajow poza-
jadrowego DNA moze by¢ mylaca, jesli genom
mitochondrialny lub chloroplastowy zostat prze-
kazany miedzy gatunkami w procesie hybrydy-
zacji (czesto potaczonej z introgresja’);

— pozajadrowe DNA jest niezwykle podatne
na ,.efekt szyjki butelki” (ang. bottleneck effect),
co utrudnia niekiedy wnioskowanie (interpre-
tacj¢ wynikow);

— w przypadkach, kiedy osobniki zenskie
i meskie wykazuja odmienne wzorce migracji
(co w niewielkim stopniu dotyczy roslin), rekon-
strukcja historii populacji oparta tylko o genom
pozajadrowy dziedziczony matrylinearnie moze
by¢ niekompletna.

Sposobem na uniknigcie wymienionych nie-
dogodnosci jest umiejgtne polaczenie informacji
ptynacej z analizy zmiennosci cpDNA i mtDNA
z informacjami uzyskanymi z analiz /oci jadro-
wych (na przyktad szczegolnie do tego celu
przydatnych /oci mikrosatelitarnych). Dzieje si¢
tak w przewazajacej czgsci wspotczesnie prowa-
dzonych badan filogeograficznych.

3 Introgresja — proces polegajacy na przeniesieniu genéw
z jednego gatunku do drugiego, ktory dochodzi do skutku
poprzez wielokrotne krzyzowanie mieszancow migdzygatun-

kowych z osobnikami jednego z gatunkow rodzicielskich.



Krotkie wprowadzenie do filogeografii dla botanikéw

31

Tabela 1. Porownanie cech mtDNA i cpDNA kluczowych z punktu widzenia filogeografii.

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

mtDNA

Cecha : P
Feature zwierzeta ro$liny cpDNA

animals plants
Dziedziczenie matrylinearne zmienne matrylinearne
Descent system matrilineal variable matrilineal
Wielkos¢ czasteczki [kbp]
Molecule length [kbp] 12-17 200-2500 120-217
Rekombinacja nie tak nie
Recombination no yes no
Rearanzacja kolejnosci genow powolna szybka powolna
Gene order rearrangement rate slow fast slow
Tempo ewolucji sekwencji wysokie bardzo niskie niskie
Sequence evolution rate high very low low

STRUKTURA FILOGEOGRAFICZNA

Fakt istnienia zrdznicowania populacji
w obrgbie jednego gatunku jest znany nauce
od dawna. Zwykle podkreslana jest rola doboru
naturalnego jako gtéwnego czynnika ksztattuja-
cego genetyczng tozsamos$¢ zardwno gatunku,
jak 1 populacji w jego obrgbie. Istnieje na ten
temat bogata literatura. Na licznych przyktadach
ukazano, jak zréznicowane warunki Srodowiska
byly w stanie wygenerowa¢ zréznicowanie we-
wnatrzgatunkowe (Endler 1977, Endler 1986,
Bell 1997).

Dzi$ wiemy jednak, ze nie tylko dobor na-
turalny jest odpowiedzialny za obserwowane
wspotczesnie wzory geograficzne zmiennosci
i zréznicowania gatunkdéw. Obserwowana struk-
turyzacja moze by¢ takze efektem zdarzen hi-
storycznych, ktére w znaczacym stopniu moga
ksztaltowa¢ geograficzne wzorce zrdznicowania
genetycznego na zasiegu geograficznym kazdego
z gatunkdéw (Avise et al. 1987). W populacjach,
ktére z przyczyn historycznych zostaty podzie-
lone oraz tam, gdzie przeptyw genéw zostat przez
te same historyczne czynniki mocno ograniczony
lub w ogdle uniemozliwiony, dywergencja ewo-
lucyjna postepuje w sposob nieodwracalny, tak
w przypadku gendéw adaptacyjnych, majacych
wplyw na stopien dostosowania organizméw do
srodowiska, jak i w przypadku /oci neutralnych

(Schaal et al. 1998, Avise 2000). Powstaje
w ten sposob specyficzna struktura genetyczna,
pozwalajaca uchwyci¢ okreslony stopien zréoz-
nicowania pomi¢dzy populacjami osobnikéw
w obrgbie tego samego gatunku. Strukturg taka
nazwa¢ mozemy struktura filogeograficzna,
a natgzenie i wzor przeptywu gendw w jej ob-
rebie, jak 1 uwarunkowania historyczne, uznaé
mozemy za najwazniejsze czynniki ksztattujace
te strukturg (Schaal et al. 1998).

Badania filogeograficzne polegaja na uchwy-
ceniu (identyfikacji), opisie oraz interpretacji
przestrzennych wzorcOw rozmieszczenia ha-
plotypow, ktorych filogenetyczne zaleznosci sa
znane. W ten sposdb oceni¢ mozna, na ile wzor
przestrzennego rozmieszczenia haplotypow
pozostaje w zgodzie z ich zwiazkami genealo-
gicznymi. Na Ryc. 3 przedstawiono kilka przy-
ktadowych sytuacji, na ktérych zobrazowane
zostaly rozne relacje pomigdzy genealogia
haplotypdw, a ich geograficznym rozmieszcze-
niem.

Pierwsza z tych zaleznosci jest wzor
zgodno$ci pomigdzy genealogia genow,
a przestrzennym wzorcem ich rozmieszczenia
(Ryc. 3b). Wida¢ wyraznie, ze blisko spokrew-
nione haplotypy maja $cisle okreslone zasiggi
geograficzne i pojawiaja si¢ w bezposredniej
przestrzennej bliskosci. Ten uktad wskazuje na
silne ograniczenie przeptywu gendéw pomigdzy



32

P. Wasowicz

badanymi populacjami, ktore trwa juz od dhuz-
szego czasu. Widzimy, ze w tym przypadku
nowopowstate mutacje pozostaja zlokalizowane
blisko miejsc swego powstania (Neigel et al.
1991, Slatkin 1991, Slatkin 1993, Templeton
et al. 1995). W efekcie haplotypy najstarsze
(rodzicielskie), lokujace si¢ w centrum drzewa
pokrewienstw, powinny by¢ geograficznie naj-
silniej rozprzestrzenione, podczas gdy haplotypy

galezi drzewa pokrewienstw, maja najbardziej
ograniczone rozmieszczenie geograficzne (Gol-
ding 1987, Castelloe, Templeton 1994, Tem-
pleton et al. 1995). Odstgpstwa od tego schematu
moga pojawiac si¢ w dwodch przypadkach: jesli
polimorfizm z populacji rodzicielskich przetrwa
w populacjach potomnych (Ryc. 3¢) lub jesli po-
mie¢dzy analizowanymi populacjami pojawi si¢
przeplyw genéw (Ryc. 3d).

najmtodsze (potomne), lokujace si¢ na koncach

\c oW
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Ryc. 3. Hipotetyczne drzewo najkrotszych potaczen obrazujace pokrewienstwa migdzy haplotypami i przyktady geograficz-
nego rozmieszczenia w przypadku réznych historii filogeograficznych badanego gatunku. a — drzewo najkrétszych potaczen
haplotypow A—G. Linia taczaca poszczegolne haplotypy jest rOwnoznaczna z jednym zdarzeniem mutacyjnym. Wewnetrzne
wezty drzewa (C, G) obrazuja haplotypy ancestralne, podczas gdy na zakonczeniach drzewa znajduja si¢ mtodsze haplotypy
potomne (A, B, E, D). b — sytuacja spojnosci pomigdzy pokrewienstwem haplotypow a ich geograficznym rozmieszczeniem
pojawiajaca si¢ zwykle w sytuacji ograniczonego przeplywu gendéw pomigdzy populacjami. Haplotypy ancestralne maja
szeroki zasigg geograficzny, podczas gdy haplotypy potomne ograniczaja si¢ do izolowanych ,,wysp” w obrebie zasiggu
gatunku. ¢ — sytuacja niespdjnosci pomigdzy pokrewienstwem haplotypow a ich geograficznym rozmieszczeniem spodziewana
w przypadku przetrwania ancestralnego polimorfizmu (haplotypy C, G) w kilku miejscach zasiggu. d — sytuacja niespdjnosci
pomigdzy pokrewienstwem haplotypow a ich geograficznym rozmieszczeniem spodziewana w przypadku istnienia przeptywu
gen6w pomigdzy populacjami. Haplotyp E obecny jest w populacji z haplotypami ancestralnymi.

(wedhug Schaal et al. 1998, zmodyfikowane).

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 flow
between conspecific 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. ¢ — 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 flow between conspecific populations. Haplotype E is present in ancestral populations (according
to Schaal et al. 1998, modified).
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JAK ZIDENTYFIKOWAC STRUKTURE
FILOGEOGRAFICZNA?

Jak juz wspomniano, struktura filogeogra-
ficzna jest to struktura genetyczna wyrazajaca si¢
zrdznicowaniem pomigdzy populacjami osob-
nikéw tego samego gatunku. Jej wlasciwy opis
ma kluczowe znaczenie dla analiz filogeograficz-
nych. Opisanie tej struktury za pomoca klasycz-
nych wspotczynnikdw mierzacych genetyczne
réznice pomigdzy populacjami jest niewystarcza-
jace; zbyt mato uwagi poswigca si¢ w takim opisie
odlegtosciom filogenetycznym dzielacym po-
szczegoblne allele lub haplotypy stwierdzane w ba-
danych populacjach. Uzywane wspotczynniki
bazuja czgsto na roznicach we frekwencji alleli
w badanych populacjach. Tymczasem wiasciwa
droga do identyfikacji struktury filogeograficznej
nie biegnie tedy. Aby ja wykry¢, spyta¢ nalezy
takze, a moze przede wszystkim, o zwiazki filo-
genetyczne pomigdzy allelami, ktorych frekwencje
w badanych populacjach okreslilismy podczas
naszych badan. Zeby to osiagnaé, nalezy w obli-
czeniach klasycznych wspotczynnikow (patrz
Dodatek) wprowadzi¢ czynnik, ktory nidsiby
w sobie informacj¢ o filogenetycznych zalezno-
Sciach pomigdzy populacjami. Taki skorygowany
(1 bardziej adekwatny) wspotczynnik, obliczony
w oparciu o dane molekularne obejmujace fre-
kwencje alleli oraz zaleznosci filogenetyczne ist-
niejace pomigdzy nimi, bedzie miat wartosc¢
znaczaco rozng (wskazywal bedzie na znaczaco
wyzszy poziom zrdznicowania pomigdzy bada-
nymi populacjami) niz wspotczynnik nie bioracy
pod uwage zaleznosci filogenetycznych (Pons,
Petit 1996). Za pomoca takiego wtasnie wspot-
czynnika (Ngy) jesteSmy w stanie okresli¢ istnienie
(lub brak) zaleznosci pomigdzy geograficznym
rozmieszczeniem alleli (Ryc. 4), a zwiazkami fi-
logenetycznymi, ktore je tacza (Pons, Petit 1996).
Zalezno$¢ taka, to nic innego jak interesujaca nas
struktura filogeograficzna.

FILOGEOGRAFIA ROSLIN EUROPEJSKICH

Po zapoznaniu si¢ z podstawowymi zasadami
i pojeciami filogeografii blizszej analizie poddac¢

trzeba ogdlne cechy struktury filogeograficznej
odkrywanej w czasie badan nad europejskimi
gatunkami roslin. Nalezy takze poznaé czyn-
niki majace najwigkszy wptyw na wzorce filo-
geograficzne powstate na naszym kontynencie
oraz zrozumie¢, jak czynniki te ksztattowaly
strukture filogeograficzng roslin naczyniowych
w Europie.

CZYNNIKI KSZTAL TUJACE STRUKTURE
FILOGEOGRAFICZNA W EUROPIE

Jak juz powiedziano wczesniej, filogeografia
to specyficzny sposob patrzenia na geny, ktory
rozpatruje tacznie ich pokrewienstwo oraz roz-
mieszczenie geograficzne, a takze czynniki histo-
ryczne ksztattujace roznorakie relacje pomigdzy
nimi. Wptyw tych czynnikéw na strukturg filo-
geograficzng ro$lin zalezy od sily ich dziatania,
ale takze od czasu w jakim oddzialuja na po-
pulacje badanych organizméw (Avise 2000).
Biorac to pod uwagg, do najwazniejszych czyn-
nikow ksztattujacych strukture filogeograficzna
ro$lin w Europie zaliczy¢ mozna: wystgpowanie
naturalnych barier dla wedrowek gatunkow
i przeptywu genéw (lancuchy gorskie, morza)
oraz oddziatywanie warunkéw srodowiska wy-
wotane cyklicznymi zmianami klimatu w czwar-
torzedzie. Szczegodlnie ten drugi czynnik, zdolny
wywola¢ znaczace zmiany w srodowisku natu-
ralnym organizméw, zastuguje na nasza uwage
w aspekcie sit ksztattujacych strukture filoge-
ograficzng gatunkow zamieszkujacych konty-
nent europejski.

Wiadomo dzisiaj, ze klimat w okresie czwar-
torzgdu (najmtodszym okresie ery kenozoicznej,
ktéry rozpoczat si¢ ponad 2 mln lat temu) pod-
legal znaczacym wahaniom polegajacym na
naprzemiennym wystgpowaniu globalnych ocie-
plen i ozigbien. Trafnie ujat to Brett i wspotau-
torzy (Brett et al. 1996), ktory w swojej pracy
nazwali ten okres czasem ,kryzysu i przebu-
dowy”. Szacuje sig, ze proces powaznego ochto-
dzenia klimatu i rozwoju wielkich zlodowacen
na pétkuli potnocnej rozpoczat si¢ okoto 2,75
min lat temu (Maslin et al. 1996, Jansen et al.
2000) i1 przez wigkszo$¢ czwartorzedu podlegat
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populacja 1 populacja 2
Il 1
A B cC D A B D A C B D
N5T> GST NST= GST NST< GST

Ryc. 4. Przyktady wystgpowania zgodnosci i niezgodnosci pomigdzy pokrewienstwem haplotypow, a ich geograficznym
rozmieszczeniem. W przypadku wystgpowania zgodnosci (I), zréznicowanie migdzy populacjami, mierzone z uzyciem
wspotezynnika zaproponowanego przez Pons i Petit (1996) — Ngr, jest wigksze niz mierzone wspotczynnikiem bazujacym
tylko na frekwencji haplotypow — Gsr. W przypadku kiedy haplotypy sa jednakowo spokrewnione, wspdtczynniki nie
roznia si¢ znaczaco od siebie (IT). Kiedy najblizej spokrewnione ze soba haplotypy nie pojawiaja si¢ nigdy w tych samych
populacjach (III), wspotczynnik Ngr jest znaczaco nizszy niz Ggr (wedlug Pons, Petit 1996, zmodyfikowane).

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 Ngr— 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 — Ggr. When analyzed haplotypes are equally related values of both indices do not differ
significantly (IT). When the most related haplotypes are never found together in conspecific populations (IIT) value of Ggr

is significantly higher than Ngr (according to Pons, Petit 1996, modified).

wahaniom wywotanym przez zmiany w naslo-
necznieniu naszej planety (Hays et al. 1976, Im-
brie, Imbrie 1979). Badania wskazuja, ze zimne,
niekorzystne warunki zwiazane z okresami gla-
cjalow panowaty na potkuli pdéinocnej przez
okoto 80% czasu trwania czwartorzedu. Pozo-
state 20% stanowity okresy ocieplenia (zwane
interglacjatami), w ktérych umiarkowany klimat
europejski byl niekiedy cieplejszy niz obecnie
(Frogley et al. 1999).

Globalne ochtodzenie klimatu przypadajace
na poczatek czwartorzedu skutkujace zajeciem

wigkszosci obszaréw ladowych Europy poto-
zonych w wysokich i $rednich szerokosciach
geograficznych przez ladolody, spowodowato
znaczace zmiany w rozmieszczeniu gatunkow
roslin (Willis, Niklas 2004). Wigkszo$¢ z nich,
z powodu silnego obnizenia si¢ temperatury
(szacuje si¢, ze w najzimniejszych okresach
mogta by¢ ona nizsza o 10 do 25°C niz obecnie)
(Peltier 1994, Pollard, Thompson 1997) albo
wygingta albo wycofata si¢ na potudnie, zaj-
mujac bardzo ograniczone obszary zwane
refugiami, gdzie bardziej korzystne warunki
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klimatyczne pozwalaly im na przetrwanie ko-
lejnych glacjatow (Willis 1996, Willis, Niklas
2004). Obecnie uwaza si¢, ze najwazniejsze re-
fugia znajdowaty si¢ na trzech potwyspach po-
hudniowoeuropejskich: Potwyspie Batkanskim,
Potwyspie Apeninskim i Iberyjskim (Willis,
McElwain 2002). Z roku na rok przybywa
takze przestanek pozwalajacych przypusz-
cza¢, ze ro$liny zaadaptowane do surowszych
warunkow klimatycznych, do ktérych nalezy
wigkszos¢ roslin gorskich, przetrwata zlodowa-
cenie w tak zwanych ,refugiach péinocnych”
(ang. northern refugia), potozonych w wyz-
szych szerokos$ciach geograficznych na pdinoc
od Alp (Stewart, Lister 2001).

W okresach ocieplenia, jak réwniez po zu-
pelnym ustapieniu lodowcdw, nastgpowala re-
kolonizacja obszaréw potozonych na potnoc od
regiondw refugiéw. Ocenia si¢, ze proces ten
przebiegat do$¢ gwaltownie, a w niektorych
przypadkach mogt nawet osiagaé predkosé kil-
kuset metréw rocznie (Brewer et al. 2002).

Nalezy zauwazy¢, ze wiedza na temat
wplywu wyzej wymienionych czynnikdw na
ksztaltowanie si¢ wspotczesnych wzorcodw fito-
geograficznych catej potnocnej pétkuli jest juz
od dawna dobrze uksztaltowana (por. np. Kornas,
Medwecka-Kornas 2002). Na podstawie wielo-
letnich obserwacji sformutowano bowiem szereg
hipotez dotyczacych loséw flory europejskiej
w tym szlakow jej postglacjalnej migracji, czy
lokalizacji refugiéw. Poznanie bardziej subtelnej
(czesto regionalnej) struktury fitogeograficznej
oraz zwiazane z tym mozliwosci pozwalajace
na weryfikacj¢ hipotez dotychczas nieweryfi-
kowalnych lub trudnych do zweryfikowania na
podstawie tradycyjnych metod badawczych, to
istotne novum, jakie podejscie filogeograficzne
wnosi do fitogeografii.

OGOLNE CECHY STRUKTURY
FILOGEOGRAFICZNEJ EUROPEJSKICH
GATUNKOW ROSLIN

Jeszcze niedawno wielu badaczy uwazalo
okres zlodowacen za czas ewolucyjnej stagnacji
i procesow wymierania bgdacych odpowiedzig

na fragmentacj¢ siedlisk, a nierzadko ich zu-
petne zniszczenie podczas czwartorzedu (Ben-
nett 1990). Poglad ten jednak ulegl pewnej
modyfikacji. Obecnie uwaza si¢, ze niezaleznie
od zniszczen starej flory trzeciorzedowej, jakie
miaty miejsce podczas czwartorzedu, okres ten
byl takze czasem genetycznej dywersyfikacji
oraz nasilenia procesow specjacji (Jackson
2000).

Zmiany spowodowane fluktuacjami klimatu
i kolejnymi zlodowaceniami, wycisnglty swoje
pietno nie tylko na sktadzie gatunkowym flory
europejskiej, ale takze, a moze nawet przede
wszystkim, na strukturze filogeograficznej od-
krywanej obecnie przez wielu badaczy. Struk-
tur¢ t¢ opisaé mozna na pewnym ogdélnym
poziomie za pomocg trzech gldéwnych cech,
ktérymi sa: (1) wystgpowanie w Europie bardzo
silnej struktury w réznorodnosci genetycznej
organizmoéw zywych (w tym roslin) (Ryc. 5a),
(2) czeste wystepowanie potudnikowego wzoru
rozmieszczenia réznych linii rodowych (haplo-
typow) (Ryc. 5a), (3) wystgpowanie wigkszosci
srodkowo- i potnocnoeuropejskich haplotypdéw
(linii rodowych) na jednym lub kilku obszarach
potozonych w obrgbie potwyspdéw potudniowo-
europejskich (Ryc. 5a).

Prawidlowosci te sa wynikiem procesow,
do jakich doszto podczas epok lodowych:
przede wszystkim fragmentacji zasiggow,
ograniczenia przeptywu gendw pomigdzy roz-
nymi izolowanymi populacjami tego samego
gatunku, ktéry znalazt miejsce swego prze-
trwania czgsto w kilku réznych refugiach.
Tym samym powstata sytuacja sprzyjajaca
ewolucji odrgbnych linii rodowych w réznych,
oddzielonych od siebie barierami, regionach
geograficznych. Fragmentacja zasiggu pozwo-
lita na powstawanie nowych linii rodowych
w obrebie jednego gatunku i ksztaltowania si¢
specyficznej struktury filogeograficznej (Avise
et al. 1987).

Podczas rekolonizacji obszaréw opuszczo-
nych przez ladoldd, nastgpowata migracja osob-
nikdw z réznych linii rodowych w kierunku
pénocnym (Ryc. 5b). Migracji tej towarzyszyto
czgsto powstawanie gradientu réznorodnosci
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Ryc. 5. Struktura filogeograficzna hipotetycznego gatunku rosliny wystgpujacej w Europie. a — mapa geograficznego
rozmieszczenia haplotypow: gatunek przetrwat okres zlodowacen w trzech refugiach zlokalizowanych na potwyspach
Iberyjskim, Apeninskim i Batkanskim; widoczne sg inne cechy typowe dla struktury filogeograficznej gatunkow europej-
skich, jak wystgpowanie wyraznej struktury genetycznej réznorodnosci wewnatrz gatunku, potudnikowe rozmieszczenie
linii haplotypéw oraz wystgpowanie haplotypéw obecnych w centralnej czgsci kontynentu w trzech réznych obszarach
potwyspow potudniowoeuropejskich. b — rekonstrukcja drog migracji roslin i procesu rekolonizacji Europy po ustapieniu
ladolodu przeprowadzona na podstawie danych o rozmieszczeniu haplotypdw — obecnie linie rodowe, ktore wyewoluowaty
w roznych refugiach, kontaktuja si¢ ze sobg w licznych strefach wtérnego kontaktu (rycina na podstawie danych z pracy
Petit et al. 2002, gruntownie zmodyfikowana).

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 figure was prepared on the basis of the
data from Petit et al. (2002).

genetycznej biegnacego z potudnia na pdinoc PODSUMOWANIE

Europy (Hewitt 1996). W miarg uplywu czasu

w populacjach potomnych, powstajacych na
ponoc od obszardéw refugialnych, powstawaty
nowe haplotypy. Dzigki temu dzi$, badajac
rozmieszczenie geograficzne haplotypdéw oraz
ich filogenetyczne pokrewienstwo, jestesmy
w stanie zidentyfikowaé obszary refugidw,
przesledzi¢ trasy migracji roslin oraz wskazad
miejsca, w ktérych doszto do wtérnego kon-
taktu pomigdzy liniami rodowymi ewoluujacymi
w roznych refugiach (Petit et al. 2003). Ciekawe,
ze to wlasnie te miejsca wtornego kontaktu
(strefy mieszancowe), a nie, jak mozna by si¢
tego spodziewaé refugia, sa obecnie obszarami
0 najwyzszej réznorodnosci genetycznej i swo-
istymi ,,tyglami” biordznorodnosci (Petit et al.
2003).

Filogeografia, jako kierunek ewolucyjnej
biogeografii, jest droga ,,poznania zasad i pro-
cesOw rzadzacych geograficznym rozmieszcze-
niem linii rodowych, a w szczegdlnosci tych
w obrebie jednego gatunku lub wsrdd blisko
spokrewnionych gatunkéw”. Ta interdyscypli-
narna dziedzina biologii, stanowiaca przestrzen
kontaktu pomigdzy réznymi dyscyplinami nauk
biologicznych zajmujacych si¢ ewolucja w skali
mikro i makro, stara si¢ rozpatrywac rowno-
czesnie kilka aspektow zmiennosci i genetycz-
nego zrdznicowania: pokrewienstwo pomiedzy
genami, ich geograficzne rozmieszczenie oraz
czas dywergencji linii rodowych. Badania fi-
logeograficzne polegaja gtownie na interpre-
tacji przestrzennych wzorcOw rozmieszczenia
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haplotypéw, ktorych filogenetyczne zaleznosci
sa znane. Badania te daza do poznania struk-
tury filogeograficznej analizowanych gatunkow,
a poprzez nig do testowania hipotez dotycza-
cych stosunkdéw pokrewienstwa miedzy genami
w kontekscie geograficznym oraz w kontekscie
czynnikdw 1 procesow ksztaltujacych wspo-
mniang struktur¢ genetyczna. W badaniach
filogeograficznych na roslinach wykorzystuje
si¢ gtéwnie czasteczki chloroplastowego DNA,
ktére pozwalaja na stosunkowo tatwe i wydajne
odtwarzanie najnowszej historii ewolucyjne;j
gatunkéw. Niektorzy badacze podnosza zarzuty
zwiazane z wykorzystaniem czasteczek cpDNA
w badaniach filogeograficznych, jednakze umie-
jetne potaczenie informacji ptynacej z analizy
zmienno$ci cpDNA z informacja pochodzaca
z analizy loci jadrowych pozwala w wigkszos$ci
przypadkéw na wiarygodng rekonstrukcje prze-
strzenno-filogenetycznej historii badanych ga-
tunkow.

Struktura filogeograficzna roslin europej-
skich ksztaltowata si¢ gtownie pod wplywem
fluktuacji klimatu, ktore trwaty przez caty plej-
stocen i doprowadzily do znaczacych zmian
we florze Europy, biogeograficznych wzorcach
rozmieszczenia roslin oraz réznorodnosci gene-
tycznej w obrgbie kazdego z gatunkow. Frag-
mentacja zasiggdw, potaczona z diugotrwaly
izolacja umozliwila ewolucj¢ réznych linii ro-
dowych w réznych regionach geograficznych,
a to z kolei doprowadzito do powstania struk-
tury filogeograficznej obecnej u wigkszosci eu-
ropejskich gatunkéw roslin. Struktura ta cechuje
si¢ migdzy innymi potudnikowym rozmiesz-
czeniem osobnikow z réznych linii rodowych
(haplotypéw) oraz gradientem réznorodnosci
genetycznej biegnacym z potudnia na pdinoc
kontynentu. Po ustapieniu ladolodu szybka re-
kolonizacja obszaréw uwolnionych spod mas
$niegu 1 lodu doprowadzita do powstawania
populacji potomnych, potozonych na péinoc od
obszarow refugiow. Sledzac zaleznosci filogene-
tyczne pomigdzy haplotypami oraz ich wspol-
czesne rozmieszczenie geograficzne, jestesmy
w stanie odtworzyé czwartorzedowa histori¢
wielu gatunkow roslin.
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DODATEK

ROZNE PODEJSCIA DO KWANTYFIKACJI
GENETYCZNEJ STRUKTURY POPULACII

F;s: WSPOLCZYNNIK WSOBNOSCI — okresla
stopien wsobnosci, czyli proporcje¢ heterozygotycz-
nosci obserwowanej do oczekiwanej w obrgbie po-
pulacji, losowos¢ kojarzenia si¢ osobnikow. Moze
przyjmowa¢ wartosci od —1 do 1. Nieistotne war-
tosci Fig oraz Fig=0 oznaczaja, ze populacja po-
zostaje w rownowadze Hardy 'ego Weinberga i nie
wystepuje w niej wewnetrznej struktura. Istotne
statystycznie wartosci Fig > 0 moga wskazywaé na:
efekty wsobnosci (ang. inbreeding), istnienie struktury

wewnetrznej w populacji (wystgpowanie subpopu-
lacji), dryf genetyczny, istnienie doboru ptciowego
lub fizyczne sprzgzenie loci, jako ze w populacji wy-
stepuje nadmiar homozygot. Wartosci Fig < 0 ma-
jace potwierdzong istotnos¢ statystyczna oznaczaja,
iz w populacji wystepuje nadmiar heterozygot, ktory
moze by¢ wynikiem selekcji na heterozygoty albo
efektu ,,szyjki od butelki” (ang. bottleneck effect).

o=t
5 H,
gdzie: Hy — wspotczynnik heterozygotycznosci ob-

serwowanej,
Hg — wspdtczynnik heterozygotycznosci oczeki-
wanej

Fgr: WSPOLCZYNNIK UTRWALENIA — okresla
spadek heterozygotycznosci w subpopulacji w sto-
sunku do catej populacji na skutek np. selekcji lub
dryfu genetycznego. Jego wartosci wskazuja, jak
intensywny jest przeplyw gendéw pomigdzy subpo-
pulacjami. Moze przyjmowaé¢ wartosci od 0 (brak
zrdznicowania pomig¢dzy populacjami) do 1 (populacje
zupetnie rdzne) (Weir, Cockerham 1984).

— H, -H o

H;
gdzie: Hr — wspotczynnik réznorodnosci genetycznej
obliczony dla grupy populacji

Hgo — wspodtezynnik heterozygotycznosci obserwo-
wanej

FS’

Ggr: jest alternatywnym estymatorem Fgy bazu-
jacym na rozktadzie wspotczynnikdw réznorodnosci
zaproponowanym przez Pons i Petit (1995), gdzie
wszystkie populacje maja t¢ sama wage, niezaleznie
od wielkosci proby.

Ngr: wspotczynnik porownywalny z Fgp lub Ggr
zaprojektowany, aby umozliwi¢ oceng wplywu odle-
glosci filogenetycznych dzielacych allele na zrézni-
cowanie pomigdzy populacjami (Pons, Petit 1996).
Aby umozliwi¢ zbadanie wplywu zaleznosci filo-
genetycznych pomigdzy allelami na strukture gene-
tyczna, nalezy poréwnac ze sobg wartosci Ngp 1 Ggr
zgodnie z metodyka zaproponowana przez Pons i Petit
(1996).



