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WPROWADZENIE

Przepływ genów jest jedną z głównych 
sił ewolucyjnych. Działa on przeciwstawnie 
do dryfu genetycznego, powodując, że w ma-
łych populacjach utrzymuje się zmienność 
genetyczna. W konsekwencji, dzięki istnie-
niu zróżnicowanych genotypów, w populacji 
zachowana zostaje zdolność do zmian adap-
tacyjnych. Z kolei, brak lub silnie ograniczo-
ny przepływ genów sprzyja dywergencji ge-
netycznej populacji wskutek dryfu (Wright 
1977), a także przyśpiesza ewentualny pro-
ces adaptacji do lokalnych warunków środo-
wiska. Ograniczony przepływu genów, który 
umożliwia powstanie zróżnicowanych pul 
genowych wskutek dryftu genetycznego oraz 
izolacji pre- i postzygotycznej, jest uważany 
za jeden z warunków specjacji. Poziom prze-
pływu genów i jego skutki zależą nie tylko 
od liczby migrantów wymienianych między 
populacjami, lecz także od dystansu geogra-
ficznego dzielącego badane populacje, czy 
też cech zajmowanego przez nie środowiska. 
Zróżnicowanie genetyczne między popula-
cjami powinno wzrastać wraz z dzielącym 
je dystansem geograficznym. Jest to możliwe 
wtedy, gdy dyspersja osobników jest dużo 
mniejsza niż zasięg występowania całego ga-
tunku. Zależność między dystansem geogra-
ficznym i genetycznym wystąpi, gdy popu-
lacje będą w równowadze dryfu i dyspersji. 
Założenia te leżą u podstaw zaproponowa-
nego przez Slatkina (1993) modelu „izolacji 
przez dystans” (IBD). Jednak większość po-
pulacji naturalnych zasiedla środowisko nie-
jednorodne, niektóre z nich mogą być małe 

i izolowane, mieć niski poziom zmienności 
genetycznej, podczas gdy inne są liczne i 
mogą być połączone intensywnym przepły-
wem genów. Taka sytuacja zaburza równo-
wagę dryfu i dyspersji i w konsekwencji pro-
wadzi do odchyleń od modelu IBD. Struktura 
genetyczna jest zdeterminowana nie tylko 
procesami ewolucyjnymi zachodzącymi w te-
raźniejszości, lecz została ukształtowana także 
przez historię populacji (Avise 2000). Na ob-
szarze Europy, gdzie następujące po sobie cy-
kle zlodowaceń i interglacjałów powodowały 
fragmentację i zmniejszanie się zasiedlanych 
obszarów, a następnie ekspansję populacji, 
można wciąż odnaleźć genetyczne ślady róż-
nych procesów z przeszłości (Hewitt 1999). 
Określenie roli poszczególnych czynników: 
dryfu genetycznego i przepływu genów, w 
takich niedawno powstałych populacjach 
jest zadaniem trudnym. W trakcie, lub też 
tuż po ekspansji z jednego źródła, zróżnico-
wanie genetyczne między populacjami bę-
dzie małe, nawet na dużych obszarach. Gdy 
wskutek izolacji nasilą się efekty dryfu, war-
tości zróżnicowania genetycznego (FST) będą 
zazwyczaj wysokie. Z kolei, przewaga dys-
persji spowoduje uzyskanie niskich wartości 
zróżnicowania genetycznego nie tylko mię-
dzy bliskimi, ale też populacjami odległymi 
geograficznie, podobnie jak w modelu eks-
pansji (Hutchison i Templeton 1999). W śro-
dowisku naturalnym, z zasady heterogennym, 
występują różnorodne bariery dla dyspersji 
osobników, co również może prowadzić do 
zróżnicowania genetycznego populacji, na-
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śladując model IBD. Bariery takie jak np. 
pasma górskie, rzeki czy tereny niedogodne 
do osiedlenia się, częściej występują między 
geograficznie odległymi populacjami niż mię-
dzy populacjami położonymi blisko siebie, 
zatem oba czynniki (dystans geograficzny i 
bariery środowiskowe) mogą oddziaływać 
jednocześnie na strukturę populacji. Może 
to znacznie utrudniać interpretację wyników 
uzyskanych z testowania modelu IBD, ponie-
waż nie da się łatwo określić, który z czyn-
ników i w jakim stopniu jest odpowiedzialny 
za obserwowany układ różnic genetycznych 
między populacjami. Zastosowanie zarówno 
nowych narzędzi biologii molekularnej, jak i 
odpowiedniego oprogramowania oraz narzę-
dzi statystycznych, od niedawna umożliwia 
badanie interakcji pomiędzy cechami środo-
wiska a procesami ewolucyjnymi, takimi jak 
przepływ genów, dryf genetyczny, czy dobór 
naturalny. Zaawansowane analizy statystyczne 
(np. geostatystyka, procedury maksymalnego 
prawdopodobieństwa i algorytm Bayesa) są 
również pomocne w identyfikowaniu „kryp-
tycznych” barier, które określa się jako miej-
sca ograniczonego przepływu genów między 
populacjami bez wyraźnej przyczyny, lub są 
to strefy wtórnego kontaktu populacji, które 
zróżnicowały się w allopatrii. Zagadnieniami 
tymi zajmuje się genetyka krajobrazu (ang. 
landscape genetics), która jest połączeniem 
nowoczesnej genetyki populacji i ekologii 
krajobrazu (Manel i współaut. 2003). Dyscy-
plina ta analizuje czynniki środowiskowe i 
genetyczne oddziałujące na strukturę popula-
cji w celu wykrycia nieciągłości genetycznej 
(bariery dla przepływu genów) oraz powią-
zania badanej nieciągłości z cechami środo-
wiska naturalnego. Ogromną zaletą tego typu 
badań jest to, że nie definiuje się populacji 
a priori, przed rozpoczęciem badań, lecz 
pobiera się próby równomiernie na całym 
obszarze, a następnie z wykorzystaniem in-
formacji genetycznych definiuje się liczbę 
zróżnicowanych genetycznie grup populacji 
oraz położenie barier (Pritchard i współaut. 
2000, Manel i współaut. 2003). 

Poznanie charakteru i położenia barier 
ma podstawowe znaczenie w biologii ewo-
lucyjnej i ekologii, ponieważ pozwala wnio-
skować o wpływie dyspersji na strukturę 
genetyczną populacji, określać czynniki de-
cydujące o powstawaniu lokalnych adaptacji 
i rozprzestrzenianie się korzystnych mutacji 
(Manel i współaut. 2003). Badania takie mają 
również aspekt praktyczny, gdyż umożliwia-
ją identyfikację naturalnych granic popula-

cji, przez co identyfikuje się ważne jednostki 
ewolucyjne, mające kluczowe znaczenie w 
ochronie rzadkich i ginących gatunków. Aby 
prawidłowo zidentyfikować nieciągłość ge-
netyczną między populacjami należy zbadać 
markery genetyczne o różnym sposobie dzie-
dziczenia (markery dziedziczone po obu jak i 
po jednym z rodziców), gdyż często istnieją 
różnice w dyspersji osobników różnej płci 
(Borkowska i Ratkiewicz 2004). Na przy-
kład Piertney i współaut. (1998) wykazali, 
że zabagnione tereny doliny rzeki stanowią 
istotną barierę dla dyspersji samców pardwy 
szkockiej (Lagopus lagopus scoticus), pod-
czas gdy nie stanowi to przeszkody dla dys-
persji samic tego gatunku. 

Postęp w biologii molekularnej, automa-
tyzacja technik i znaczne obniżenie kosztów 
analiz pozwala szybko badać setki markerów 
genetycznych, co jest jednym z wymogów 
współczesnych badań. Jednak nawet nieduże 
zestawy danych, złożone z 10-30 loci uważa-
nych za selekcyjnie neutralne, mogą zawierać 
pojedyncze markery poddane działaniu do-
boru. Identyfikacja takich loci, którą zajmuje 
się genomika populacji (Luikart i współaut. 
2003, Ratkiewicz 2006), ma zasadnicze zna-
czenie dla zrozumienia procesów mikroewo-
lucyjnych, ponieważ tylko mechanizmy od-
działujące na cały genom mogą dostarczyć 
wiarygodnych informacji na temat zmian 
demograficznych w przeszłości i filogenezy 
badanych populacji. Natomiast analiza proce-
sów ewolucyjnych oddziałujących na niektó-
re loci stwarza możliwość badania adaptacji 
osobników do różnych warunków środowi-
ska. Przeprowadzenie takich analiz umożliwi 
określenie wpływu różnych sił ewolucyjnych 
(dobór naturalny, dryf genetyczny, migracje) 
na strukturę genetyczną populacji. Mała licz-
ba zróżnicowanych genetycznie loci może 
oznaczać dywergencję wskutek działania do-
boru rozrywającego w procesie adaptacji do 
lokalnych warunków środowiska. Z kolei, 
zróżnicowanie dużej części genomu jest efek-
tem działania dryfu w populacjach zasiedla-
jących geograficznie odrębne obszary (patrz 
Wilding i współaut. 2001). 

Innym istotnym zagadnieniem jest pozna-
nie czasu dywergencji. Zarówno w biologii 
ewolucyjnej i ekologii ważnym walorem jest 
ustalenie, czy różnice między populacjami są 
spowodowane czynnikami, które miały miej-
sce w odległej przeszłości, czy też ich pocho-
dzenie jest niedawne i wynika z np. działal-
ności człowieka? Proces różnicowania się pul 
genowych prowadzący w konsekwencji do 
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specjacji z reguły jest procesem długotrwa-
łym. Dlatego też poznanie jednostek ewolu-
cyjnych będących na różnych etapach pro-
cesu dywergencji umożliwia śledzenie jego 
przebiegu od częściowo izolowanych popu-
lacji, zidentyfikowanych ras i podgatunków, 
do niedawno powstałych gatunków. 

Celem niniejszego artykułu jest określenie 
wpływu barier genetycznych i środowisko-
wych oraz czynników historycznych na prze-
pływ genów i strukturę populacji. Aspekty te 
zostaną szerzej omówione na przykładzie ba-
danych przeze mnie czterech gatunków zwie-

rząt. Są to badania: (1) nornika zwyczajnego 
w heterogennym środowisku doliny Biebrzy 
(Ratkiewicz i współaut. w przygotowaniu), 
(2) jelenia szlachetnego, którego populacje 
we Francji są poddane izolacji i transloka-
cjom (Hartl i współaut. 2005), (3) ryjówki 
aksamitnej — gatunku tworzącego grupy ka-
riologiczne i liczne rasy chromosomowe w 
Polsce i Eurazji (Wójcik i współaut. 2002) 
oraz (4) kosternika palemona, motyla, które-
go dwa podgatunki występują sympatrycznie 
w Puszczy Białowieskiej (Ratkiewicz i Jaro-
szewicz 2006). 

IDENTYFIKACJA BARIER DLA PRZEPŁYWU GENÓW — IZOLOWANE POPULACJE NORNIKA 
ZWYCZAJNEGO W HETEROGENNYM ŚRODOWISKU DOLINY BIEBRZY

Nornik zwyczajny, Microtus arvalis, jest 
jednym z najliczniejszych ssaków Polski. 
Gatunek ten, pospolity na obszarze całe-
go kraju, występuje na terenach otwartych, 
polach, łąkach i nieużytkach, a jego cały 
zasięg rozciąga się od centralnej Rosji do 
oceanicznego wybrzeża Francji i Hiszpanii 
(Mitchell-Jones i współaut. 1999). U norni-
ka zwyczajnego wykryte zostały różne linie 
filogenetyczne mitochondrialnego DNA, któ-
rych zasięgi nie zachodzą na siebie (Haynes 
i współaut. 2003). Linie te najprawdopodob-
niej wywodzą się z różnych refugiów polo-
dowcowych. W dolinie Biebrzy gatunek ten 
zasiedla dwa typy środowisk: pola uprawne 
wokół terenów bagiennych oraz grądziki 
— małe pagórki mineralne wyniesione po-
nad poziom okresowego zalewu doliny, na 
których już w XVI w. powstały osady ludz-
kie i uprawy rolne. Obecnie większość grą-
dzików przedstawia enklawy terenów użyt-
kowanych przed ponad 50 laty, a następnie 
zdziczałych i przekształcających się w mura-
wy, a w dalszej kolejności podlegające suk-
cesji przez zakrzaczenia do pokrycia zwar-
tym drzewostanem. Stosunkowo niewielka 
powierzchnia grądzików oraz ich izolacja 
przez otoczenie rozległymi obszarami ba-
giennymi, a także fakt, że nornik zwyczajny 
ginie podczas wiosennych powodzi (Jacobs 
2003) pozwala przypuszczać, że populacje 
nornika zwyczajnego, zasiedlające poszcze-
gólne grądziki, będą się różniły się od siebie 
nawzajem. Wskutek działania dryfu zmien-
ność genetyczna w populacjach może być 
mała, a różnice genetyczne między popula-
cjami duże. Z kolei, populacje z pól upraw-
nych wokół bagien powinny charakteryzo-

wać się dużą zmiennością, ale i małym zróż-
nicowanie genetycznym — zgodnie z kla-
sycznymi założeniami wpływu fragmentacji 
środowisk na strukturę genetyczną popula-
cji (Young i Clarke 2000). Badania nornika 
zwyczajnego z 20 populacji, przeprowadzo-
ne przez Ratkiewicza i współaut. (w przy-
gotowaniu), z użyciem 34 loci białkowych 
wykazały jednak, że poziom wewnątrzpopu-
lacyjnej zmienności genetycznej nie różnił 
się istotnie między populacjami grądzikowy-
mi i populacjami z terenów wokół bagien. 
Utrzymywanie się zmienności genetycznej 
w małych populacjach nornika zwyczaj-
nego zasiedlających heterogenne środowi-
sko doliny Biebrzy można więc tłumaczyć 
za pomocą faktu, który opisali dla nornika 
jako gatunku Boyce i Boyce (1988). Auto-
rzy ci podają, że systemy nor są zasiedlane 
z reguły przez 2-3 spokrewnione samice i 
jednego, nie spokrewnionego z nimi samca. 
Układ ten wynika zapewne z większej dys-
persji samców niż samic (Hamilton i współ-
aut. 2005), a potomstwo powstałe wskutek 
takich poligynicznych kojarzeń będzie się 
charakteryzowało wysoką heterozygotycz-
nością (Basset i współaut. 2001). Stosunko-
wo wysoki poziom zmienności genetycznej 
w populacjach grądzikowych może wynikać 
także z dyspersji nornika, ułatwianej do nie-
dawna przez człowieka wskutek utrzymywa-
nia grobli, koszenia turzycowisk i transportu 
siana. Dane odnoszące się do karczownika 
ziemnowodnego (Arvicola terrestris) dostar-
czyły podobnych wyników, a o utrzymywa-
niu się polimorfizmu w małych populacjach 
tego gatunku decyduje niska wariancja w 
sukcesie reprodukcyjnym między koloniami 
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oraz dyspersja większa niż dystans między 
najbliższymi grupami sąsiedzkimi (Aars i 
współaut. 2006).

Zróżnicowanie genetyczne między popula-
cjami nornika zwyczajnego z pół uprawnych 
(F

st
 = 0,112) było istotnie większe (P  <  0,05) 

niż między populacjami grądzikowymi (F
st

 
= 0,066). Ten nieoczekiwany wynik wyma-
gał przeprowadzenia dalszych analiz, które 
pozwoliłyby na wyjaśnienie obserwowanego 
układu. Populacje grądzikowe były oddalone 
od siebie średnio o 3,4 km (zakres: 0,8–7,13 
km), podczas gdy średni dystans geograficz-
ny, który dzielił populacje z terenów otwar-
tych to 11,8 km (zakres: 2,5–18 km). Małe 
zróżnicowanie genetyczne populacji grą-
dzikowych może więc być spowodowane 
większym przepływem genów między bliż-
szymi populacjami. Analiza modelu izolacji 
przez dystans dla 20 populacji wykazała, że 
zróżnicowanie genetyczne istotnie wzrasta 
wraz z dystansem geograficznym (r  =  0,26; 
P  <  0,05), jednak taka analiza, przeprowa-
dzona oddzielnie dla 12 populacji grądziko-
wych, jak i 8 z terenów pól uprawnych, nie 
potwierdziła takiej zależności (odpowiednio: 
r = 0,15 i r = 0,08, ns). Brak korelacji i duży 
rozrzut punktów dla par porównywanych 
populacji na obu wykresach regresji dystan-
su genetycznego względem dystansu geo-
graficznego może świadczyć o przewadze 
dryfu nad dyspersją (Hutchison i Temple-
ton 1999). Inne więc czynniki, niż dzielący 
populacje dystans geograficzny, są odpowie-
dzialne za obserwowany wzór zmienności. 
Ze względu na występowanie kilku linii fi-
logenetycznych mtDNA w obrębie zasięgu 
nornika zwyczajnego (Haynes i współaut. 
2003), nie można było wykluczyć, że obser-
wowane zróżnicowanie genetyczne populacji 
wokół doliny Biebrzy odzwierciedla strefę 
wtórnego kontaktu dwóch różnych linii. Jed-
nak analiza sekwencji genu kodującego cyto-
chrom b (mtDNA) u 18 osobników nornika 
zwyczajnego na badanym obszarze wykazała 
istnienie tylko jednej, tzw. wschodniej linii, a 
stwierdzonych 7 haplotypów różniło się od 
siebie zaledwie 1–2 substytucjami, podczas 
gdy co najmniej 20 substytucji różniło bada-
ne haplotypy od linii centralnej (Ratkiewicz 
i współaut. w przygotowaniu). Oznacza to, 
że na obszarze doliny Biebrzy nie jest zloka-
lizowana żadna bariera genetyczna (tj. strefa 
wtórnego kontaktu) dla przepływu genów. 
Inne niż genetyczne czynniki są więc odpo-
wiedzialne za obserwowane zróżnicowanie 
genetyczne populacji. Najprawdopodobniej 

na tym obszarze zlokalizowana jest bariera 
środowiskowa, która poprzez ograniczenie 
dyspersji osobników spowodowała dywer-
gencję populacji. Gatunek ten, chociaż liczny 
i pospolity na terenie Polski, wydaje się być 
bardzo podatny na izolację i fragmentację, 
gdyż osobniki cechuje przywiązanie do włas-
nego areału, nawet gdy środowisko uległo 
znacznemu przekształceniu (Jacobs i Hempel 
2003). Ponadto dyspersja nornika zwyczaj-
nego jest silnie zależna od płci, i dla samic 
jest ona dwudziestokrotnie mniejsza niż w 
przypadku samców (Hamilton i współaut. 
2005). Tak silna filopatryczność samic z pew-
nością sprzyja dywergencji genetycznej po-
pulacji. Przeprowadzone analizy składowych 
głównych (PCA) sugerują istnienie dwóch 
zróżnicowanych genetycznie grup popula-
cji nornika zwyczajnego w dolinie Biebrzy. 
Grupowanie się populacji ma wyraźny układ 
północ-południe względem podmokłych ob-
szarów doliny Biebrzy (Ratkiewicz i współ-
aut. w przygotowaniu), odzwierciedlając za-
pewne kierunki kolonizacji. W celu określe-
nia położenia bariery dla przepływu genów 
między populacjami nornika zwyczajnego za-
nalizowano macierz wartości zróżnicowania 
genetycznego (FST) między parami badanych 
populacji z wykorzystaniem algorytmu Mon-
moniera (Manel i współaut. 2003). Algorytm 
ten posługuje się triangulacją Delaunay’a 
(Manel i współaut. 2003). Polega ona na łą-
czeniu trzech sąsiadujących ze sobą populacji 
w taki sposób, że populacje znajdują się w 
rogach trójkątów, a w jego wnętrzu nie ma 
żadnej populacji. Wyznaczanie położenia ba-
riery rozpoczyna się od znalezienia pary po-
pulacji tworzącej bok zewnętrznego trójkąta, 
dla której wartość FST jest największa. Okre-
ślenie dalszego przebiegu bariery przeprowa-
dza się identyfikując kolejne pary populacji 
o wysokich wartościach FST aż do momentu 
osiągnięcia linii trójkąta zewnętrznego. Pro-
cedura ta potwierdziła wcześniejsze wyniki i 
wykazała, że bariera środowiskowa oddziela 
5 populacji (jedną grądzikową i cztery z te-
renów pól uprawnych) zlokalizowanych w 
północnej części doliny Biebrzy od 15 pozo-
stałych. Dolina Biebrzy, i jej podmokłe obsza-
ry turzycowisk i olsów, była więc najprawdo-
podobniej silną barierą w ekspansji nornika 
zwyczajnego na północ, prowadząc do znacz-
nej dywergencji genetycznej występujących 
tam populacji. Rolę innej doliny rzecznej 
jako bariery dla przepływu genów wykazano 
także w przypadku amerykańskiego gryzonia, 
Phenacomys longicaudatus (Miller i współ-
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aut. 2006). Interesującym jest fakt, że dywer-
gencja populacji nornika obserwowana w 
genach jądrowych wskutek izolacji środowi-
skowej zaszła stosunkowo niedawno, skoro 
oszacowany na podstawie sekwencji mtDNA 

czas ekspansji wyniósł 4500–7500 lat temu 
(Ratkiewicz i współaut. w przygotowaniu). 
Jest to argument potwierdzający, że nornik 
zwyczajny jest gatunkiem bardzo podatnym 
na izolację i fragmentację środowisk. 

POPULACJE JELENIA SZLACHETNEGO WE FRANCJI PODDANE IZOLACJI I TRANSLOKACJOM

Fragmentacja środowisk, w szczególności 
wywołana działaniami człowieka, może po-
wodować dywergencję genetyczną populacji 
wielu gatunków, nie tylko drobnych ssaków, 
lecz i takich, o których sądzi się, że rozmia-
ry ich ciała, duże areały osobnicze i zdolność 
do długodystansowych dyspersji czynią je 
mało podatnymi na fragmentację i izolację. 
Badania 16 populacji jelenia szlachetnego, 
Cervus elaphus, we Francji, z zastosowaniem 
elektroforezy białek i mtDNA-RFLP (polimor-
fizmu restrykcyjnych fragmentów mtDNA) 
wykazały duże zróżnicowanie populacji tego 
gatunku (Hartl i współaut. 2005). Ponadto, 
zmienność mtDNA w populacjach z rejonu 
Paryża i w dolinie Loary była zaskakująco 
wysoka, gdy w pozostałych próbach najczęś-
ciej występował pojedynczy typ mtDNA. Za 
obecną strukturę genetyczną populacji jele-
nia szlachetnego we Francji odpowiadają naj-
prawdopodobniej dwa czynniki: translokacje 
oraz fragmentacja środowisk spowodowana 
działalnością człowieka (mała lesistość, auto-
strady). Niewątpliwym efektem translokacji 
wydaje się być wysoka zmienność populacji 
w rejonie Paryża i w dolinie Loary oraz duże 
różnice genetyczne w małej skali lokalnej. 
Analizowane obszary są też jednymi z naj-
bardziej zmienionych przez człowieka i nie 
da się wykluczyć także wpływu fragmentacji 
środowisk spowodowanej antropopresją na 
strukturę genetyczną populacji. Niestety, brak 

dokładnych informacji co do translokacji je-
leni we Francji uniemożliwia w sposób jed-
noznaczny ustalenie, który z wymienionych 
czynników odegrał większą rolę w kształto-
waniu obecnej struktury genetycznej popula-
cji tego dużego gatunku ssaka. Również dla 
sarny Coulon i współaut. (2006) wykazali 
wpływ barier środowiskowych (autostrada, 
rzeki i kanały) na strukturę genetyczną po-
pulacji na niedawno zasiedlonym obszarze. 
Z kolei Riley i współaut. (2006) zanalizowa-
li wpływ dróg szybkiego ruchu na dyspersję 
i przepływ genów socjalnych drapieżników 
(rysia rudego i kojota), które wyniosły odpo-
wiednio: 5–32% (w ciągu 7 lat badań) i 0,5% 
na pokolenie. Autorzy sugerowali, że chociaż 
zwierzęta przekraczają bariery, to tacy imi-
granci niezmiernie rzadko rozmnażają się, w 
efekcie przepływ genów dla tych socjalnych 
ssaków jest o rząd wielkości mniejszy niż są-
dzono. Wynikać to może z faktu, że czynniki 
antropogeniczne powodują powstawanie nie-
naturalnych areałów osobniczych, ponadto 
zmniejszają one szanse osobnika na spotka-
nie partnera do rozrodu. Konsekwencje dla 
genetycznej struktury populacji są więc po-
ważne, bo choć bariery antropogeniczne nie 
ograniczają całkowicie dyspersji, mogą — po-
przez zaburzenia w strukturze przestrzennej 
i socjalnej — niemal zupełnie uniemożliwiać 
przepływ genów. 

HISTORIA EWOLUCYJNA, ZRÓŻNICOWANIE GENETYCZNE I PRZEPŁYW GENÓW MIĘDZY 
RASAMI CHROMOSOMOWYMI RYJÓWKI AKSAMITNEJ W POLSCE

Ryjówka aksamitna, Sorex araneus, z 
uwagi na swój kariotyp jest bardzo nietypo-
wym ssakiem, gdyż posiada zmienną liczbą 
chromosomów (Wójcik i współaut. 2002). 
Liczba ramion chromosomowych u ryjówki 
jest stała i wynosi NF = 40, jednak w różnych 
częściach zasięgu, wskutek fuzji Robertsona 
(Rb) i/lub wzajemnych translokacji ramion 
chromosomowych (WART), powstało ponad 
70 ras chromosomowych, cechujących się 

odmiennymi kombinacjami ramion chromo-
somów metacentrycznych (patrz Wójcik i 
współaut. 2002). Również w obrębie danej 
rasy możliwy jest polimorfizm Robertsona 
polegający na występowaniu trzech katego-
rii osobników: homozygot akrocentrycznych 
i metacentrycznych oraz heterozygot Rb. U 
heterozygot Rb w mejozie powstaje triwalent 
złożony z jednego chromosomu metacen-
trycznego i dwóch akrocentrycznych (patrz: 
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Wójcik i współaut. 2002). Rasy chromoso-
mowe pogrupowano w kilka grup kariolo-
gicznych, charakteryzujących się określonymi 
kombinacjami metacentryków i wydzielono 
w ten sposób Zachodnią, Wschodnią, Północ-
na i dwie Syberyjskie grupy Kariologiczne 
(patrz Wójcik i współaut. 2002 oraz cytowa-
na tam literatura). Znaczne różnice karioty-
powe między grupami kariologicznymi oraz 
ich odrębne, nie zachodzące na siebie zasię-
gi, pozwalają przypuszczać, że wywodzą się 
one z różnych refugiów z czasów ostatniego 
zlodowacenia. Jeśli tak rzeczywiście jest, róż-
nicom chromosomowym powinny towarzy-
szyć różnice genetyczne między rasami i gru-
pami kariologicznymi. W miejscach kontaktu 
ras chromosomowych powstały liczne strefy 
hybrydyzacji, które cechuje występowanie 
osobników pochodzenia mieszańcowego, 
tworzących w mejozie kompleksy chromo-
somowe złożone z 4–11 elementów. Różna 
struktura chromosomowa tych stref sprawia, 
że są one doskonałym obiektem do badań 
znaczenia różnic kariotypowych w proce-
sie specjacji, określania poziomu przepływu 
genów i stopnia introgresji między zróżni-
cowanymi pod względem chromosomów ra-
sami, wyznaczania liczby i położenia genów 
zaangażowanych w mechanizmy izolujące. Ze 
względu na fakt, że strefy hybrydyzacji czę-
sto zlokalizowane są w miejscu występowa-
nia barier środowiskowych, istnieje też moż-
liwość określenia wpływu czynników poza-
genetycznych na przepływ genów i strukturę 
badanej strefy kontaktu. 

Na obszarze Polski Fedyk i współaut. 
(2000) stwierdzili występowanie 10 ras chro-
mosomowych ryjówki aksamitnej, należących 
do dwóch grup kariologicznych: zachodniej 
(WEKG) i wschodniej (EEKG). Model ewo-
lucji ras chromosomowych w Polsce zakłada 
powstawanie metacentryków w drodze fuzji 
Rb, a następnie rozprzestrzenianie się chro-
mosomów metacentrycznych na obszarze 
występowania populacji akrocentrycznych 
(Wójcik 1993). Ten model utrwalania się 
metacentryków Rb jest dosyć prawdopodob-
ny, gdyż proste heterozygoty Rb u ryjówki 
aksamitnej, w porównaniu z homozygotami, 
mają tylko nieznacznie obniżone dostosowa-
nie. Wykazano ponadto, że mechanizm dive’u 
mejotycznego, czyli uprzywilejowane prze-
chodzenie do gamet jednych chromosomów 
względem innych, faworyzuje chromoso-
my dwuramienne (patrz Wójcik i współaut. 
2002 oraz cytowana tam literatura). Z drugiej 
strony, utrwalanie się rzadkich wariantów, w 

tym przypadku chromosomów metacentrycz-
nych, może łatwo następować w małych, izo-
lowanych populacjach wskutek działania dry-
fu genetycznego. Obecnie,populacje ryjówki 
aksamitnej są bardzo liczne, istnieje jednak 
możliwość, że przechodziły one redukcję li-
czebności podczas ekspansji polodowcowej. 
Powinien więc w takich populacjach pozo-
stać zapis molekularny tego procesu, prze-
jawiający się niskim poziomem zmienności. 
Stwierdzenie faktu redukcji liczebności po-
pulacji w przeszłości stanowić może argu-
ment, że warianty chromosomowe, niezależ-
nie od tego w jaki sposób powstały (fuzje Rb 
czy WART), zostały utrwalone wskutek dzia-
łania dryfu. Jeśli w okresie postglacjalnym 
redukcja liczebności nie miała jednak miej-
sca, może to pośrednio świadczyć, że główną 
rolę w ewolucji ras chromosomowych tego 
gatunku odegrały fuzję Rb, a nie WART. Te 
ostatnie mają niemal na pewno obniżone do-
stosowanie względem prostych heterozygot 
Rb, mogą się więc utrwalić jedynie wskutek 
dryfu, który jest efektywny w małych popu-
lacjach (patrz Wójcik i współaut. 2002). W 
obrębie WEKG występuje pięć różnych fuzji 
Robertsona, podczas gdy w EEKG stwierdzo-
no obecność aż dziewięciu różnych warian-
tów Rb (patrz Wójcik i współaut. 2002). 
Teoretycznie jest więc możliwe, że niektó-
re metacentryki w obrębie EEKG powstały 
wskutek WART. Badania sekwencji genu ko-
dującego cytochrom b w mtDNA przeprowa-
dzone przez Ratkiewicza i współaut. (2002) 
były próbą ustalenia, czy wielkość populacji 
ryjówek była w przeszłości zredukowana. To 
pośrednio pozwoliło na wnioskowanie, który 
typ mutacji (Rb czy WART) odgrywał głów-
ną rolę w ewolucji ras chromosomowych S. 
araneus w Polsce. Określiliśmy także praw-
dopodobny czas powstania ras chromosomo-
wych i grup kariologicznych. Niski poziom 
zmienności nukleotydowej oraz różnice rzę-
du kilku substytucji nukleotydowych między 
stwierdzonymi 21 haplotypami, a także topo-
logia drzewa ewolucyjnego w kształcie gwiaz-
dy (jeden centralny haplotyp i wywodzące 
się od niego pozostałe haplotypy) wskazuje 
na brak różnic molekularnych między rasa-
mi chromosomowymi należącymi do WEKG 
i EEKG, jak i na ich niedawne powstanie. 
Może to oznaczać, że wywodzą się one z jed-
nego refugium, a poszczególne rasy mogły 
powstać w trakcie polodowcowej ekspansji 
(Ratkiewicz i współaut. 2002, Jadwiszczak i 
współaut. 2006). Inny sposób wnioskowania 
o historii ewolucyjnej populacji wykorzystuje 
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analizę obserwowanego i oczekiwanego roz-
kładu różnic między parami porównywanych 
sekwencji (Rogers 1995). Analiza ta umożli-
wiła szacowanie czasu ekspansji ryjówek na 
około 37000–62000 lat temu. Rozkład różnic 
sekwencji (ang. mismatch distribution) był 
unimodalny, najliczniejszą grupę stanowiły 
haplotypy różniące się czterema substytucja-
mi, co sugeruje niedawną ekspansję z jedne-
go źródła (refugium) oraz stosunkowo wyso-
ką efektywną wielkość populacji (Ne). Wy-
znaczona z rozkładu różnic nukleotydowych 
wartość Ne wyniosła setki tysięcy osobników 
(Ratkiewicz i współaut. 2002), co oznacza, 
że w trakcie polodowcowej ekspansji nie 
było redukcji liczebności populacji. Może to 
oznaczać, że fuzje Robertsona, a nie WART, 
odegrały główną rolę w ewolucji ras S. aran-
eus w Polsce. Analizy molekularne potwier-
dzają zaproponowany przez Wójcika (1993) 
model ewolucji ras chromosomowych S. 
araneus w Polsce. Nie można jednak wyklu-
czyć, że w różnych częściach zasięgu ewo-
lucja chromosomowa przebiegała w sposób 
niejednakowy i w jednych rejonach miały 
miejsce fuzje Rb, podczas gdy w innych wza-
jemne translokacje ramion prowadziły do 
powstawania różnych ras chromosomowych 
(patrz Wójcik i współaut. 2002). Należy też 
pamiętać, że procesy ewolucyjne dla mtDNA 
i genów jądrowych zazwyczaj zachodzą w 
niejednakowy sposób. Ze względu na różnice 
w ploidalności i sposobie dziedziczenia (gdyż 
mtDNA jest haploidalny i dziedziczy się tylko 
po matce), efektywna wielkość populacji dla 
genów jądrowych jest więc z reguły wyższa 
niż dla mtDNA (Hamilton i współaut. 2005). 
Stwierdzony brak redukcji liczebności popu-
lacji przy użyciu takiego markera jakim jest 
mtDNA pozwala przypuszczać, że Ne dla ge-
nów jądrowych również nie przechodziło re-
dukcji wielkości. Jednak wnioskowanie takie 
jest pośrednie i redukcję liczebności popu-
lacji należałoby przetestować bezpośrednio 
dla genów jądrowych. Redukcji liczebności 
nie stwierdzono dla allozymów w 9 popula-
cjach z różnych ras chromosomowych (Rat-
kiewicz i współaut. 2002). W strefach hybry-
dyzacji ras chromosomowych badania genów 
jądrowych (allozymów i mikrosatelitarnego 
DNA) wykazały jednak taką redukcję w nie-
których populacjach (Ratkiewicz i współaut. 
2003, Jadwiszczak i współaut. 2006). W celu 
poprawnego wnioskowania co do ewolu-
cji ras konieczne jest więc badanie różnych 
klas markerów molekularnych oraz prze-
prowadzenie badań w strefach hybrydyzacji 

różniących się strukturą chromosomową i 
położeniem w środowisku. Badania wykona-
ne z zastosowaniem trzech klas markerów 
molekularnych: mikrosatelitarnego DNA zlo-
kalizowanego na autosomach, jednego locus 
mikrosatelitarnego na chromosomie Y oraz 
mtDNA (Jadwiszczak i współaut. 2006) wska-
zały na brak różnic genetycznych w strefie 
hybrydyzacji ras chromosomowych Drnho-
lec i Białowieża. Może to oznaczać swobod-
ny przepływ genów między rasami. Jednak 
badana strefa hybrydyzacji, która zlokalizo-
wana jest po dwóch stronach nasypu kole-
jowego w pobliżu miejscowości Rokitnia na 
trasie kolejowej Warszawa-Lublin, cechuje się 
występowaniem ostrych klinów frekwencji 
chromosomów metacentrycznych na dystan-
sie wyraźnie mniejszym niż 1 km, a hybrydy 
powstałe z kojarzeń osobników z różnych 
ras mogą posiadać w mejozie kompleksy 
chromosomowe złożone nawet z 10 elemen-
tów (Szałaj i współaut. 1996). Brak różnic 
genetycznych między badanymi populacjami 
ryjówek nie musi więc oznaczać wysokiego 
poziomu przepływu genów, lecz jest raczej 
konsekwencją niedawnej ekspansji obu ras 
z jednego refugium (Jadwiszczak i współ-
aut. 2006). Czasowe analizy zmian frekwen-
cji alleli w badanej strefie hybrydyzacji ras 
chromosomowych Drnholec i Białowieża su-
gerują, że populacje w centrum strefy są ge-
netycznie niestabilne, a efektywna wielkość 
populacji, wskutek niskiego dostosowania 
hybrydów, jest mała (Ratkiewicz i współaut. 
w przygotowaniu). Nie oznacza to jednak, że 
przepływ genów między rasami nie zachodzi. 
W badaniach innej strefy hybrydyzacji ryjów-
ki aksamitnej Fedyk i współaut. (1991) wy-
kazali istnienie mechanizmów ułatwiających 
przepływ genów między rasami. Polega on na 
akumulacji rekombinantów międzyrasowych 
w centrum strefy. Osobniki takie w mejozie 
tworzą co najwyżej triwalenty, przez co płod-
ność w populacjach hybrydowych nie jest 
mocno obniżona. Zróżnicowanie genetyczne 
w strefie z modyfikacją ułatwiającą przepływ 
genów było nieco niższe (FST = 0,015) (Rat-
kiewicz i współaut. 2000), niż w strefach bez 
modyfikacji (FST = 0,021 i 0,025) (Ratkiewicz 
i współaut. 2003, Ratkiewicz i współaut. w 
przygotowaniu). Fakt ten może potwierdzać 
istnienie ułatwionego przepływu genów w 
strefie kontaktu o podwyższonej częstości re-
kombinantów. 

Badania mające na celu określenie roli ba-
rier środowiskowych dla przepływu genów u 
ryjówki aksamitnej z reguły wykazywały brak 
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zależności między cechami środowiska a 
zróżnicowaniem genetycznym populacji. Na 
przykład Ratkiewicz i współaut. (2000) nie 
stwierdzili wpływu bariery, jaką jest morena 
zwężająca dolinę rzeki, na przepływ genów. 
Jednak w przekształconym przez człowieka 
środowisku przepływ genów między popula-
cjami ryjówek może być znacznie ograniczo-
ny (Lugon-Moulin i Hausser 2002). Podobnie 
Ratkiewicz i współaut. (2003) wykazali, że 
populacja ryjówek zlokalizowana na terenie 
miasta Pasłęk była najbardziej zróżnicowana 
spośród wszystkich 12 badanych populacji, 
usytuowanych na 36-kilometrowym transek-
cie w strefie kontaktu ras Guzowy Młyn i Łę-
gucki Młyn. 

Jednym z głównych celów badań stref 
hybrydyzacji ras chromosomowych jest do-
starczenie jednoznacznych wniosków na te-
mat roli różnic chromosomowych w proce-
sie powstawania nowych gatunków. Model 
teoretyczny zakłada ograniczoną rekombina-
cję w kariotypach hybrydowych (Navarro i 
Barton 2003). Geny zlokalizowane na chro-
mosomach uwikłanych w kompleksy mejo-
tyczne powinny wykazywać większe zróż-
nicowanie genetyczne niż te, które znajdują 
się na chromosomach identycznych dla obu 
ras. Aby określić wpływ różnic chromosomo-
wych na przepływ genów Basset i współaut. 
(2006a) zmapowali położenie 20 loci mikro-
satelitarnych u ryjówki aksamitnej i wykorzy-
stali je do badania dwóch różnych stref hy-
brydyzacji w Alpach. Analiza zróżnicowania 
genetycznego między Sorex antinorii (gatu-
nek ten do niedawna był uważany za jedną 
z ras chromosomowych S. araneus)(Brünner 
i współaut. 2002) i dwoma rasami: Cordon i 
Vaud ryjówki aksamitnej wykazała, że zróż-
nicowanie genetyczne dla loci znajdujących 
się na chromosomach tworzących kompleksy 
mejotyczne było generalnie większe niż dla 
loci leżących na pozostałych chromosomach 
(Basset 2005). Jednak różnice te były staty-
stycznie istotne jedynie w strefie hybrydyza-
cji S. antinorii/ Vaud, gdzie występują hybry-
dy posiadające w mejozie łańcuch złożony 
aż z 11 elementów. Autor ten sugerował, że 
oba czynniki: obniżona płodność hybrydów i 
zredukowana rekombinacja chromosomów, 
mają wpływ na strukturę genetyczną tej 
strefy hybrydyzacji. Należy dodać, że Sorex 
antinorii, wyraźnie odmienny pod wzglę-
dem chromosomów i genów od S. araneus, 
przetrwał ostatnie zlodowacenie w oddziel-
nym refugium zlokalizowanym na półwyspie 
Apenińskim (patrz Wójcik i współaut. 2002). 

Z  kolei, porównanie dywergencji genetycz-
nej loci mikrosatelitarnego DNA w strefie 
hybrydyzacji ras Drnholec i Białowieża wyka-
zało małe zróżnicowanie genetyczne, nieza-
leżnie od faktu, czy badany locus znajdował 
się na chromosomie tworzącym kompleks 
mejotyczny, czy też usytuowany był na chro-
mosomach identycznych u obu ras (Jadwisz-
czak i współaut. 2006). Wynik ten jest kolej-
nym argumentem przemawiającym za pocho-
dzeniem ras Drnholec i Białowieża, więc i 
WEKG i EEKG, z jednego refugium. 

Skuteczne określanie struktury stref hy-
brydyzacji i introgresji między rasami chro-
mosomowymi ryjówki aksamitnej wymaga 
zastosowania zaawansowanych analiz, innych 
niż tradycyjne obliczania wariancji frekwencji 
alleli między populacjami (FST), takich jak np. 
analizy admiksji za pomocą algorytmu Bayesa 
(Pritchard i współaut. 2000). Przeprowadzo-
na przez Basseta i współaut. (2006b) analiza 
Bayesa trzech gatunków: S. coronatus, S. an-
tinorii i S. araneus potwierdziła status gatun-
kowy każdego z badanych taksonów. Jednak 
analiza Bayesa trzech ras chromosomowych 
(Cordon, Bretolet, Vaud) wykazała istnienie 
tylko dwóch klasterów genetycznych. Auto-
rzy sugerowali, że może to być spowodowa-
ne hybrydowym pochodzeniem rasy Bretolet, 
lecz może także oznaczać mały wpływ różnic 
chromosomowych na strukturę genetyczną 
populacji, w porównaniu z czynnikami hi-
storycznymi. Nie wykryto żadnej introgresji 
genów między silnie zróżnicowanymi pod 
względem chromosomów dwoma taksonami: 
S. antinorii i rasą Vaud należącą do S. aran-
eus. Natomiast stwierdzona została wyraźna, 
jednokierunkowa introgresja genów S. anti-
norii do puli genowej S. araneus rasy Cor-
don (Basset i współaut. 2006b). Introgresja 
ta zapewne wynika z niewielkich różnic w 
kariotypie między rasą Cordon i S. antinorii. 

Jaka jest więc rola różnic chromosomo-
wych w powstawaniu gatunków? Searle i 
Wójcik (1998) podkreślają, że specjacja spo-
wodowana różnicami w kariotypie byłaby 
trudna do udowodnienia, jeśli nie obserwo-
wałoby się jej u tak zmiennego chromosomo-
wo gatunku, jakim jest ryjówka aksamitna. 
Silnym argumentem za specjacją chromo-
somową u S. araneus są udokumentowane 
różne etapy tego procesu: od unimodalnych 
stref hybrydyzacji z dużą liczbą hybrydów i 
rekombinantów, a przez to znacznym prze-
pływem genów między rasami, przez strefy 
z jednokierunkową introgresją, do stref z cał-
kowicie ograniczonym przepływem genów. 
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Wydaje się także, że to właśnie specjacja 
chromosomowa doprowadziła do powstania 

S. antinorii, niedawno opisanego gatunku 
(Brünner i współaut. 2002). 

ROZRÓŻNIANIE PUL GENOWYCH — MOTYLE Z RODZAJU KOSTERNIK, CARTEROCEPHALUS

Dywergencja genetyczna populacji może 
zachodzić w allopatrii, wtedy dryf genetycz-
ny prowadzi do podobnego zróżnicowania 
większości genów w obrębie genomu. Al-
ternatywny scenariusz zakłada dywergencję 
jedynie niektórych części genomu, jak ma 
to zazwyczaj miejsce podczas specjacji sym-
patrycznej (Wilding i współaut. 2001). Roz-
różnienie tych dwóch mechanizmów ewolu-
cyjnych ma w zrozumieniu specjacji podsta-
wowe znaczenie. Sympatrycznie występują-
ce w Puszczy Białowieskiej dwa podgatunki 
motyla z gatunku kosternik palemon (Carte-
rocephalus palaemon palaemon i C. palae-
mon tolli) mogą być dobrym obiektem tego 
typu analiz. Krzywicki (1967) oraz Jarosze-
wicz (2000) wykazali, że podgatunki te róż-
nią się szeregiem cech: (i) morfologicznych 
(forma C. p. tolli jest m. in. nieco większa i 
ciemniejsza), (ii) ekologicznych (C. p. tol-
li zasiedla bardziej wilgotne środowiska niż 
forma nominatywna oraz pojawia się kilka 
dni później niż C. p. plaemon i (iii) behawio-
ralnych (samce C. p. tolli aktywnie poszukują 
samic, podczas gdy samce formy nominatyw-
nej są terytorialne). Forma C. p. tolli została 
opisana jako endemit, który mógł powstać w 
Puszczy Białowieskiej wskutek adaptacji do 
specyficznych warunków środowiska jakie 
tam panują (Krzywicki 1967). Alternatywna 
hipoteza zakłada, że obie formy powstały w 
allopatrii, w dwóch niezależnych refugiach, 
a na terenie Puszczy Białowieskiej utworzyła 
się strefa wtórnego kontaktu obu podgatun-
ków kosternika palemona. Wysoka wartość 
zróżnicowania genetycznego, analizy składo-
wych głównych (PCA) i algorytm Bayesa dla 
danych z 34 loci białkowych wykazały, że 
pule genowe sympatrycznie występujących 
podgatunków: C. p. palaemon i C. p. tolli są 
odrębne (Ratkiewicz i Jaroszewicz 2006), 
przez co potwierdzony został ich status tak-
sonomiczny. Autorzy stwierdzili kierunko-
wą introgresję genów od C. p. palaemon do 
C.  p. tolli (około 11%). Może to być spowo-
dowane faktem, że u tego gatunku samice, 
imago, pojawiają się wcześniej niż samce. 
W efekcie samce formy nominatywnej mogą 
kojarzyć się z samicami C. p. tolli, w czassie 
gdy samce C. p. tolli są jeszcze w stadium 

poczwarki. W momencie pojawienia się sam-
ców C. p. tolli, praktycznie wszystkie samice 
formy nominatywnej mogą być już zapłod-
nione przez samce C. p. palaemon, przez co 
introgresja w odwrotnym kierunku prawie 
nie występuje. Nie można też wykluczyć, że 
różnice w introgresji wynikają z przewagi li-
czebnej C. p. palaemon względem endemicz-
nego C. p. tolli. Porównanie wartości FST dla 
15 loci polimorficznych między C. p. palae-
mon i C. p. tolli wykazało istotne zróżnico-
wanie genetyczne dla 25% genomu, co raczej 
wyklucza specjację sympatryczną i sugeruje 
powstanie obu form w różnych refugiach. 
Hipoteza endemizmu C. p. tolli (Krzywicki 
1967) jest więc mało prawdopodobna. Dla 
porównania Wilding i współaut. (2001), w 
badaniach dwóch form morfologicznych śli-
maka Littorina saxatilis żyjących na różnych 
głębokościach i poddanych różnym presjom 
selekcyjnym, wykazali, że zaledwie 15 spo-
śród 306 loci AFLP odbiegało wartościami FST 
od średniej. Dodatkowym potwierdzeniem 
allopatrycznej ewolucji podgatunków koster-
nika palemona jest wysoki poziom polimor-
fizmu u obu form (Ratkiewicz i Jaroszewicz 
2006). U gatunków endemicznych z reguły 
obserwuje się niską zmienność genetyczną. 
Wysoki poziom zmienności u C. p. tolli nie 
jest efektem introgresji genów od formy no-
minatywnej, gdyż obie formy posiadają wiele 
unikalnych rzadkich alleli, nie występujących 
u drugiej formy. Pula genowa C. p. tolli jest 
nie mniejsza niż pula genowa formy nomi-
natywnej, istnieje więc wysokie prawdopo-
dobieństwo, że podgatunek ten może wystę-
pować poza obszarem Puszczy Białowieskiej. 
Wartym odnotowania jest fakt, że analizy 
genetyczne potwierdziły możliwość wystę-
powania osobników będących przedstawicie-
lami ciemnej formy u C. p. palaemon, nie-
rozróżnialnej morfologicznie od C. p. tolli. 
Osobniki te posiadają jednak genotyp charak-
terystyczny dla formy nominatywnej. Duża 
zmienność ubarwienia formy nominatywnej 
nie pozwala więc na jednoznaczne ustalenie 
statusu taksonomicznego na podstawie cech 
morfologicznych. Tylko badania genetyczne 
mogą w jednoznaczny sposób ustalić, który 
podgatunek występuje na badanym obszarze. 
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W przypadku badania introgresji, istnieje 
konieczność stosowania różnych klas mar-
kerów genetycznych, gdyż dla genów jądro-
wych i mtDNA może być ona różna (Gom-
pert i współaut. 2006). Przeprowadzone 
wstępne badania zróżnicowania sekwencji 
genu oksydazy cytochromowej II (mtDNA) 
u kosternika palemona w pełni potwierdziły 

wyniki badań allozymów i wykazały 0,89% 
dywergencji pomiędzy C. p. palaemon. i C.  p. 
tolli. Przy założeniu średniego tempa ewolu-
cji dla mtDNA wynoszącego 2% na 1 mln lat, 
dywergencja obu form rozpoczęła się około 
450 000 lat temu (Ratkiewicz i współaut., 
dane niepubl.). 

UWAGI KOŃCOWE

Podsumowując ten przegląd wybranych 
badań wykonanych z zastosowaniem technik 
biologii molekularnej chcę zwrócić uwagę na 
dwie istotne kwestie, w których widoczny jest 
znaczny postęp naukowy. Są to po pierwsze: 
miarodajne określenie różnic genetycznych 
między populacjami, a po drugie jest to now-
sze spojrzenie na problem specjacji. 

Metody molekularne będą coraz częściej 
stosowane, by skuteczniej identyfikować 
granice między zróżnicowanymi genetycz-
nie populacjami. Już teraz stosuje się je do 
określania położenia i charakteru barier dla 
przepływu genów, a także identyfikacji waż-
nych jednostek ewolucyjnych. Będzie to bez 
wątpienia miało znaczenie w gospodarowa-
niu populacjami naturalnymi, planowaniu 
skutecznych form ochrony gatunkowej, kon-
troli gatunków inwazyjnych. Analizy takie 
wpłyną także na inny sposób planowania 
badań, by mogły one uwzględniać aspekt 
ewolucyjny w kontekście zarówno całego 
genomu, jak i wybranych loci poddanych 
działaniu różnych sił ewolucyjnych. Zaletą 
takich badań jest również fakt, że nie wy-
magają one definiowania populacji a priori, 
próby pobierać można na badanym obszarze 
w sposób losowy, a następnie zastosować 
analizę admiksji i algorytm Bayesa (patrz 
Pritchard i współaut. 2000). Istnieją liczne 
prace, które pokazują, że historia populacji 
i czynniki środowiskowe, w tym działalność 
człowieka, mogą mieć nie mniejszy wpływ 
na strukturę genetyczną populacji niż różni-
ce chromosomowe, czy obecność zróżnico-
wanych pul genetycznych wskutek izolacji. 
Badanie populacji w warunkach naturalnych 

metodami molekularnymi jest więc fascynu-
jącym przedsięwzięcie, które dostarcza wie-
lu zaskakujących i nowych informacji na te-
mat ewolucji organizmów. 

Drugim, jakże ważnym dla nauki zagad-
nieniem, jest właściwe rozumienie gatunku 
jako jednostki biologicznej i ewolucyjnej. 
Nowoczesne techniki badawcze prowadzić 
będą — bez wątpienia — do uściślenia poję-
cia gatunku. Pojęcie to może odzwierciedlać 
istnienie w genomie regionów, które przez 
swe efekty fenotypowe znajdują się pod 
wpływem silnego doboru rozrywającego, 
wyrażającego się wysokimi wartościami FST 
dla genów zlokalizowanych w takich regio-
nach, podczas gdy pozostała część genomu 
jest niezróżnicowana (Beaumont 2005). Po-
równanie takich rejonów pozwoli określić 
międzygatunkowe zróżnicowanie adaptacyj-
ne. Obecność w genomie rejonów będących 
pod wpływem silnego doboru rozrywają-
cego lub nielosowych kojarzeń oznaczać 
będzie możliwość specjacji, nawet w obec-
ności przepływu genów. Badania ras chro-
mosomowych ryjówki aksamitnej i podga-
tunków kosternika palemona potwierdzają 
opinię Emelianova i współaut (2003), którzy 
sugerowali, że stosunkowo długa i stabilna 
faza sympatrycznej dywergencji w obecno-
ści przepływu genów jest prawdopodobną 
cechą procesu specjacji. 

Podziękowania: Chciałbym wyrazić wdzięcz-
ność prof. dr hab. Markowi Gębczyńskiemu za 
inspirację do napisania niniejszego artykułu 
oraz wszelką pomoc i sugestie podczas prowa-
dzonych przeze mnie prac badawczych. 

Historical events, genetic and environmental barriers — their impact on gene 
flow and population structure in animals

Summary

In many species genetic distances increase with 
geographic distances, resulting in the “isolation by 
distance” (IBD) pattern. However, more complex 

patterns usually are observed in heterogeneous habi-
tats. Geographic obstacles limit gene flow in a dis-
continuous way and might confound a simple IBD 
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