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WPROWADZENIE

Przeplyw genow jest jedna z glownych
sit ewolucyjnych. Dziala on przeciwstawnie
do dryfu genetycznego, powodujac, ze w ma-
lych populacjach utrzymuje si¢ zmiennosS¢
genetyczna. W konsekwencji, dzieki istnie-
niu zroznicowanych genotypéw, w populacji
zachowana zostaje zdolno$¢ do zmian adap-
tacyjnych. Z kolei, brak lub silnie ograniczo-
ny przeplyw genow sprzyja dywergencji ge-
netycznej populacji wskutek dryfu (WRIGHT
1977), a takze przySpiesza ewentualny pro-
ces adaptacji do lokalnych warunkéw Srodo-
wiska. Ograniczony przeplywu genow, ktory
umozliwia powstanie zréznicowanych pul
genowych wskutek dryftu genetycznego oraz
izolacji pre- i postzygotycznej, jest uwazany
za jeden z warunkOw specjacji. Poziom prze-
ptywu genow i jego skutki zaleza nie tylko
od liczby migrantéw wymienianych miedzy
populacjami, lecz takze od dystansu geogra-
ficznego dzielacego badane populacje, czy
tez cech zajmowanego przez nie Srodowiska.
Zroznicowanie genetyczne miedzy popula-
cjami powinno wzrasta¢ wraz z dzielacym
je dystansem geograficznym. Jest to mozliwe
wtedy, gdy dyspersja osobnikow jest duzo
mniejsza niz zasieg wystepowania calego ga-
tunku. ZaleznoS¢ miedzy dystansem geogra-
ficznym i genetycznym wystapi, gdy popu-
lacje beda w roOwnowadze dryfu i dyspersji.
Zalozenia te leza u podstaw zaproponowa-
nego przez SLATKINA (1993) modelu ,izolacji
przez dystans” (IBD). Jednak wiekszoS¢ po-
pulacji naturalnych zasiedla Srodowisko nie-
jednorodne, niektore z nich moga by¢ mate

i izolowane, mie¢ niski poziom zmiennoSci
genetycznej, podczas gdy inne sa liczne i
moga by¢ polaczone intensywnym przeply-
wem genOw. Taka sytuacja zaburza rowno-
wage dryfu i dyspersji i w konsekwencji pro-
wadzi do odchylen od modelu IBD. Struktura
genetyczna jest zdeterminowana nie tylko
procesami ewolucyjnymi zachodzacymi w te-
razniejszosci, lecz zostala uksztalttowana takze
przez historie populacji (AVISE 2000). Na ob-
szarze Europy, gdzie nast¢pujace po sobie cy-
kle zlodowacen i interglacjalow powodowaty
fragmentacje i zmniejszanie si¢ zasiedlanych
obszarOw, a nastepnie ekspansje populacji,
mozna wciaz odnalezé genetyczne Slady roz-
nych procesé6w z przesztosci (HEwWITT 1999).
Okreslenie roli poszczegdlnych czynnikow:
dryfu genetycznego i przeptywu genéw, w
takich niedawno powstalych populacjach
jest zadaniem trudnym. W trakcie, lub tez
tuz po ekspansji z jednego Zrodla, zréznico-
wanie genetyczne miedzy populacjami be-
dzie male, nawet na duzych obszarach. Gdy
wskutek izolacji nasila si¢ efekty dryfu, war-
tosci zroznicowania genetycznego (F,) beda
zazwyczaj wysokie. Z kolei, przewaga dys-
persji spowoduje uzyskanie niskich wartoSci
zroznicowania genetycznego nie tylko mie-
dzy bliskimi, ale tez populacjami odlegltymi
geograficznie, podobnie jak w modelu eks-
pansji (HUTCHISON i TEMPLETON 1999). W Sro-
dowisku naturalnym, z zasady heterogennym,
wystepuja roznorodne bariery dla dyspersji
osobnikéw, co rowniez moze prowadzi¢ do
zroznicowania genetycznego populacji, na-
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Sladujac model IBD. Bariery takie jak np.
pasma gorskie, rzeki czy tereny niedogodne
do osiedlenia sie, czeSciej wystepuja miedzy
geograficznie odleglymi populacjami niz mie-
dzy populacjami potozonymi blisko siebie,
zatem oba czynniki (dystans geograficzny i
bariery Srodowiskowe) moga oddzialywac
jednoczesnie na struktur¢ populacji. Moze
to znacznie utrudniac interpretacjc wynikow
uzyskanych z testowania modelu IBD, ponie-
waz nie da si¢ latwo okresli¢, ktory z czyn-
nikéw i w jakim stopniu jest odpowiedzialny
za obserwowany uklad réznic genetycznych
miedzy populacjami. Zastosowanie zarOwno
nowych narzedzi biologii molekularnej, jak i
odpowiedniego oprogramowania oraz narze-
dzi statystycznych, od niedawna umozliwia
badanie interakcji pomiedzy cechami Srodo-
wiska a procesami ewolucyjnymi, takimi jak
przeptyw gendéw, dryf genetyczny, czy dobor
naturalny. Zaawansowane analizy statystyczne
(np. geostatystyka, procedury maksymalnego
prawdopodobienstwa i algorytm Bayesa) sa
rowniez pomocne w identyfikowaniu ,kryp-
tycznych” barier, ktore okreSla si¢ jako miej-
sca ograniczonego przeptywu gendéw miedzy
populacjami bez wyraznej przyczyny, lub sa
to strefy wtornego kontaktu populacji, ktore
zroznicowaly sie w allopatrii. Zagadnieniami
tymi zajmuje si¢ genetyka krajobrazu (ang.
landscape genetics), ktora jest potaczeniem
nowoczesnej genetyki populacji i ekologii
krajobrazu (MANEL i wspotaut. 2003). Dyscy-
plina ta analizuje czynniki Srodowiskowe i
genetyczne oddziatujace na strukture popula-
cji w celu wykrycia nieciagloSci genetyczne;j
(bariery dla przeplywu gendéw) oraz powia-
zania badanej nieciagloSci z cechami Srodo-
wiska naturalnego. Ogromna zaleta tego typu
badan jest to, ze nie definiuje si¢ populacji
a priori, przed rozpoczeciem badaf, lecz
pobiera si¢ proby rOwnomiernie na calym
obszarze, a nastepnie z wykorzystaniem in-
formacji genetycznych definiuje sie liczbe
zroznicowanych genetycznie grup populacji
oraz polozenie barier (PRITCHARD i wspoOlaut.
2000, MANEL i wspotaut. 2003).

Poznanie charakteru i polozenia barier
ma podstawowe znaczenie w biologii ewo-
lucyjnej i ekologii, poniewaz pozwala wnio-
skowa¢ o wplywie dyspersji na strukture
genetyczna populacji, okresla¢ czynniki de-
cydujace o powstawaniu lokalnych adaptacji
i rozprzestrzenianie si¢ korzystnych mutacji
(MANEL i wspotaut. 2003). Badania takie maja
rowniez aspekt praktyczny, gdyz umozliwia-
ja identyfikacje naturalnych granic popula-

¢ji, przez co identyfikuje sie¢ wazne jednostki
ewolucyjne, majace kluczowe znaczenie w
ochronie rzadkich i ginacych gatunkow. Aby
prawidtlowo zidentyfikowa¢ nieciagltoS¢ ge-
netyczna miedzy populacjami nalezy zbadac
markery genetyczne o réznym sposobie dzie-
dziczenia (markery dziedziczone po obu jak i
po jednym z rodzicoOw), gdyz czesto istnieja
roznice w dyspersji osobnikow roznej plci
(BORKOWSKA i RATKIEWICZ 2004). Na przy-
ktad PIERTNEY i wspotaut. (1998) wykazali,
ze zabagnione tereny doliny rzeki stanowia
istotna bariere dla dyspersji samcow pardwy
szkockiej (Lagopus lagopus scoticus), pod-
czas gdy nie stanowi to przeszkody dla dys-
persji samic tego gatunku.

Postep w biologii molekularnej, automa-
tyzacja technik i znaczne obnizenie kosztow
analiz pozwala szybko badac¢ setki markerow
genetycznych, co jest jednym z wymogow
wspolczesnych badan. Jednak nawet nieduze
zestawy danych, ztozone z 10-30 loci uwaza-
nych za selekcyjnie neutralne, moga zawierac
pojedyncze markery poddane dzialaniu do-
boru. Identyfikacja takich loci, ktora zajmuje
sic genomika populacji (LUIKART i wspolaut.
2003, RATKIEWICZ 2006), ma zasadnicze zna-
czenie dla zrozumienia procesOw mikroewo-
lucyjnych, poniewaz tylko mechanizmy od-
dzialujace na caly genom moga dostarczyc
wiarygodnych informacji na temat zmian
demograficznych w przesztosci i filogenezy
badanych populacji. Natomiast analiza proce-
sow ewolucyjnych oddzialujacych na niekto-
re loci stwarza mozliwoS¢ badania adaptacji
osobnikéw do réznych warunkéw Srodowi-
ska. Przeprowadzenie takich analiz umozliwi
okreslenie wplywu roznych sit ewolucyjnych
(dobor naturalny, dryf genetyczny, migracje)
na strukture genetyczna populacji. Mata licz-
ba zréznicowanych genetycznie loci moze
oznacza¢ dywergencje wskutek dzialania do-
boru rozrywajacego w procesie adaptacji do
lokalnych warunkéw Srodowiska. Z kolei,
zroznicowanie duzej czeSci genomu jest efek-
tem dzialania dryfu w populacjach zasiedla-
jacych geograficznie odrebne obszary (patrz
WILDING i wspoétaut. 2001).

Innym istotnym zagadnieniem jest pozna-
nie czasu dywergencji. ZaroOwno w biologii
ewolucyjnej i ekologii waznym walorem jest
ustalenie, czy roznice miedzy populacjami sa
spowodowane czynnikami, ktore mialy miej-
sce w odleglej przesztosci, czy tez ich pocho-
dzenie jest niedawne i wynika z np. dzialal-
nosci cztowieka? Proces roznicowania sie pul
genowych prowadzacy w konsekwencji do
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specjacji z reguly jest procesem dlugotrwa-
tlym. Dlatego tez poznanie jednostek ewolu-
cyjnych bedacych na roznych etapach pro-
cesu dywergencji umozliwia Sledzenie jego
przebiegu od czeSciowo izolowanych popu-
lacji, zidentyfikowanych ras i podgatunkow,
do niedawno powstatych gatunkow.

Celem niniejszego artykutu jest okreslenie
wpltywu barier genetycznych i Srodowisko-
wych oraz czynnikéw historycznych na prze-
ptyw genow i strukture populacji. Aspekty te
zostang szerzej omowione na przykladzie ba-
danych przeze mnie czterech gatunkow zwie-

rzat. Sa to badania: (1) nornika zwyczajnego
w heterogennym Srodowisku doliny Biebrzy
(Ratkiewicz i wspolaut. w przygotowaniu),
(2) jelenia szlachetnego, ktorego populacje
we Francji sa poddane izolacji i transloka-
cjom (HARTL i wspotaut. 2005), (3) ryjowki
aksamitnej — gatunku tworzacego grupy ka-
riologiczne i liczne rasy chromosomowe w
Polsce i Eurazji (WOJCIK i wspotaut. 2002)
oraz (4) kosternika palemona, motyla, ktore-
go dwa podgatunki wystepuja sympatrycznie
w Puszczy Bialowieskiej (RATKIEWICZ i JARO-
SZEWICZ 20006).

IDENTYFIKACJA BARIER DLA PRZEPEYWU GENOW — IZOLOWANE POPULACJE NORNIKA
ZWYCZAJNEGO W HETEROGENNYM SRODOWISKU DOLINY BIEBRZY

Nornik zwyczajny, Microtus arvalis, jest
jednym z najliczniejszych ssakow Polski.
Gatunek ten, pospolity na obszarze cale-
go kraju, wystepuje na terenach otwartych,
polach, takach i nieuzytkach, a jego caly
zasi¢g rozciaga si¢ od centralnej Rosji do
oceanicznego wybrzeza Francji i Hiszpanii
(MITCHELL-JONES i wspotaut. 1999). U norni-
ka zwyczajnego wykryte zostaly rozne linie
filogenetyczne mitochondrialnego DNA, kto6-
rych zasiegi nie zachodza na siebie (HAYNES
i wspotaut. 2003). Linie te najprawdopodob-
niej wywodza si¢ z roznych refugiow polo-
dowcowych. W dolinie Biebrzy gatunek ten
zasiedla dwa typy Srodowisk: pola uprawne
wokot teren6w bagiennych oraz gradziki
— male pagorki mineralne wyniesione po-
nad poziom okresowego zalewu doliny, na
ktérych juz w XVI w. powstaly osady ludz-
kie i uprawy rolne. Obecnie wickszoS¢ gra-
dzikow przedstawia enklawy terendéw uzyt-
kowanych przed ponad 50 laty, a nastepnie
zdziczatych i przeksztatcajacych si¢ w mura-
wy, a w dalszej kolejnosSci podlegajace suk-
cesji przez zakrzaczenia do pokrycia zwar-
tym drzewostanem. Stosunkowo niewielka
powierzchnia gradzikow oraz ich izolacja
przez otoczenie rozleglymi obszarami ba-
giennymi, a takze fakt, ze nornik zwyczajny
ginie podczas wiosennych powodzi (JACOBS
2003) pozwala przypuszczac, ze populacje
nornika zwyczajnego, zasiedlajace poszcze-
golne gradziki, beda sie roznily sie od siebie
nawzajem. Wskutek dziatania dryfu zmien-
nosS¢ genetyczna w populacjach moze byc¢
mala, a réznice genetyczne miedzy popula-
cjami duze. Z kolei, populacje z pol upraw-
nych wokot bagien powinny charakteryzo-

wac sie duza zmiennoScia, ale i malym zr6z-
nicowanie genetycznym — zgodnie z kla-
sycznymi zalozeniami wpltywu fragmentacji
srodowisk na strukture genetyczna popula-
cji (YOUNG i CLARKE 2000). Badania nornika
zwyczajnego z 20 populacji, przeprowadzo-
ne przez Ratkiewicza i wspotaut. (w przy-
gotowaniu), z uzyciem 34 loci bialkowych
wykazaly jednak, ze poziom wewnatrzpopu-
lacyjnej zmiennoSci genetycznej nie roznit
sie istotnie miedzy populacjami gradzikowy-
mi i populacjami z terenow wokol bagien.
Utrzymywanie si¢ zmiennoSci genetycznej
w malych populacjach nornika zwyczaj-
nego zasiedlajacych heterogenne Srodowi-
sko doliny Biebrzy mozna wi¢c ttumaczy¢
za pomoca faktu, ktory opisali dla nornika
jako gatunku BOYCE i BOYCE (1988). Auto-
rzy ci podaja, ze systemy nor sa zasiedlane
z reguly przez 2-3 spokrewnione samice i
jednego, nie spokrewnionego z nimi samca.
Uktad ten wynika zapewne z wickszej dys-
persji samcow niz samic (HAMILTON i wspol-
aut. 2005), a potomstwo powstale wskutek
takich poligynicznych kojarzen bedzie si¢
charakteryzowalo wysoka heterozygotycz-
noScia (BASSET i wspotaut. 2001). Stosunko-
wo wysoki poziom zmiennoSci genetycznej
w populacjach gradzikowych moze wynikac
takze z dyspersji nornika, utatwianej do nie-
dawna przez czlowieka wskutek utrzymywa-
nia grobli, koszenia turzycowisk i transportu
siana. Dane odnoszace si¢ do karczownika
ziemnowodnego (Arvicola terrestris) dostar-
czyly podobnych wynikow, a o utrzymywa-
niu si¢ polimorfizmu w malych populacjach
tego gatunku decyduje niska wariancja w
sukcesie reprodukcyjnym mi¢dzy koloniami
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oraz dyspersja wieksza niz dystans miedzy
najblizszymi grupami sasiedzkimi (AARS i
wspotaut. 20006).

Zroznicowanie genetyczne miedzy popula-
cjami nornika zwyczajnego z pol uprawnych
(F_ = 0,112) bylo istotnie wicksze (P < 0,05)
niz miedzy populacjami gradzikowymi (F,,
= 0,066). Ten nieoczekiwany wynik wyma-
gal przeprowadzenia dalszych analiz, ktore
pozwolitlyby na wyjasnienie obserwowanego
uktadu. Populacje gradzikowe byly oddalone
od siebie $rednio o 3,4 km (zakres: 0,8-7,13
km), podczas gdy Sredni dystans geograficz-
ny, ktory dzielit populacje z terenéw otwar-
tych to 11,8 km (zakres: 2,5-18 km). Male
zrOéznicowanie genetyczne populacji gra-
dzikowych moze wiec by¢ spowodowane
wickszym przeplywem gendéw miedzy bliz
szymi populacjami. Analiza modelu izolacji
przez dystans dla 20 populacji wykazatla, ze
zroznicowanie genetyczne istotnie wzrasta
wraz z dystansem geograficznym (r = 0,206;
P < 0,05), jednak taka analiza, przeprowa-
dzona oddzielnie dla 12 populacji gradziko-
wych, jak i 8 z terenéw pol uprawnych, nie
potwierdzila takiej zaleznoSci (odpowiednio:
r = 0,15 i r = 0,08, ns). Brak korelacji i duzy
rozrzut punktow dla par poréwnywanych
populacji na obu wykresach regresji dystan-
su genetycznego wzgledem dystansu geo-
graficznego moze Swiadczy¢ o przewadze
dryfu nad dyspersja (HUTCHISON i TEMPLE-
TON 1999). Inne wiec czynniki, niz dzielacy
populacje dystans geograficzny, sa odpowie-
dzialne za obserwowany wzOr zmiennosci.
Ze wzgledu na wystepowanie kilku linii fi-
logenetycznych mtDNA w obrebie zasiegu
nornika zwyczajnego (HAYNES i wspolaut.
2003), nie mozna bylo wykluczy¢, ze obser-
wowane zroznicowanie genetyczne populacji
wokol doliny Biebrzy odzwierciedla strefe
wtornego kontaktu dwoch réznych linii. Jed-
nak analiza sekwencji genu kodujacego cyto-
chrom b (mtDNA) u 18 osobnik6w nornika
zwyczajnego na badanym obszarze wykazata
istnienie tylko jednej, tzw. wschodniej linii, a
stwierdzonych 7 haplotypéw réznitlo sie od
siebie zaledwie 1-2 substytucjami, podczas
gdy co najmniej 20 substytucji réznito bada-
ne haplotypy od linii centralnej (Ratkiewicz
i wspotaut. w przygotowaniu). Oznacza to,
ze na obszarze doliny Biebrzy nie jest zloka-
lizowana zadna bariera genetyczna (tj. strefa
wtornego kontaktu) dla przeplywu genow.
Inne niz genetyczne czynniki sa wiec odpo-
wiedzialne za obserwowane zréznicowanie
genetyczne populacji. Najprawdopodobnie;j

na tym obszarze zlokalizowana jest bariera
srodowiskowa, ktora poprzez ograniczenie
dyspersji osobnikow spowodowala dywer-
gencje populacji. Gatunek ten, chociaz liczny
i pospolity na terenie Polski, wydaje si¢ byc¢
bardzo podatny na izolacje i fragmentacje,
gdyz osobniki cechuje przywiazanie do wlas-
nego areatu, nawet gdy Srodowisko ulegto
znacznemu przeksztalceniu (JACOBS i HEMPEL
2003). Ponadto dyspersja nornika zwyczaj-
nego jest silnie zalezna od pici, i dla samic
jest ona dwudziestokrotnie mniejsza niz w
przypadku samcow (HAMILTON i wspotlaut.
2005). Tak silna filopatrycznoS¢ samic z pew-
noScia sprzyja dywergencji genetycznej po-
pulacji. Przeprowadzone analizy sktadowych
glownych (PCA) sugeruja istnienie dwoch
zroznicowanych genetycznie grup popula-
¢ji nornika zwyczajnego w dolinie Biebrzy.
Grupowanie si¢ populacji ma wyrazny ukiad
poinoc-potudnie wzgledem podmoktych ob-
szarow doliny Biebrzy (Ratkiewicz i wspok
aut. w przygotowaniu), odzwierciedlajac za-
pewne kierunki kolonizacji. W celu okresle-
nia potozenia bariery dla przeplywu genow
miedzy populacjami nornika zwyczajnego za-
nalizowano macierz wartoSci zréznicowania
genetycznego (F) miedzy parami badanych
populacji z wykorzystaniem algorytmu Mon-
moniera (MANEL i wspoélaut. 2003). Algorytm
ten posluguje sie triangulacja Delaunay’a
(MANEL i wspoétaut. 2003). Polega ona na la-
czeniu trzech sasiadujacych ze soba populacji
w taki sposob, ze populacje znajduja sie¢ w
rogach trojkatow, a w jego wnetrzu nie ma
zadnej populacji. Wyznaczanie polozenia ba-
riery rozpoczyna si¢ od znalezienia pary po-
pulacji tworzacej bok zewnetrznego trojkata,
dla ktorej wartos¢ F, jest najwi¢cksza. Okre-
Slenie dalszego przebiegu bariery przeprowa-
dza si¢ identyfikujac kolejne pary populacji
0 wysokich wartosciach F,, az do momentu
osiagniecia linii tréjkata zewnetrznego. Pro-
cedura ta potwierdzitla wczesniejsze wyniki i
wykazala, ze bariera Srodowiskowa oddziela
5 populacji (jedna gradzikowa i cztery z te-
rené6w pol uprawnych) zlokalizowanych w
polnocnej czesci doliny Biebrzy od 15 pozo-
stalych. Dolina Biebrzy, i jej podmokte obsza-
ry turzycowisk i olsow, byla wiec najprawdo-
podobniej silna bariera w ekspansji nornika
zwyczajnego na poitnoc, prowadzac do znacz-
nej dywergencji genetycznej wystepujacych
tam populacji. Role innej doliny rzecznej
jako bariery dla przeplywu genéw wykazano
takze w przypadku amerykanskiego gryzonia,
Phenacomys longicaudatus (MILLER i wspOk
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aut. 2000). Interesujacym jest fakt, ze dywer-
gencja populacji nornika obserwowana w
genach jadrowych wskutek izolacji Srodowi-
skowej zaszla stosunkowo niedawno, skoro
oszacowany na podstawie sekwencji mtDNA

czas ekspansji wyniost 4500-7500 lat temu
(Ratkiewicz i wspolaut. w przygotowaniu).
Jest to argument potwierdzajacy, ze nornik
zwyczajny jest gatunkiem bardzo podatnym
na izolacje i fragmentacje Srodowisk.

POPULACJE JELENIA SZLACHETNEGO WE FRANCJI PODDANE IZOLACJI I TRANSLOKACJOM

Fragmentacja Srodowisk, w szczegolnosci
wywolana dzialaniami czlowieka, moze po-
wodowaé¢ dywergencje genetyczna populacji
wielu gatunkow, nie tylko drobnych ssakow,
lecz i takich, o ktorych sadzi sie, ze rozmia-
ry ich ciala, duze arealy osobnicze i zdolnos¢
do dlugodystansowych dyspersji czynia je
malo podatnymi na fragmentacje i izolacje.
Badania 16 populacji jelenia szlachetnego,
Cervus elaphus, we Francji, z zastosowaniem
elektroforezy bialek i mtDNA-RFLP (polimor-
fizmu restrykcyjnych fragmentéow mtDNA)
wykazaly duze zroznicowanie populacji tego
gatunku (HARTL i wspoétaut. 2005). Ponadto,
zmienno$S¢ mtDNA w populacjach z rejonu
Paryza i w dolinie Loary byla zaskakujaco
wysoka, gdy w pozostalych probach najczes-
ciej wystepowal pojedynczy typ mtDNA. Za
obecna strukture genetyczna populacji jele-
nia szlachetnego we Francji odpowiadaja naj-
prawdopodobniej dwa czynniki: translokacje
oraz fragmentacja Srodowisk spowodowana
dzialalnoScia czlowieka (mala lesisto$¢, auto-
strady). Niewatpliwym efektem translokacji
wydaje sie by¢ wysoka zmiennoS¢ populacji
w rejonie Paryza i w dolinie Loary oraz duze
roznice genetyczne w malej skali lokalne;.
Analizowane obszary s3 tez jednymi z naj-
bardziej zmienionych przez czlowieka i nie
da si¢ wykluczy¢ takze wplywu fragmentacji
srodowisk spowodowanej antropopresja na
strukture genetyczna populacji. Niestety, brak

dokladnych informacji co do translokacji je-
leni we Francji uniemozliwia w sposob jed-
noznaczny ustalenie, ktéry z wymienionych
czynnikéw odegrat wieksza role w ksztalto-
waniu obecnej struktury genetycznej popula-
cji tego duzego gatunku ssaka. Rowniez dla
sarny COULON i wspotaut. (2006) wykazali
wplyw barier Srodowiskowych (autostrada,
rzeki i kanaly) na strukture genetyczna po-
pulacji na niedawno zasiedlonym obszarze.
Z kolei RILEY i wspotaut. (2006) zanalizowa-
li wplyw drog szybkiego ruchu na dyspersje
i przeplyw genéw socjalnych drapieznikow
(rysia rudego i kojota), ktore wyniosty odpo-
wiednio: 5-32% (w ciagu 7 lat badan) i 0,5%
na pokolenie. Autorzy sugerowali, ze chociaz
zwierzeta przekraczaja bariery, to tacy imi-
granci niezmiernie rzadko rozmnazaja si¢, w
efekcie przeplyw genow dla tych socjalnych
ssakow jest o rzad wielkoSci mniejszy niz sa-
dzono. Wynika¢ to moze z faktu, ze czynniki
antropogeniczne powoduja powstawanie nie-
naturalnych arealéw osobniczych, ponadto
zmniejszaja one szanse osobnika na spotka-
nie partnera do rozrodu. Konsekwencje dla
genetycznej struktury populacji sa wiec po-
wazne, bo cho¢ bariery antropogeniczne nie
ograniczaja calkowicie dyspersji, moga — po-
przez zaburzenia w strukturze przestrzennej
i socjalnej — niemal zupelnie uniemozliwiac¢
przeplyw genow.

HISTORIA EWOLUCYJNA, ZROZNICOWANIE GENETYCZNE I PRZEPLYW GENOW MIEDZY
RASAMI CHROMOSOMOWYMI RYJOWKI AKSAMITNE] W POLSCE

Ryjowka aksamitna, Sorex araneus, z
uwagi na swoj kariotyp jest bardzo nietypo-
wym ssakiem, gdyz posiada zmienna liczba
chromosomow (WOJCIK i wspolaut. 2002).
Liczba ramion chromosomowych u ryjowki
jest stata i wynosi NF = 40, jednak w r6znych
czeSciach zasiegu, wskutek fuzji Robertsona
(Rb) i/lub wzajemnych translokacji ramion
chromosomowych (WART), powstalo ponad
70 ras chromosomowych, cechujacych sie

odmiennymi kombinacjami ramion chromo-
somow metacentrycznych (patrz WOJCIK i
wspotaut. 2002). Rowniez w obrebie danej
rasy mozliwy jest polimorfizm Robertsona
polegajacy na wystepowaniu trzech katego-
rii osobniké6w: homozygot akrocentrycznych
i metacentrycznych oraz heterozygot Rb. U
heterozygot Rb w mejozie powstaje triwalent
ztozony z jednego chromosomu metacen-
trycznego i dwoch akrocentrycznych (patrz:
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WOJCIK i wspotaut. 2002). Rasy chromoso-
mowe pogrupowano w kilka grup kariolo-
gicznych, charakteryzujacych sie okreSlonymi
kombinacjami metacentrykow i wydzielono
w ten sposob Zachodnia, Wschodnia, Potnoc-
na i dwie Syberyjskie grupy Kariologiczne
(patrz WOJCIK i wspoétaut. 2002 oraz cytowa-
na tam literatura). Znaczne roznice karioty-
powe miedzy grupami kariologicznymi oraz
ich odrebne, nie zachodzace na siebie zasie-
gi, pozwalaja przypuszczac, ze wywodza si¢
one z roznych refugiow z czasoOw ostatniego
zlodowacenia. Jesli tak rzeczywiScie jest, roz-
nicom chromosomowym powinny towarzy-
szy¢ rOznice genetyczne miedzy rasami i gru-
pami kariologicznymi. W miejscach kontaktu
ras chromosomowych powstaly liczne strefy
hybrydyzacji, ktore cechuje wystepowanie
osobnikow  pochodzenia mieszancowego,
tworzacych w mejozie kompleksy chromo-
somowe zlozone z 4-11 elementéw. Rézna
struktura chromosomowa tych stref sprawia,
ze sa one doskonalym obiektem do badan
znaczenia roznic kariotypowych w proce-
sie specjacji, okreSlania poziomu przeplywu
genOw i stopnia introgresji miedzy zrdzni-
cowanymi pod wzgledem chromosomow ra-
sami, wyznaczania liczby i polozenia genow
zaangazowanych w mechanizmy izolujace. Ze
wzgledu na fakt, ze strefy hybrydyzacji cze-
sto zlokalizowane sa w miejscu wystepowa-
nia barier Srodowiskowych, istnieje tez moz-
liwos¢ okresSlenia wplywu czynnikéw poza-
genetycznych na przeplyw gendéw i strukture
badanej strefy kontaktu.

Na obszarze Polski FEDYK i wspotaut.
(2000) stwierdzili wystepowanie 10 ras chro-
mosomowych ryjowki aksamitnej, nalezacych
do dwoch grup kariologicznych: zachodniej
(WEKG) i wschodniej (EEKG). Model ewo-
lucji ras chromosomowych w Polsce zaklada
powstawanie metacentrykOw w drodze fuzji
Rb, a nastepnie rozprzestrzenianie si¢ chro-
mosomow metacentrycznych na obszarze
wystepowania populacji akrocentrycznych
(WojcIk 1993). Ten model utrwalania sie
metacentrykOw Rb jest dosy¢ prawdopodob-
ny, gdyz proste heterozygoty Rb u ryjowki
aksamitnej, w poréwnaniu z homozygotami,
maja tylko nieznacznie obnizone dostosowa-
nie. Wykazano ponadto, ze mechanizm dive’u
mejotycznego, czyli uprzywilejowane prze-
chodzenie do gamet jednych chromosomow
wzgledem innych, faworyzuje chromoso-
my dwuramienne (patrz WOJCIK i wspoOlaut.
2002 oraz cytowana tam literatura). Z drugiej
strony, utrwalanie sie rzadkich wariantéw, w

tym przypadku chromosoméw metacentrycz-
nych, moze tatwo nastepowaé w malych, izo-
lowanych populacjach wskutek dziatania dry-
fu genetycznego. Obecnie,populacje ryjowki
aksamitnej sa bardzo liczne, istnieje jednak
mozliwos¢, ze przechodzily one redukcje li-
czebnoSci podczas ekspansji polodowcowe;.
Powinien wiec w takich populacjach pozo-
sta¢ zapis molekularny tego procesu, prze-
jawiajacy si¢ niskim poziomem zmiennoSci.
Stwierdzenie faktu redukcji liczebnoSci po-
pulacji w przeszloSci stanowi¢ moze argu-
ment, ze warianty chromosomowe, niezalez-
nie od tego w jaki sposob powstaly (fuzje Rb
czy WART), zostaly utrwalone wskutek dzia-
fania dryfu. Jesli w okresie postglacjalnym
redukcja liczebnoSci nie miala jednak miej-
sca, moze to posrednio Swiadczy¢, ze glowna
role w ewolucji ras chromosomowych tego
gatunku odegraly fuzje Rb, a nie WART. Te
ostatnie maja niemal na pewno obnizone do-
stosowanie wzgledem prostych heterozygot
Rb, moga si¢ wiec utrwali¢ jedynie wskutek
dryfu, ktory jest efektywny w matych popu-
lacjach (patrz WOJCIK i wspotaut. 2002). W
obrebie WEKG wystepuje pie¢ réznych fuzji
Robertsona, podczas gdy w EEKG stwierdzo-
no obecnos¢ az dziewigciu roznych warian-
tow Rb (patrz WOJCIK i wspotaut. 2002).
Teoretycznie jest wiec mozliwe, ze niekto-
re metacentryki w obrebie EEKG powstaly
wskutek WART. Badania sekwencji genu ko-
dujacego cytochrom b w mtDNA przeprowa-
dzone przez RATKIEWICZA i wspoétaut. (2002)
byly proba ustalenia, czy wielkoS¢ populacji
ryjowek byla w przesztosci zredukowana. To
posrednio pozwolitlo na wnioskowanie, ktory
typ mutacji (Rb czy WART) odgrywal giow-
na role w ewolucji ras chromosomowych .
araneus w Polsce. OkresliliSmy takze praw-
dopodobny czas powstania ras chromosomo-
wych i grup kariologicznych. Niski poziom
zmiennoSci nukleotydowej oraz rdznice rze-
du kilku substytucji nukleotydowych miedzy
stwierdzonymi 21 haplotypami, a takze topo-
logia drzewa ewolucyjnego w ksztalcie gwiaz-
dy (jeden centralny haplotyp i wywodzace
sic od niego pozostale haplotypy) wskazuje
na brak réznic molekularnych miedzy rasa-
mi chromosomowymi nalezacymi do WEKG
i EEKG, jak i na ich niedawne powstanie.
Moze to oznaczac, ze wywodza si¢ one z jed-
nego refugium, a poszczegélne rasy mogly
powsta¢ w trakcie polodowcowej ekspansji
(RATKIEWICZ i wspotaut. 2002, JADWISZCZAK i
wspotaut. 2006). Inny sposoéb wnioskowania
o historii ewolucyjnej populacji wykorzystuje
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analize obserwowanego i oczekiwanego roz-
ktadu r6znic miedzy parami poréwnywanych
sekwencji (ROGERS 1995). Analiza ta umozli-
wila szacowanie czasu ekspansji ryjowek na
okoto 37000-62000 lat temu. Rozklad réznic
sekwencji (ang. mismatch distribution) byl
unimodalny, najliczniejsza grupe stanowily
haplotypy rozniace si¢ czterema substytucja-
mi, co sugeruje niedawna ekspansj¢ z jedne-
go zrodla (refugium) oraz stosunkowo wyso-
ka efektywna wielkoS¢ populacji (Ve). Wy-
znaczona z rozktadu réznic nukleotydowych
warto$S¢ Ne wyniosta setki tysiecy osobnikow
(RATKIEWICZ i wspotaut. 2002), co oznacza,
ze w trakcie polodowcowej ekspansji nie
bylo redukcji liczebnosci populacji. Moze to
oznaczaé, ze fuzje Robertsona, a nie WART,
odegraly gtowna role w ewolucji ras S. aran-
eus w Polsce. Analizy molekularne potwier-
dzaja zaproponowany przez WOJCIKA (1993)
model ewolucji ras chromosomowych .
araneus w Polsce. Nie mozna jednak wyklu-
czy¢, ze w réznych czeSciach zasiegu ewo-
lucja chromosomowa przebiegala w sposob
niejednakowy i w jednych rejonach mialy
miejsce fuzje Rb, podczas gdy w innych wza-
jemne translokacje ramion prowadzily do
powstawania roéznych ras chromosomowych
(patrz WOJCIK i wspotaut. 2002). Nalezy tez
pamietac, ze procesy ewolucyjne dla mtDNA
i genow jadrowych zazwyczaj zachodza w
niejednakowy sposob. Ze wzgledu na réznice
w ploidalnoSci i sposobie dziedziczenia (gdyz
mtDNA jest haploidalny i dziedziczy si¢ tylko
po matce), efektywna wielkoS¢ populacji dla
genow jadrowych jest wiec z reguly wyzsza
niz dla mtDNA (HAMILTON i wspoétaut. 2005).
Stwierdzony brak redukcji liczebnoSci popu-
lacji przy uzyciu takiego markera jakim jest
mtDNA pozwala przypuszczac, ze Ne dla ge-
néw jadrowych rowniez nie przechodzito re-
dukcji wielkoSci. Jednak wnioskowanie takie
jest posrednie i redukcje liczebnoSci popu-
lacji nalezaloby przetestowa¢ bezpoSrednio
dla genow jadrowych. Redukcji liczebnoSci
nie stwierdzono dla allozyméw w 9 popula-
cjach z réznych ras chromosomowych (RAT-
KIEWICZ i wspotaut. 2002). W strefach hybry-
dyzacji ras chromosomowych badania genow
jadrowych (allozymow i mikrosatelitarnego
DNA) wykazaty jednak taka redukcje w nie-
ktorych populacjach (RATKIEWICZ i wspoOlaut.
2003, JADWISZCZAK i wspotaut. 2006). W celu
poprawnego wnioskowania co do ewolu-
¢ji ras konieczne jest wiec badanie roznych
klas marker6w molekularnych oraz prze-
prowadzenie badan w strefach hybrydyzacji

rozniacych sie struktura chromosomowa i
potozeniem w Srodowisku. Badania wykona-
ne z zastosowaniem trzech klas markerow
molekularnych: mikrosatelitarnego DNA zlo-
kalizowanego na autosomach, jednego locus
mikrosatelitarnego na chromosomie Y oraz
mtDNA (JADWISZCZAK i wspotaut. 2006) wska-
zaly na brak roéznic genetycznych w strefie
hybrydyzacji ras chromosomowych Drnho-
lec i Bialowieza. Moze to oznacza¢ swobod-
ny przeptyw genéw miedzy rasami. Jednak
badana strefa hybrydyzacji, ktora zlokalizo-
wana jest po dwoch stronach nasypu kole-
jowego w poblizu miejscowosci Rokitnia na
trasie kolejowej Warszawa-Lublin, cechuje si¢
wystepowaniem ostrych klinow frekwencji
chromosoméw metacentrycznych na dystan-
sie wyraznie mniejszym niz 1 km, a hybrydy
powstale z kojarzen osobnikOw z réznych
ras moga posiada¢ w mejozie kompleksy
chromosomowe zlozone nawet z 10 elemen-
tow (SzArAJ i wspoltaut. 1996). Brak roznic
genetycznych miedzy badanymi populacjami
ryjowek nie musi wiec oznacza¢ wysokiego
poziomu przeplywu gendéw, lecz jest raczej
konsekwencja niedawnej ekspansji obu ras
z jednego refugium (JADWISZCZAK i wspoOl-
aut. 2006). Czasowe analizy zmian frekwen-
¢ji alleli w badanej strefie hybrydyzacji ras
chromosomowych Drnholec i Bialowieza su-
geruja, ze populacje w centrum strefy sa ge-
netycznie niestabilne, a efektywna wielkoS¢
populacji, wskutek niskiego dostosowania
hybrydow, jest mata (Ratkiewicz i wspolaut.
w przygotowaniu). Nie oznacza to jednak, ze
przeplyw gené6w miedzy rasami nie zachodzi.
W badaniach innej strefy hybrydyzacji ryjow-
ki aksamitnej FEDYK i wspotaut. (1991) wy-
kazali istnienie mechanizmow ulatwiajacych
przeplyw genéw miedzy rasami. Polega on na
akumulacji rekombinantéw miedzyrasowych
w centrum strefy. Osobniki takie w mejozie
tworza co najwyzej triwalenty, przez co ptod-
nos¢ w populacjach hybrydowych nie jest
mocno obnizona. Zréznicowanie genetyczne
w strefie z modyfikacja ulatwiajaca przeptyw
genow bylo nieco nizsze (F, = 0,015) (RAT-
KIEWICZ i wspotaut. 2000), niz w strefach bez
modyfikacji (F;, = 0,021 i 0,025) (RATKIEWICZ
i wspotaut. 2003, Ratkiewicz i wspolaut. w
przygotowaniu). Fakt ten moze potwierdzad
istnienie ulatwionego przeplywu genéow w
strefie kontaktu o podwyzszonej czestosci re-
kombinantow.

Badania majace na celu okreslenie roli ba-
rier Srodowiskowych dla przeplywu genéw u
ryjowki aksamitnej z reguly wykazywaly brak
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zaleznoSci miedzy cechami Srodowiska a
zréznicowaniem genetycznym populacji. Na
przyktad RATKIEWICZ i wspotaut. (2000) nie
stwierdzili wplywu bariery, jaka jest morena
zwezajaca doline rzeki, na przeplyw genow.
Jednak w przeksztalconym przez czlowieka
srodowisku przeptyw genéw miedzy popula-
cjami ryjowek moze byC znacznie ograniczo-
ny (LUGON-MOULIN i HAUSSER 2002). Podobnie
RATKIEWICZ i wspoétaut. (2003) wykazali, ze
populacja ryjowek zlokalizowana na terenie
miasta Pastek byla najbardziej zr6znicowana
sposrod wszystkich 12 badanych populacji,
usytuowanych na 36-kilometrowym transek-
cie w strefie kontaktu ras Guzowy Mtyn i Le-
gucki Miyn.

Jednym z gléwnych celow badan stref
hybrydyzacji ras chromosomowych jest do-
starczenie jednoznacznych wnioskOw na te-
mat roli réznic chromosomowych w proce-
sie powstawania nowych gatunkéw. Model
teoretyczny zaklada ograniczona rekombina-
cje w kariotypach hybrydowych (INAVARRO i
BARTON 2003). Geny zlokalizowane na chro-
mosomach uwiklanych w kompleksy mejo-
tyczne powinny wykazywalé wieksze zroz-
nicowanie genetyczne niz te, ktore znajduja
si¢ na chromosomach identycznych dla obu
ras. Aby okresli¢ wplyw roznic chromosomo-
wych na przeplyw genéw BASSET i wspoétaut.
(2006a) zmapowali polozenie 20 loci mikro-
satelitarnych u ryjowki aksamitnej i wykorzy-
stali je do badania dwoch rdéznych stref hy-
brydyzacji w Alpach. Analiza zréznicowania
genetycznego miedzy Sorex antinorii (gatu-
nek ten do niedawna byl uwazany za jedna
z ras chromosomowych §. araneus)(BRUNNER
i wspotaut. 2002) i dwoma rasami: Cordon i
Vaud ryjowki aksamitnej wykazala, ze zroz-
nicowanie genetyczne dla loci znajdujacych
sie na chromosomach tworzacych kompleksy
mejotyczne bylo generalnie wicksze niz dla
loci lezacych na pozostalych chromosomach
(BASSET 2005). Jednak réznice te byly staty-
stycznie istotne jedynie w strefie hybrydyza-
¢ji 8. antinorii/ Vaud, gdzie wystepuja hybry-
dy posiadajace w mejozie lancuch zlozony
az z 11 elementéw. Autor ten sugerowal, ze
oba czynniki: obnizona ptodnos¢ hybrydow i
zredukowana rekombinacja chromosomow,
maja wplyw na strukture genetyczna tej
strefy hybrydyzacji. Nalezy dodac, ze Sorex
antinorii, wyraznie odmienny pod wzgle-
dem chromosomoéw i genéw od S. araneus,
przetrwat ostatnie zlodowacenie w oddziel-
nym refugium zlokalizowanym na potwyspie
Apeninskim (patrz WOJCIK i wspotaut. 2002).

Z kolei, porOwnanie dywergencji genetycz-
nej loci mikrosatelitarnego DNA w strefie
hybrydyzacji ras Drnholec i Bialowieza wyka-
zalo male zrdéznicowanie genetyczne, nieza-
leznie od faktu, czy badany locus znajdowat
sic na chromosomie tworzacym kompleks
mejotyczny, czy tez usytuowany byl na chro-
mosomach identycznych u obu ras (JADWISZ-
CZAK i wspotaut. 2006). Wynik ten jest kolej-
nym argumentem przemawiajacym za pocho-
dzeniem ras Drnholec i Bialowieza, wiec i
WEKG i EEKG, z jednego refugium.
Skuteczne okreSlanie struktury stref hy-
brydyzacji i introgresji miedzy rasami chro-
mosomowymi ryjowki aksamitnej wymaga
zastosowania zaawansowanych analiz, innych
niz tradycyjne obliczania wariancji frekwencji
alleli miedzy populacjami (F,), takich jak np.
analizy admiksji za pomoca algorytmu Bayesa
(PRITCHARD i wspotaut. 2000). Przeprowadzo-
na przez BASSETA i wspotaut. (2006b) analiza
Bayesa trzech gatunkoéw: S. coronatus, S. an-
tinorii i S. araneus potwierdzila status gatun-
kowy kazdego z badanych taksonéw. Jednak
analiza Bayesa trzech ras chromosomowych
(Cordon, Bretolet, Vaud) wykazata istnienie
tylko dwoch klasteré6w genetycznych. Auto-
rzy sugerowali, ze moze to by¢ spowodowa-
ne hybrydowym pochodzeniem rasy Bretolet,
lecz moze takze oznacza¢ maly wplyw rdznic
chromosomowych na strukture genetyczna
populacji, w poréwnaniu z czynnikami hi-
storycznymi. Nie wykryto zadnej introgresji
genoéw miedzy silnie zréznicowanymi pod
wzgledem chromosomoéw dwoma taksonami:
S. antinorii i rasg Vaud nalezaca do S. aran-
eus. Natomiast stwierdzona zostala wyrazna,
jednokierunkowa introgresja genow S. anti-
norii do puli genowej S. araneus rasy Cor-
don (BASSET i wspoétaut. 20006b). Introgresja
ta zapewne wynika z niewielkich réznic w
kariotypie miedzy rasa Cordon i S. antinorii.
Jaka jest wiec rola réznic chromosomo-
wych w powstawaniu gatunkOw? SEARLE i
WOoJCIK (1998) podkreslaja, ze specjacja spo-
wodowana roéznicami w kariotypie bylaby
trudna do udowodnienia, jesSli nie obserwo-
watoby sie¢ jej u tak zmiennego chromosomo-
wo gatunku, jakim jest ryjowka aksamitna.
Silnym argumentem za specjacja chromo-
somowa u S. araneus sa udokumentowane
rozne etapy tego procesu: od unimodalnych
stref hybrydyzacji z duza liczba hybrydow i
rekombinantéw, a przez to znacznym prze-
ptywem genéw miedzy rasami, przez strefy
z jednokierunkowa introgresja, do stref z cal-
kowicie ograniczonym przeplywem genow.
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Wydaje sie takze, ze to wlaSnie specjacja
chromosomowa doprowadzila do powstania

S. antinorii, niedawno opisanego gatunku
(BRUNNER i wspotaut. 2002).

ROZROZNIANIE PUL GENOWYCH — MOTYLE Z RODZAJU KOSTERNIK, CARTEROCEPHALUS

Dywergencja genetyczna populacji moze
zachodzi¢ w allopatrii, wtedy dryf genetycz-
ny prowadzi do podobnego zréznicowania
wickszoSci gendw w obrebie genomu. Al-
ternatywny scenariusz zaklada dywergencje
jedynie niektorych czeSci genomu, jak ma
to zazwyczaj miejsce podczas specjacji sym-
patrycznej (WILDING i wspotaut. 2001). Roz-
roznienie tych dwoéch mechanizmow ewolu-
cyjnych ma w zrozumieniu specjacji podsta-
wowe znaczenie. Sympatrycznie wystepuja-
ce w Puszczy Bialowieskiej dwa podgatunki
motyla z gatunku kosternik palemon (Carte-
rocephalus palaemon palaemon i C. palae-
mon tolli) moga by¢ dobrym obiektem tego
typu analiz. KRZYWICKI (1967) oraz JAROSZE-
wICZ (2000) wykazali, ze podgatunki te roz-
nia si¢ szeregiem cech: (i) morfologicznych
(forma C. p. tolli jest m. in. nieco wigksza i
ciemniejsza), (ii) ekologicznych (C. p. tol-
li zasiedla bardziej wilgotne Srodowiska niz
forma nominatywna oraz pojawia sie kilka
dni pozniej niz C. p. plaemon i (iii) behawio-
ralnych (samce C. p. tolli aktywnie poszukuja
samic, podczas gdy samce formy nominatyw-
nej sa terytorialne). Forma C. p. tolli zostala
opisana jako endemit, ktory mogt powsta¢ w
Puszczy Biatlowieskiej wskutek adaptacji do
specyficznych warunkow Srodowiska jakie
tam panuja (KRzZYWICKI 1967). Alternatywna
hipoteza zaklada, ze obie formy powstaly w
allopatrii, w dwoch niezaleznych refugiach,
a na terenie Puszczy Bialowieskiej utworzyta
sie strefa wtornego kontaktu obu podgatun-
kow kosternika palemona. Wysoka wartos¢
zroznicowania genetycznego, analizy sklado-
wych glownych (PCA) i algorytm Bayesa dla
danych z 34 loci biatlkowych wykazatly, ze
pule genowe sympatrycznie wystepujacych
podgatunkow: C. p. palaemon i C. p. tolli sa
odrebne (RATKIEWICZ i JAROSZEWICZ 2000),
przez co potwierdzony zostal ich status tak-
sonomiczny. Autorzy stwierdzili kierunko-
wa introgresj¢ genow od C. p. palaemon do
C. p. tolli (okoto 11%). Moze to by¢ spowo-
dowane faktem, ze u tego gatunku samice,
imago, pojawiaja si¢ wczeSniej niz samce.
W efekcie samce formy nominatywnej moga
kojarzy¢ si¢ z samicami C. p. tolli, w czassie
gdy samce C. p. tolli sa jeszcze w stadium

poczwarki. W momencie pojawienia si¢ sam-
cow C. p. tolli, praktycznie wszystkie samice
formy nominatywnej moga byc¢ juz zaptod-
nione przez samce C. p. palaemon, przez co
introgresja w odwrotnym kierunku prawie
nie wystepuje. Nie mozna tez wykluczy¢, ze
roznice w introgresji wynikaja z przewagi li-
czebnej C. p. palaemon wzgledem endemicz-
nego C. p. tolli. PoroOwnanie wartosci F,, dla
15 loci polimorficznych miedzy C. p. palae-
mon i C. p. tolli wykazalo istotne zréznico-
wanie genetyczne dla 25% genomu, co raczej
wyklucza specjacje sympatryczna i sugeruje
powstanie obu form w roznych refugiach.
Hipoteza endemizmu C. p. tolli (KRZYWICKI
1967) jest wiec malo prawdopodobna. Dla
porownania WILDING i wspoétaut. (2001), w
badaniach dwoch form morfologicznych $li-
maka Littorina saxatilis zyjacych na réznych
glebokoSciach i poddanych réznym presjom
selekcyjnym, wykazali, ze zaledwie 15 spo-
$rod 306 loci AFLP odbiegato wartoSciami F,
od Sredniej. Dodatkowym potwierdzeniem
allopatrycznej ewolucji podgatunkow koster-
nika palemona jest wysoki poziom polimor-
fizmu u obu form (RATKIEWICZ i JAROSZEWICZ
2006). U gatunkow endemicznych z reguly
obserwuje si¢ niska zmiennoS¢ genetyczna.
Wysoki poziom zmiennoSci u C. p. tolli nie
jest efektem introgresji genow od formy no-
minatywnej, gdyz obie formy posiadaja wiele
unikalnych rzadkich alleli, nie wystepujacych
u drugiej formy. Pula genowa C. p. tolli jest
nie mniejsza niz pula genowa formy nomi-
natywnej, istnieje wiec wysokie prawdopo-
dobiefnstwo, ze podgatunek ten moze wyste-
powac poza obszarem Puszczy Bialowieskiej.
Wartym odnotowania jest fakt, ze analizy
genetyczne potwierdzily mozliwos¢ wyste-
powania osobnikdw bedacych przedstawicie-
lami ciemnej formy u C. p. palaemon, nie-
rozroznialnej morfologicznie od C. p. tolli.
Osobniki te posiadaja jednak genotyp charak-
terystyczny dla formy nominatywnej. Duza
zmienno$¢ ubarwienia formy nominatywnej
nie pozwala wiec na jednoznaczne ustalenie
statusu taksonomicznego na podstawie cech
morfologicznych. Tylko badania genetyczne
moga w jednoznaczny sposob ustali¢, ktory
podgatunek wystepuje na badanym obszarze.
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W przypadku badania introgresji, istnieje
konieczno$¢ stosowania roéznych klas mar-
kerow genetycznych, gdyz dla genow jadro-
wych i mtDNA moze by¢ ona rézna (GOM-
PERT i wspolaut. 2006). Przeprowadzone
wstepne badania zréznicowania sekwencji
genu oksydazy cytochromowej II (mtDNA)
u kosternika palemona w pelni potwierdzity

wyniki badafn allozymoéw i wykazaly 0,89%
dywergencji pomiedzy C. p. palaemon. i C. p.
tolli. Przy zalozeniu Sredniego tempa ewolu-
¢ji dla mtDNA wynoszacego 2% na 1 min lat,
dywergencja obu form rozpoczeta sie okoto
450 000 lat temu (Ratkiewicz i wspotaut.,
dane niepubl.).

UWAGI KONCOWE

Podsumowujac ten przeglad wybranych
badan wykonanych z zastosowaniem technik
biologii molekularnej chce zwrdci¢ uwage na
dwie istotne kwestie, w ktorych widoczny jest
znaczny postep naukowy. Sa to po pierwsze:
miarodajne okreSlenie réznic genetycznych
miedzy populacjami, a po drugie jest to now-
sze spojrzenie na problem specjacji.

Metody molekularne beda coraz czeSciej
stosowane, by skuteczniej identyfikowac
granice miedzy zréznicowanymi genetycz-
nie populacjami. Juz teraz stosuje sie je do
okreSlania potozenia i charakteru barier dla
przeplywu genow, a takze identyfikacji waz-
nych jednostek ewolucyjnych. Bedzie to bez
watpienia mialo znaczenie w gospodarowa-
niu populacjami naturalnymi, planowaniu
skutecznych form ochrony gatunkowej, kon-
troli gatunkOw inwazyjnych. Analizy takie
wplyna takze na inny sposOb planowania
badan, by mogly one uwzglednia¢ aspekt
ewolucyjny w kontekScie zar6wno catego
genomu, jak i wybranych loci poddanych
dziataniu roznych sil ewolucyjnych. Zaleta
takich badan jest rOwniez fakt, ze nie wy-
magaja one definiowania populacji a priori,
proby pobiera¢ mozna na badanym obszarze
w sposOb losowy, a nastepnie zastosowac
analize admiksji i algorytm Bayesa (patrz
PRITCHARD i wspotaut. 2000). Istnieja liczne
prace, ktore pokazuja, ze historia populacji
i czynniki Srodowiskowe, w tym dzialalnos¢
czlowieka, moga mie¢ nie mniejszy wplyw
na strukture genetyczna populacji niz rozni-
ce chromosomowe, czy obecnos$¢ zrdznico-
wanych pul genetycznych wskutek izolacji.
Badanie populacji w warunkach naturalnych

metodami molekularnymi jest wiec fascynu-
jacym przedsiewziecie, ktore dostarcza wie-
Iu zaskakujacych i nowych informacji na te-
mat ewolucji organizmow.

Drugim, jakze waznym dla nauki zagad-
nieniem, jest wlaSciwe rozumienie gatunku
jako jednostki biologicznej i ewolucyjne;.
Nowoczesne techniki badawcze prowadzic¢
beda — bez watpienia — do uSciSlenia poje-
cia gatunku. Pojecie to moze odzwierciedlac¢
istnienie w genomie regionéw, ktore przez
swe efekty fenotypowe znajduja si¢ pod
wplywem silnego doboru rozrywajacego,
wyrazajacego si¢ wysokimi wartoSciami F,
dla genoéw zlokalizowanych w takich regio-
nach, podczas gdy pozostala cze$S¢ genomu
jest niezréznicowana (BEAUMONT 2005). Po-
rownanie takich rejonow pozwoli okresli¢
miedzygatunkowe zrdéznicowanie adaptacyj-
ne. Obecno$¢ w genomie rejonéw bedacych
pod wplywem silnego doboru rozrywaja-
cego lub nielosowych kojarzen oznaczac
bedzie mozliwos¢ specjacji, nawet w obec-
noSci przeplywu genéw. Badania ras chro-
mosomowych ryjowki aksamitnej i podga-
tunkow kosternika palemona potwierdzaja
opini¢ EMELIANOVA i wspotaut (2003), ktorzy
sugerowali, ze stosunkowo dluga i stabilna
faza sympatrycznej dywergencji w obecno-
Sci przeptywu gendéw jest prawdopodobna
cecha procesu specjacji.

Podzickowania: Chciatbym wyrazi¢ wdziecz-
noS¢ prof. dr hab. Markowi Gebczyfiskiemu za
inspiracj¢ do napisania niniejszego artykutu
oraz wszelka 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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relationship. Moreover, current population structure
is not only determined by present-day evolutionary
processes but also shaped by population history.
Barriers to gene flow lead to differences in gene
pool composition among populations, so that molec-
ular population genetics methods should allow these
barriers to be detected. It is also possible to identify
cryptic boundaries, which may represent second-
ary contacts among previously isolated populations.
Landscape genetics approach that combines molecu-
lar population genetics and landscape ecology aims
to detect such genetic discontinuities and to corre-
late them with environmental features. In this paper,
the effects of genetic and environmental factors that

affect population genetic structure and population
history, are explored with a focus on the follow-
ing examples: (1) the common vole populations in
heterogeneous habitats of the Biebrza valley in NE
Poland; (2) red deer populations in France that ex-
perienced isolation and translocations; (3) different
chromosome races of the common shrew in Poland
forming hybrid zones and (4) two sympatric sub-
species of the chequered skipper in the Bialowieza
Primeval Forest, NE Poland. Implications of such ap-
proaches for evolutionary biology, ecology and con-
servation biology are discussed in the context of
most recent achievements in the field.
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