
Tom 61 2012
Numer 2                  (295)
Strony 261–270

dziny karpiowatych (Cyprinidae) (Tabela 1). 
Jedną trzecią gatunków ryb występujących 
obecnie w wodach słodkich Polski stanowią 
gatunki obcego pochodzenia (Tabela 2), z 
czego 26 utworzyło samorozradzające się 
populacje (naturalizowane), pozostała część 
żyje w naszych wodach, ale nie rozmnaża się 
w naturze i ich populacje muszą być stale za-
silane przez zarybienia. 

Rozmieszczenie ryb w Polsce warunko-
wane jest przede wszystkim poprzez czyn-
niki historyczne, antropogeniczne oraz aktu-
alne uwarunkowania siedliskowe. Obecnie 
obserwujemy ogromny wpływ człowieka, ale 
to zdarzenia mające miejsce miliony lat temu 
(zwłaszcza w plejstocenie) ukształtowały w 
znaczącym stopniu pierwotną strukturę ich-
tiofauny.

Polska należy do atlantycko-bałtyckiej pro-
wincji zoogeograficznej (Bănărescu 1990). 
Skład gatunkowy ichtiofauny Polski jest 
dość jednorodny, brak w niej endemitów i, 
w porównaniu z południową i południowo-
-wschodnią Europą, jest uboższy pod wzglę-
dem liczby gatunków (rolik i remBiszewski 
1987). Lista gatunków aktualnie żyjących w 
naszych wodach podlega ciągłym zmianom, 
gdyż po pierwsze, weryfikowany jest status 
taksonomiczny niektórych gatunków rodzi-
mych, np. kóz z rodzaju Cobitis, czy brzanek 
z rodzaju Barbus (Boroń i kotusz 2004), po 
drugie, wciąż przybywa gatunków obcego 
pochodzenia (GraBowska i współaut. 2010). 
Zgodnie z opracowaniem Boroń i kotusza 
(2004) obecnie mamy w Polsce 57 rodzi-
mych gatunków ryb, w tym najwięcej z ro-

ZASTOSOWANIE METOD GENETYCZNYCH W FILOGEOGRAFII

Prężnie rozwijająca się filogeografia to 
nauka, która pozwala na rekonstrukcję hi-
storii gatunków i ich wędrówek. Związana z 
filogenezą, bada stopień spokrewnienia ga-
tunków oraz kiedy nastąpiło odseparowanie 
od wspólnego przodka (Hewitt 1999, Fi-
jarczyk 2008). Niezwykle pomocne w filo-
geograficznych badaniach pokrewieństw są 
różnorodne metody stosowane w genetyce. 
Metod tych jest oczywiście wiele, w zależno-
ści od tego jakiej informacji potrzebujemy 
oraz jakim materiałem dysponujemy, może-
my wybrać najbardziej efektywną i możli-
wie najmniej kosztowną, np. do niektórych 

będziemy potrzebować żywych ryb (badanie 
chromosomów), w innych wystarczą świeżo 
i głęboko zamrożone (badanie polimorfizmu 
białek enzymatycznych); są także i takie, w 
których wystarczy mała próbka materiału 
biologicznego, np. zasuszone łuski (badanie 
polimorfizmu DNA z zastosowaniem fazy 
PCR) (Łuczyński 2004). Z badań częściej 
stosowanych możemy wymienić m.in. ana-
lizę restrykcyjną polimorfizmu mitochon-
drialnego DNA oraz badanie polimorfizmu 
mikrosatelitów. Pierwsza z nich polega na 
wykorzystaniu zdolności specyficznych en-
zymów, zwanych enzymami restrykcyjnymi, 
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Tabela 1. Wykaz gatunków rodzimych ichtiofauny Polski (Boroń i kotusz 2004; witkowski i 
współaut. 2004, 2009).

Gatunek Dorzecze
Acipenser oxyrhynchus jesiotr ostronosy Wisły i Odry
Abramis ballerus rozpiór Wisły i Odry
Abramis bjoerkna krąp Wisły i Odry
Abramis brama leszcz Wisły i Odry
Abramis sapa sapa Wisły
Alburnoides bipunctatus piekielnica Wisły i Odry
Alburnus alburnus ukleja Wisły i Odry
Alosa alosa alosa Wisły i Odry
Alosa fallax parposz Wisły i Odry
Anguilla anguilla węgorz Wisły i Odry
Aspius aspius boleń Wisły i Odry
Barbatula barbatula śliz Wisły i Odry
Barbus barbus brzana Wisły i Odry
Barbus cyclolepis waleckii brzana karpacka Wisły
Barbus peloponnesius brzanka Wisły
Carassius carassius karaś Wisły i Odry
Chondrostoma nasus świnka Wisły i Odry
Cobitis elongatoides koza dunajska Odry
Cobitis taenia koza Wisły i Odry
Coregonus albula sielawa Wisły i Odry
Coregonus lavaretus sieja Wisły i Odry
Cottus gobio głowacz białopłetwy Wisły i Odry
Cottus poecilopus głowacz pręgopłetwy Wisły i Odry
Esox lucius szczupak Wisły i Odry
Eudontomyzon mariae minóg ukraiński Wisły i Odry
Eupallasella percnurus strzebla błotna Wisły i Odry
Gasterosteus aculeatus ciernik Wisły i Odry
Gobio albipinnatus kiełb białopłetwy Wisły i Odry
Gobio gobio kiełb Wisły i Odry
Gobio kessleri kiełb Kesslera Wisły
Gymnocephalus cernuus jazgarz Wisły i Odry
Hucho hucho głowacica Wisły i Odry
Lampetra fluviatilis minóg rzeczny Wisły i Odry
Lampetra planeri minóg strumieniowy Wisły i Odry
Leucaspius delineatus słonecznica Wisły i Odry
Leuciscus cephalus kleń Wisły i Odry
Leuciscus idus jaź Wisły i Odry
Leuciscus leuciscus jelec Wisły i Odry
Lota lota miętus Wisły i Odry
Misgurnus fossilis piskorz Wisły i Odry
Osmerus eperlanus stynka Wisły i Odry
Pelecus cultratus ciosa Wisły i Odry
Perca fluviatilis okoń Wisły i Odry
Petromyzon marinus minóg morski Wisły i Odry
Phoxinus phoxinus strzebla potokowa Wisły i Odry
Pungitius pungitius cierniczek Wisły i Odry
Rhodeus sericeus różanka Wisły i Odry
Rutilus rutilus płoć Wisły i Odry
Sabanejewia aurata koza złotawa Wisły i Odry
Salmo salar łosoś Wisły i Odry
Salmo trutta m. fario pstrąg potokowy Wisły i Odry
Salmo trutta m. lacustris troć jeziorna Wisły i Odry
Salmo trutta m. trutta troć wędrowna Wisły i Odry
Sander lucioperca sandacz Wisły i Odry
Scardinius erythrophthalmus wzdręga Wisły i Odry
Silurus glanis sum Wisły i Odry
Thymallus thymallus lipień europejski Wisły i Odry
Tinca tinca lin Wisły i Odry
Vimba vimba certa Wisły i Odry
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(Łuczyński 2004). Są to sekwencje ułożone 
jedna za drugą, krótkie i powtarzające się 
niekiedy wielokrotnie, a liczba tych powtó-
rzeń jest różna u różnych osobników, co 
czyni mikrosatelity wyjątkowo użytecznymi 
w dociekaniu różnic genetycznych między 
osobnikami, populacjami czy gatunkami ryb, 
a także rozpoznawaniu osobników hybrydo-
wych (Łuczyński 2004, Fijarczyk 2008). Za-
tem obie metody podają nam wyjątkowe i 
charakterystyczne dla danego gatunku, bądź 
osobnika zapisy, które następnie możemy 
analizować adekwatnie do założonych ce-
lów.

Zakładając, że obecny genotyp większości 
populacji ryb słodkowodnych, podobnie jak 

które mają zdolność rozpoznawania charak-
terystycznych sekwencji nukleotydów. Takie 
pocięte przez nie fragmenty DNA poddaje 
się elektroforezie i w efekcie otrzymujemy 
„wzór” (haplotyp) indywidualny dla każde-
go gatunku (Łuczyński 2004). Badanie mi-
tochondrialnego DNA (mtDNA) dodatkowo 
pozwala rozpoznać stopień pokrewieństwa, 
gdyż mtDNA dziedziczone jest po matce (co 
może mieć istotne znaczenie m. in. w ba-
daniach linii rodowodowych oraz konstru-
owaniu drzew filogenetycznych) (Łuczyński 
2004). Zdecydowana większość genomu za-
wiera sekwencje nie kodujące informacji o 
strukturze białek, i do takich właśnie należy 
mikrosatelitarne DNA, inaczej mikrosatelity 

Tabela 2. Wykaz gatunków obcych dla ichtiofauny Polski (Brylińska 2000; GraBowska i współaut. 
2008, 2010).

Gatunek/Species
Naturalny obszar  
występowania

Rok  
introdukcji

Motyw introdukcji

Cyprinus carpio karp dorzecze Dunaju 1200–1300 akwakultura

Acipenser gueldenstaedtii jesiotr rosyjski
Morze Czarne i Ka-
spijskie

1985 akwakultura

Polyodon spathula wisłonos amerykański Missisipi i jej dopływy 1996 akwakultura

Carassius auratus karaś złocisty
wschodnia i centralna 
Azja

brak  
danych

brak danych

Carassius auratus gibelio karaś srebrzysty wschodnia Azja 1930–1933 przypadkowo

Ctenopharyngodon idella amur biały wschodnia Azja 1964
kontrola niepożądanych 
organizmów wodnych

Hypophthalmichthys molitrix tołpyga biała wschodnia Azja 1965
kontrola niepożądanych 
organizmów wodnych

Hypophthalmichthys (Aristichthys) nobilis 
tołpyga pstra

wschodnia Azja 1965
kontrola niepożądanych 
organizmów wodnych

Pseudorasbora parva czebaczek amurski wschodnia Azja 1990 przypadkowo
Ictiobus niger buffalo czarny Ameryka Północna 1989 akwakultura
Ameiurus (=Ictalurus) nebulosus sumik 
karłowaty

Ameryka Północna 1885
sport/ 
wędkarstwo

Umbra pygmaea muławka wschodnioame-
rykańska

Ameryka Północna 1995
cele ozdobne/ 
akwarystyka

Coregonus peled peluga Syberia 1966
„poprawa naturalnego 
składu”

Coregonus muksun muksun Syberia 1984
„poprawa naturalnego 
składu”

Salvelinus fontinalis pstrąg źródlany Ameryka Północna 1890 sport/ wędkarstwo

Oncorhynchus mykiss pstrąg tęczowy Ameryka Północna 1881–1889
sport/ wędkarstwo, 
akwakultura

Micropterus salmoides bass wielkogębowy Ameryka Północna 1912
akwakultura, kontrola 
niepożądanych organi-
zmów wodnych

Lepomis gibbosus bass słoneczny Ameryka Północna 1927
cele ozdobne/ akwary-
styka

Oreochromis niloticus tilapia nilowa Afryka 1994 akwakultura
Perccottus glenii trawianka wschodnia Azja 1993 przypadkowo
Neogobius gymnotrachelus babka łysa region pontokaspijski 1995 samoistne przenikanie
Neogobius fluviatilis babka szczupła region pontokaspijski 1997 samoistne przenikanie
Neogobius melanostomus babka bycza region pontokaspijski 2002 przypadkowo
Proterorhinus semilunaris babka rurkonosa region pontokaspijski 2008 samoistne przenikanie
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analizy wędrówek organizmów, czym zajmuje 
się wspomniana wcześniej filogeografia. Da-
lej spróbuję wykazać, że to głównie czwarto-
rzędowe zmiany klimatu tak mocno wpłynęły 
na strukturę genetyczną i zasięgi geograficzne 
współczesnych organizmów.

innych zwierząt i roślin europejskich, został 
znacząco zmieniony w wyniku zlodowaceń 
plejstoceńskich, warto cofnąć się o ponad mi-
lion lat. Bazując na śladach z minionych epok 
zachowanych w DNA współczesnych gatun-
ków możemy dokładnie prześledzić zmiany w 
zapisie genetycznym populacji oraz dokonać 

ŻYCIE RYB W PLEJSTOCENIE

Czwartorzęd jest okresem, który rozpo-
czął się 2,59 mln lat temu i trwa do dziś. 
Możemy wyróżnić w nim dwie mniejsze 
jednostki zwane epokami: wcześniejszy 
plejstocen i obecny holocen. Zdecydowa-
nie bardziej surowe warunki panowały w 
plejstocenie, głównie ze względu na powta-

rzające się transgresje i regresje lądolodów. 
W tym czasie rzeźba wielu obszarów zmie-
niła się diametralnie, również w Polsce, 
która znajdowała się w zasięgu oddziały-
wania lodowca. Dziewięć głównych zlodo-
waceń (Ryc. 1) i przedzielających je inter-
glacjałów (linDner i marks 1995) zmienia-

Ryc. 1. Zasięg lądolodu na obszarze Polski w plejstocenie.
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powało pustynnienie, które powodowane 
było wiązaniem ogromnych ilości wody w 
lodowcach. Zatem ryby musiały przetrwać 
przez trwającą ponad milion lat epokę, w 
której naprzemiennie występowały okresy 
cieplejsze (interglacjały) oraz chłodniejsze 
(glacjały). Wiele gatunków znalazło schro-
nienie w refugiach glacjalnych. W Europie 
ostoje takie znajdowały się na obszarach 
gdzie nie dotarł lodowiec m. in. na Półwy-
spie Bałkańskim, Iberyjskim i Apenińskim 
oraz w zachodniej Europie (tzw. refugium 
atlantyckie). W przypadku ichtiofauny Pol-
ski, głównym refugium glacjalnym okazał 
się być region pontokaspijski (witkowski 
i współaut. 2004), gdyż w przypadku in-
nych refugiów barierę dla wycofujących się 
na południe i wracających w holocenie ga-
tunków stanowiły łańcuchy górskie Karpat, 
Alp i Pirenejów oraz brak dogodnych dla 
tych wędrówek połączeń wodnych. 

ło ukształtowanie powierzchni oraz dolin 
rzecznych, tak ważnych dla ryb. Droga wy-
cofywania się ryb słodkowodnych możliwa 
była jedynie przez istniejącą ówcześnie sieć 
hydrologiczną. Ta zaś zmieniała się przez 
każdorazowe nasuwanie się mas lodowych, 
a ich wycofywanie się stwarzało zupełnie 
nowe warunki. Zmieniał się kierunek spły-
wu wód oraz pojawiały się nowe habita-
ty, takie jak jeziora zaporowe. Początkowo 
były to obszary wolne od konkurencji czy 
drapieżnictwa, bogate w zasoby (Bernat-
cHez i wilson 1998), a więc korzystne dla 
zasiedlania i rozwoju populacji. Stawały się 
one miejscami, z których ryby mogły do-
konywać dalszej ekspansji. Pomiędzy na-
suwającymi się stopniowo masami lodu z 
północy a tworzącymi barierę górami na 
południu powstała równina tundry i ark-
tycznych stepów (Hewitt 1999). Jedynie 
na obszarach południowych Europy nastę-

POSTGLACJALNA POLSKA

W czasie zlodowacenia sanu 2 Polska 
została na niemalże całym obszarze przykry-
ta lodem (Ryc. 1). Spowodowało to niemal 
całkowite wyginięcie ryb; jedynie nieliczne 
gatunki mogły dotrzeć do refugium ponto-
kaspijskiego. Stamtąd, dopiero w okresie in-
terglacjałów, ryby te, wraz z gatunkami ro-
dzimymi tego refugium, mogły zasiedlać na 
nowo stopniowo odkrywane przez lodowiec 
tereny. Z uwagi na preferencje ekologiczne i 
plastyczność ewolucyjną kolonizowanie no-
wych siedlisk odbywało się w różnym cza-
sie i tempie (witkowski i współaut. 2004). 
Głównymi drogami powrotu z południa były 
szlaki: Dniepr-Niemen-Wisła oraz Dniestr-
-San-Wisła. Zlodowacenie wisły (nazywane 
także północnopolskim lub bałtyckim) było 
najmłodszym jakie nawiedziło obszar Polski, 
ale jednocześnie miało decydujące znaczenie 
dla obecnego ukształtowania sieci hydrogra-
ficznej kraju. Warunki panujące na przedpo-
lu lądolodu sprzyjały utworzeniu się jeziora 
zaporowego Niemna-Biebrzy-Narwi-Wisły-
-Warty-Baryczy-Odry. Wody ekstraglacjalne 
odprowadzane były na zachód, do dorzecza 
Łaby (linDner i marks 1995) (Ryc.1). Do-
prowadziło to do połączenia się ówcześnych 
sieci rzecznych systemów praOdry i praWi-
sły, co miało istotne znaczenie dla kształto-
wania ichtiofauny wkraczającej z refugiów 
glacjalnych (witkowski i współaut. 2004). 
Powstałe jezioro zaporowe stworzyło nowe 

warunki dla wędrujących Dnieprem gatun-
ków. Początkowo były to gatunki limnofilne, 
preferujące wody stojące lub wolno płyną-
ce (witkowski 1984). Uważa się, że proces 
ten dotyczył przeważnie dużych i średniej 
wielkości ryb karpiowatych, które i dziś za-
siedlają zarówno nizinne rzeki, jak i jeziora. 
Kiedy pod koniec plejstocenu bezpośrednie 
połączenie z Dnieprem zanikło, wody jezior 
położonych w dorzeczu Niemna skierowały 
się gwałtownie w kierunku środkowej Wi-
sły, która płynęła już swobodnie do Bałtyku 
(witkowski 1984). Ta faza umożliwiła mi-
grację gatunkom przystosowanym do życia 
w wodach płynących. Połączenie dorzeczy 
Wisły i Odry pod koniec ostatniego zlodowa-
cenia przyczyniło się do ujednolicenia składu 
gatunkowego; nie jest on jednak identyczny. 
Występują różnice w liczbie gatunków au-
tochtonicznych: w dorzeczu Odry 54, Wisły 
57 (patrz Tabela 1) (witkowski i współaut. 
2004), oraz w morfologii populacji tego sa-
mego gatunku z tych dwóch dorzeczy. Moż-
liwe, że niektóre gatunki ryb kolonizując ob-
szar Polski zatrzymały się w dorzeczu Wisły i 
nie zdążyły przedostać się do dorzecza Odry, 
ponieważ nastąpiło ich rozdzielenie. Przy-
puszczenie to potwierdza obecność w dorze-
czu Wisły brzanki (Barbus carpathicus), sapy 
(Abramis sapa) oraz kiełbia Kesslera (Ro-
manogobio kessleri), które prawdopodobnie 
jako jedne z ostatnich kolonizowały obszar 
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podobieństwa i różnice morfologiczne po-
między gatunkami w tych dorzeczach. wit-
kowski (1984) porównał populacje 28 gatun-
ków z Biebrzy, z populacjami z innych rzek 
w dorzeczu Wisły oraz z Niemna i Dźwiny. 
Wykazał, że gatunki reofilne, takie jak jelec, 
kleń, boleń, brzana i kiełb z Biebrzy, mają 
pośrednie cechy metryczne i merystyczne w 
stosunku do populacji z dorzecza Niemna i 
rzeki Wisły. Natomiast inne gatunki, głównie 
limnofilne, jak wzdręga, krąp, leszcz czy ka-
raś, pod względem morfologicznym są bar-
dziej podobne do tych gatunków z Niemna 
i Dźwiny, niż do populacji z dorzecza Wisły, 
którego Biebrza jest częścią. Zatem różne po-
łączenia wodne, alternatywne drogi migra-
cji oraz zmieniające się warunki środowiska 
dały rybom szansę na podbój uwolnionego 
spod wpływu lodowca obszaru. Teorie te w 
ostatnich latach dodatkowo potwierdzane są 
przez badania filogeogficzne.

Polski i nie zdążyły już dotrzeć do systemu 
rzecznego Odry. Dla innych, jak koza złotawa 
(Sabanejewia aurata) czy minóg ukraiński 
(Eudontomyzon mariae), dorzecze Odry jest 
zachodnią granicą współczesnego zasięgu. 
Dodatkowym argumentem jest także to, że 
gatunki takie jak piekielnica (Alburnoides bi-
punctatus), kiełb białopłetwy (Romanogobio 
albipinnatus), strzebla błotna (Eupallasella 
perenurus) czy głowacz pręgopłetwy (Cottus 
poecilopus), w dorzeczu Wisły mają zwarte 
areały lub licznie występują na wielu stano-
wiskach, a w dorzeczu Odry notowane są 
na nielicznych i niedawno odkrytych stano-
wiskach (witkowski i współaut. 2004). Na-
tomiast koza dunajska (Cobitis elongatoides) 
swoje stanowiska posiada jedynie w dorze-
czu Odry, gdyż kolonizowała wody Polski od 
zachodu i dla odmiany nie dotarła do dorze-
cza Wisły. Istniejące, wspomniane wcześniej 
połączenie Niemna i dorzecza Wisły umoż-
liwiło kolonizację tą drogą, na co wskazują 

DROGI ZASIEDLANIA OBSZARU POLSKI NA PRZYKŁADZIE WYBRANYCH GATUNKÓW RYB

Wiele jest publikacji dotyczących filoge-
ografii ryb słodkowodnych w Europie, jed-
nak tylko niewielka ich część obejmuje ob-
szar Polski, a jeszcze mniej jest takich, które 
oparte są o materiał z dorzecza Dniepru, tak 
ważnego dla rekolonizacji postglacjalnej Pol-
ski. W pracy tej przedstawione zostały gatun-
ki, wykorzystujące główne drogi rekoloniza-
cji postglacjalnej, przede wszystkim te, dla 
których dostępne są dane z obszaru Polski.

Wydawałoby się, że niekorzystne warunki 
panujące w plejstocenie nie dawały rybom 
żadnych szans na przetrwanie i jedynym wyj-
ściem było wycofanie się na południe. Dla 
większości gatunków (np. kleń, okoń, łosoś) 
tak właśnie było, jednak są takie, którym uda-
ło się znaleźć schronienie na niewielkich, 
wolnych od lodu obszarach np. w górach. 
Dotyczy to głownie gatunków zimnolubnych, 
jak np. głowacz białopłetwy (Cottus gobio) 
(enGlBrecHt i współaut. 2000). Najstarsza 
populacja tego gatunku, która skolonizowa-
ła Europę jeszcze w pliocenie, pochodziła z 
regionu pontokaspijskiego i swoją wędrówkę 
odbywała przez ówczesny praDunaj. Tymcza-
sem na obszarze Polski znaleziono wyraźnie 
inne niż w zachodniej Europie haplotypy, 
czyli linie genetyczne, które wskazują na od-
dzielną kolonizację (analiza mtDNA). Mogło 
się to odbywać jako odgałęzienie linii kolo-
nizacyjnej z dolnego „praDunaju”, która na-

stępnie migrowała bezpośrednio na północ 
przez Dniestr. Ponadto, w późnym pliocenie, 
jedna z populacji z Europy środkowej do-
tarła do wybrzeży Morza Północnego, a stąd 
wzdłuż wybrzeża możliwa była dalsza koloni-
zacja rzek w zlewisku tego morza, stąd róż-
nice genetyczne miedzy populacjami głowa-
cza z górnego (kolonizowanego z refugium 
dunajskiego tj. zachodniej części refugium 
pontokaspijskiego) i dolnego Renu (koloni-
zowanego z refugium atlantyckiego) (Ryc. 2). 
Z uwagi na wymagania środowiskowe tego 
gatunku, który toleruje niskie temperatury i 
może żyć w małych zbiornikach wodnych, 
prawdopodobne jest, że udało mu się także 
przetrwać w niezamarzającym Menie (en-
GlBrecHt i współaut. 2000). Tak więc, gło-
waczowi udało się znaleźć kilka możliwości 
utrzymania się przy życiu w ciężkich warun-
kach epoki lodowcowej. Niestety brak jest 
danych, czy również w przypadku Polski ist-
nieją różnice między populacjami z pogórza 
karpackiego oraz z szybko płynących rzek 
Polski północnej, gdzie możliwa była inna 
droga kolonizacji.

Podobnie jak u głowacza, wyglądała sytu-
acja u lipienia europejskiego. Badania koski-
nena i współaut. (2000), weissa i współaut. 
(2002) oraz Guma i współaut. (2005), oparte 
na analizie mitochondrialnego DNA i mikro-
satelit, wskazują na dorzecze dolnego Duna-
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pontokaspijskie było dla niej schronieniem 
w czasie zlodowaceń, a populacje z obsza-
ru Polski uzupełniane były przez osobniki, 
które swoją ostoję miały w Bohu lub/i na 
Półwyspie Krymskim oraz w dolnym biegu 
Dniepru (analiza mtDNA) (Ryc. 2). Co cieka-
we, Cobitis taenia jest nieobecna w Dunaju, 
jednym z głównych źródeł osobników dla 
późniejszej postglacjalnej kolonizacji. Zatem 
nie wykorzystywała także systemu rzecznego 
Dunaju jako drogi wycofywania się. Możliwe, 
że przeszkodę nie do pokonania stanowił dla 
kozy łańcuch Karpat. Blisko spokrewniona 
Cobitis elongatoides, w przeciwieństwie do 
Cobitis taenia, wykorzystywała drogę przez 
Dunaj i prawdopodobnie późniejszy kontakt 
obu tych gatunków w dorzeczu Odry umoż-
liwił ich hybrydyzację (i dalsze rozprzestrze-
nianie się gynogenetycznych klonów) (cul-
linG i współaut. 2006).

ju jako główne źródło kolonizacji obszarów 
Europy środkowej i wschodniej. Osobniki 
z tego refugium nie miały jednak udziału w 
późniejszej rekolonizacji północnej i północ-
no-wschodniej Europy. Przyjmuje się, że li-
pień przetrwał zlodowacenia chroniąc się w 
wolnych od lodu rzekach systemu Łaby lub 
Wisły (Gum i współaut. 2005) (Ryc. 2) i już 
wówczas nastąpiło rozdzielenie i różnicowa-
nie pomiędzy populacjami południowymi a 
północnymi (costeDoat i Gilles 2009). Za-
tem, w przypadku lipienia, to nie czwartorzę-
dowe zlodowacenia były główną przyczyną 
dużej rozbieżności między poszczególnymi 
liniami.

Odmienną trasę wędrówki znalazła dla 
siebie koza (Cobitis taenia). Prawdopodob-
nie najstarsza populacja kozy w Europie po-
chodzi z ograniczonego obszaru północnej 
części zlewiska Morza Czarnego. Refugium 

Ryc. 2. Kierunki kolonizacji postglacjalnej wód śródlądowych Polski przez wybrane gatunki ryb 
słodkowodnych.
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badań molekularnych, szczególnie z białoru-
skiej i ukraińskiej części drogi rekolonizacji, 
nie ma dostatecznej liczby danych potwier-
dzających tą hipotezę. Na słuszność tej hipo-
tezy wskazują różnice w dorzeczach Odry i 
Wisły pod względem liczby oraz morfologii 
poszczególnych gatunków. Zatem możliwe, 
że połączenie systemów rzecznych Wisły i 
Niemna zachowało się dłużej niż systemów 
Odry i Wisły, w związku z tym potwierdza-
łoby to znaczące zasilanie dorzecza Wisły 
osobnikami migrującymi przez Dniestr. Oczy-
wiście nie należy pomijać możliwości reko-
lonizacji przez Dunaj, który stał się głównym 
szlakiem do Europy Zachodniej. Ta droga re-
kolonizacji odgrywała mniejszą rolę, ale także 
znaczącą i możliwe, że Dunaj stanowił czę-
ściowo drogę kolonizacji Odry (stąd różnice 
w ichtiofaunie dorzeczy Odry i Wisły). Przy-
kładem potwierdzającym tą teorię są wyniki 
analiz filogeograficznych dla różanki (Rho-
deus sericeus), która rekolonizowała Polskę 
z dwóch stron: przez Dunaj-Łabę-Odrę oraz z 
północnej części zlewiska Morza Czarnego aż 
do Wisły (analiza mtDNA) (BoHlen i współ-
aut. 2006) (Ryc. 2).

Jak wykazała analiza mtDNA, dla klenia 
(Leuciscus cephalus) źródłem postglacjal-
nej kolonizacji obszaru Polski było refugium 
pontokaspijskie, przez Wołgę i Don (Ryc. 2). 
Możliwości kolonizacji w zlewisku Morza 
Bałtyckiego pojawiły się znacznie później, 
o czym świadczy niewielkie zróżnicowanie 
genetyczne w populacjach z tego obszaru. 
Drugą, bardzo prawdopodobną drogą były 
kształtujące się w czasie ostatniego zlodowa-
cenia okresowe połączenia między Dnieprem 
a Niemnem (DuranD i współaut. 1999).

Podane wyżej przykłady są dowodem na 
to, że refugium pontokaspijskie było istot-
nym źródłem rekolonizacji Polski. Obszar 
tego refugium nie był jednorodny, jeśli cho-
dzi o możliwe drogi rekolonizacji, część ga-
tunków wędrowała przez Dunaj (zachodnia 
część refugium), część przez Dniestr lub 
Dniepr (północna część). Naturalne wydaje 
się, że w przypadku Polski większą rolę ode-
grała trasa północna (Dniestr-Dniepr), ponie-
waż na trasie południowej (Dunaj) łańcuch 
Karpat stanowił przeszkodę, często nie do 
pokonania (np. dla Cobitis taenia). Niestety 
z powodu braku materiału genetycznego do 

KOLONIZACJI CIĄG DALSZY

Proces kolonizacji nie jest związany jedy-
nie z pojawieniem się drastycznych zmian 
środowiskowych. Miał miejsce zarówno 
przed pojawieniem się, w czasie, jak i po 
ustąpieniu lodowca, jest to więc zjawisko 
naturalne, charakteryzujące się większą lub 
mniejszą intensywnością. Mimo iż od ostat-
niego zlodowacenia dzieli nas około 10–12 
tysięcy lat nadal obserwujemy pojawianie się 
nowych gatunków. Współcześnie najczęściej 
związane jest ono z działalnością człowieka, 
przede wszystkim introdukcjami, istnieją jed-
nak przykłady naturalnych ekspansji. Gatun-
kami, które w sposób naturalny kolonizują 
obszar Polski są pontokaspijskie babki. Obec-
nie stwierdzone jest wystepowanie 4 gatun-
ków na obszarze Polski: babka łysa (Neogo-
bius gymnotrachelus), babka szczupła (Neo-
gobius fluviatilis), babka bycza (Neogobius 
melanostomus) oraz babka rurkonosa (Pro-
terorhinus semilunaris). Pierwsze wzmianki 
o pojawieniu się babek w wodach śródlądo-
wych Polski pochodzą z 1995 r. (babka łysa) 
i 1997 r. (babka szczupła) (Danilkiewicz 
1996, 1998). Możliwość kolonizacji Polski 
pojawiła się wraz z utworzeniem w ciągu 
ostatnich 200 lat kanałów, które sztucznie 

połączyły izolowane wcześniej zlewiska mórz 
Czarnego i Bałtyckiego. Powstały dzięki temu 
korytarze ekologiczne umożliwiające inwazje 
organizmów wodnych z rejonu pontokaspij-
skiego (Bij De Vaate i współaut. 2002), któ-
re poniekąd odtwarzają istniejące wcześniej 
naturalnie postglacjalne szlaki rekolonizacji 
(aHnelt i współaut. 1998). Dla obszaru Pol-
ski szczególnie ważne są dwa z nich: korytarz 
północny, który tworzą: Wołga-Jezioro Białe-
-Jezioro Onega-Jezioro Ładoga-Newa-Morze 
Bałtyckie oraz korytarz centralny: Dniepr-Wi-
sła-Odra-Łaba-Ren (Bij De Vaate i współaut. 
2002). Babka bycza korzystała z korytarza 
północnego (GraBowska i współaut. 2008), 
natomiast babka łysa, szczupła i rurkonosa z 
korytarza centralnego (semencHenko i współ-
aut. 2011). Babki dość szybko rozprzestrze-
niają się na obszarze kraju, od 122 km/rok 
(babka szczupła), do 608 km/rok (babka rur-
konosa). Nie wiadomo dlaczego ich gwałtow-
na ekspansja rozpoczęła się dopiero w latach 
90. XX w. Może się to wiązać ze wzrostem 
zanieczyszczenia dużych rzek europejskich 
ściekami przemysłowymi oraz wodami po-
kopalnianymi, co spowodowało zwiększenie 
zasolenia. Takie warunki mogą sprzyjać ko-
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tynuację postglacjalnej kolonizacji (aHnelt i 
współaut. 1998), która wspierana jest przez 
działalność człowieka, dzięki czemu gatunki 
o cechach sprzyjających inwazji (np. duża 
plastyczność fenotypowa, efektywna strategia 
rozrodcza, oportunistyczna strategia żerowa-
nia) coraz lepiej radzą sobie w opanowywa-
niu nowych areałów (semencHenko i współ-
aut. 2011).

lonizacji przez gatunki euryhalinowe, jakimi 
są babki. Ryby te rozprzestrzeniają się rów-
nież wzdłuż Dunaju, czyli tzw. korytarzem 
południowym. Badania dorzecza Dunaju do-
wodzą, że ekspansję babek wspomaga inten-
sywny transport rzeczny oraz związane z tym 
przekształcenia brzegów np. umacnianie ich 
kamieniami czy budowa portów (weisner 
2005, semencHenko i współaut. 2011). Nie-
którzy postrzegają migracje babek jako kon-

GENEZA SŁODKOWODNEJ ICHTIOFAUNY POLSKI

Streszczenie

Na współczesny skład gatunkowy ryb i minogów 
w Polsce ogromny wpływ miały zlodowacenia plej-
stoceńskie. Wielokrotne transgresje i regresje lądolo-
du powodowały nieustanne przemieszczanie się ga-
tunków oraz ucieczkę do refugiów glacjalnych. Sieć 
rzeczna w plejstocenie zmieniała się wielokrotnie, 
a ryby migrowały w czasie interglacjałów zarówno 
na południe jak i na północ. Filogeografia pozwala 
na odtwarzanie tych wędrówek za pomocą metod 
genetycznych, takich jak analiza mtDNA czy mikro-
satelity. Możemy wyróżnić kilka głównych szlaków 
m.in. Dniepr–Niemen–Wisła oraz Dniestr–San–Wisła. 
Głównym źródłem rekolonizacji postglacjalnej Pol-
ski było refugium pontokaspijskie. Ryby rekolonizu-

THE ORIGIN OF FRESHWATER ICHTHYOFAUNA OF POLAND

Summary

jąc tą część Europy (Polskę) wykorzystywały przede 
wszystkim Dniestr lub Dniepr, łańcuch Karpat stano-
wił często przeszkodę nie do pokonania, stąd wie-
le gatunków nie korzystało z Dunaju. W pracy tej 
przedstawione zostały drogi rekolonizacji postgla-
cjalnej wybranych gatunków ryb: głowacza białopłe-
twego (Cottus gobio), lipienia europejskiego (Thy-
mallus thymallus), kozy (Cobitis taenia) oraz klenia 
(Leuciscus cephalus). Ponadto, niektórzy postrzegają 
migrację występujących w Polsce czterech gatunków 
babek (Neogobius gymnotrachelus, Proterorhinus 
semilunaris, Neogobius fluviatilis, Neogobius mela-
nostomus), jako przykład kontynuacji rekolonizacji 
postglacjalnej.

Pleistocene ice ages have exerted consider-
able influence on contemporary fish and lamprey 
composition in Poland. Multiple transgressions 
and regressions of ice caused that many species 
had to displace or escape to the ice age refugia. 
The pattern of drainage systems in the territory 
of Poland in the Pleistocene changed many times 
and fishes colonized ice-freed areas southwards or 
northwards. Phylogeography lets us reconstruct 
their migration routes using genetic methods, like 
mtDNA analysis or microsatellites. Being aquatic 
organisms fish may migrate only along inland wa-
ters. We can distinguish several major routes e.g. 
Dnieper–Neman–Vistula and Dniester–San–Vistula. 
The main source of postglacial dispersion of most 

species in Poland was Ponto–Caspian refugium, 
which was not homogenous. The major route of 
recolonization of this part of Europe became the 
Dniester and Dnieper (northern trail); because 
of the Carpathians Moutain Range many species 
were not able to use the Danube (southern trail). 
In this paper, bullhead (Cottus gobio), grayling 
(Thymallus thymallus), spined loach (Cobitis tae-
nia) and chub (Leuciscus cephalus) recolonization 
patterns were reviewed. There are some assump-
tions that migration of four goby species (Neogo-
bius gymnotrachelus, Proterorhinus marmoratus, 
Neogobius fluviatilis, Neogobius melanostomus 
being observed in Poland is an example of a pre-
sent-day recolonization pattern.
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