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K ONCEPCJA REFUGIOW GLACJALNYCH W EUROPIE

Trwajace ponad 100 tysiecy lat ostatnie zlodowa-
cenie, spowodowane zmianami w nastonecznieniu
Ziemi zwigzanymi z periodycznymi wahaniami pa-
rametréw orbity ziemskiej, wywarto olbrzymi wplyw
na obecne rozmieszczenie gatunkow ssakow w Eu-
ropie. Zlodowacenie to obejmowato szes¢ okreso-
wych ozigbien (tzw. zdarzen Heinricha), z ktorych
najmtodsze (H1) znane jest jako LGM (ang. Last
Glacial Maximum — maksimum ostatniego zlodowa-
cenia, trwajace okolo 27,5-19 tysiecy lat temu) oraz
kilkadziesiat ocieplen (trwajacych ok. 1500 lat kazde,
tzw. zdarzenia Dansgaarda-Oeschgera), z temperatu-
rami podobnymi do tych wspolczesnie panujacych
w Europie srodkowe;.

Zréznicowanie struktury genetycznej populacji
zalezy od procesow mikroewolucyjnych: dryfu ge-
netycznego, migracji czy przeptywu genéw miedzy
populacjami. Olbrzymi wplyw na wymienione pro-
cesy maja niewatpliwie czynniki antropogeniczne
oraz bariery geograficzne i srodowiskowe (np. tan-
cuchy gorskie, fragmentacja lasow). Rézne gatunki
charakteryzuje odmienna odporno$¢ na zmiennos¢
warunkow temperaturowych czy zycie w ubogich,
niejednolitych srodowiskach. Gatunki cieptolubne sa
bardziej podatne na duze wahania temperaturowe niz
organizmy tolerujace zimno, podobnie jak mieszkan-
cy terendw zalesionych bardziej drastycznie odczu-
waja zmiany w wegetacji wywolane zmianami klima-
tycznymi w pordwnaniu z mieszkancami stepu czy
tundry. Powszechnie wiadomym jest zatem, ze ostat-
nie zlodowacenie wyparto wiele gatunkoéw poza tere-
ny pokryte ladolodem, zmuszajac je do poszukiwa-
nia bardziej sprzyjajacych warunkow klimatycznych
i $rodowiskowych. Spowodowalo to ograniczenie
rozmieszenia gatunkow do matych refugiow, skutku-
jac utratg alleli i zmniejszeniem réznorodnosci. Ana-
liza oraz poréwnanie historycznych wzorcoOw migra-
cji i rozproszenia moze da¢ wglad we wspolczesne
rozmieszczenie genetycznej i fenotypowej zmienno-
$ci, waznych takze dla ochrony przyrody.

Nauke analizujaca wplyw ostatniego zlodowace-
nia na rozmieszczenie i ewolucje wspotczesnej flory
i fauny nazwano filogeografia. Dziedzina ta rozpatru-
je (w oparciu o analizy molekularne i skamieniato-
$ci) kwestie takie jak wptyw barier geograficznych na
przeptyw 1 izolacje gendéw (np. pasma Alp na wto-
skie populacje), strukture genetyczna europejskich

populacji (wyrdzniajac m.in. linie filogenetyczne)
czy umiejscowienie stref kontaktu, w ktorych spoty-
kaja sie¢ populacje z roznych refugiéw. Filogeografia
dazy tym samym do odtworzenia najbardziej praw-
dopodobnych ,,scenariuszy” rekolonizacji obszarow
Europy z refugiow glacjalnych.
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Ryc. 1. Lokalizacja refugiow glacjalnych na mapie Europy. Kolorem nie-
bieskim zaznaczono refugia potudniowe, kolorem fioletowym — potnocne.

Ocena zmienno$ci loci mikrosatelitarnych jadro-
wego DNA (ang. short tandem repeats, STR) umoz-
liwia charakterystyke struktury genetycznej populacji
oraz wyznaczenie grup genetycznych wraz z okresle-
niem ich rozmieszczenia na mapie Europy. Mikrosa-
telity nie sa wynikiem mutacji, lecz poslizgu repli-
kacyjnego (ang. replication slippage), polegajacego
na tym, ze w wyniku niewielkiego niedopasowania
obu nici DNA w trakcie procesu replikacji, niewielki
fragment jednej z nich zostaje powielony kilkukrot-
nie (lub usuniety zupehnie). Zazwyczaj sekwencje
mikrosatelitarne DNA zawieraja 10-50 powtdrzen
motywu o dtugosci do 6 par zasad.

Z kolei sposob dziedziczenia mitochondrialnego
DNA (niemal wytacznie w linii matczynej) zapewnia
zachowanie geograficznych wzorcow cytoplazma-
tycznej zmiennosci, bedacej wynikiem historycz-
nych procesow (np. migracji). Analizy molekularne
skupiaja si¢ na dwoch regionach mitochondrialnego
DNA (mtDNA) — rejonie kontrolnym (ang. control
region, CR) oraz sekwencji cytochromu b.
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Rejon kontrolny, zwany inaczej petla D (ang. Di-
splacement loop, D-loop), mimo pelienia niezwykle
istotnych funkcji, wydaje si¢ by¢ najszybciej ewolu-
ujaca czescig mtDNA. Obszar ten zawiera dwa wyso-
ce zmienne regiony oraz promotory transkrypcji tan-
cuchow cigzkiego H (ang. /eavy) i lekkiego L (ang.
light). Mimo iz wlasnie w tym obszarze nastgpuje
inicjacja transkrypcji, okazuje si¢ on jedynym zwie-
rzgcym mitochondrialnym rejonem niekodujacym,
w ktorym nie zachodzi naprawa zaistniatych muta-
cji. Wérdod 141 zmiennych miejsc nukleotydowych az
105 jest filogenetycznie informacyjnych.

Cytochrom b jest sktadnikiem kompleksu III tancu-
cha oddechowego (kompleks ubichinon — reduktaza
cytochromu c), procesu komorkowego wymagajacego
udziahu biatek kodowanych zaréwno przez genom mi-
tochondrialny, jak i jadrowy (co zapewnia koewolucj¢
obu genomoéw). Analiza zmienno$ci sekwencji cyto-
chromu b pozwala na wyrdznienie linii filogenetycz-
nych badanego gatunku, umozliwiajgc tym samym
rekonstrukcj¢ prawdopodobnych ,,scenariuszy” reko-
lonizacji oraz identyfikacje potencjalnych refugiow
glacjalnych, z ktorych gatunek ten zasiedlit wtornie
dany obszar. Wérdd 209 zmiennych miejsc nukleoty-
dowych (co daje 116 mozliwych haplotypow) az 113
jest filogenetycznie informacyjnych.

Najpopularniejsza metoda datowania wieku ska-
mieniatosci jest okre§lanie zawarto$ci izotopow pro-
mieniotworczych w badanych probach. Izotopem
nazwano odmiang¢ pierwiastka chemicznego o tych
samych wlasciwosciach chemicznych 1 liczbie ato-
mowej, ale o réznej liczbie neutronow (czyli maja-
cych r6zna mase atomowsg). Metoda radiowgglowa
wykorzystuje w tym celu izotopy wegla, ktory w
naturze wystepuje najczesciej w postaci '*C. Innymi
izotopami sg stabilny *C oraz niestabilny '“C. Poto-
wiczny czas rozpadu “C jest znany (okoto 5700 lat),
co pozwala na obliczanie proporcji tego niestabilnego
izotopu do stabilnych “C i *C, a tym samym ustala-
nie wieku skamieniatos$ci.

Analizy te pozwalaja na stopniowe lokalizowa-
nie istniejagcych w czasie zlodowacenia refugiow,
a w przysztos$ci umozliwig lepsze zrozumienie w jaki
sposob ewoluowaly poszczegoélne populacje, zyjace
w ekstremalnych warunkach klimatycznych péznego
plejstocenu. Informacje te stanowia cenng wskazow-
ke w prognozowaniu wptywu aktualnie obserwowa-
nych zmian klimatu na wspotczesne populacje.

Obecnie kwestia lokalizacji owych glacjalnych re-
fugiow, w ktorych organizmy przetrwaty okres zlo-
dowacenia, pozostaje nierozstrzygni¢ta. Najbardziej
popularna teoria (ang. southern refuge hypothesis)
dowiodta istnienia potudniowoeuropejskich refugiow

w obszarze Morza Srodziemnego (Potwyspy Iberyj-
ski, Apeninski oraz Batkanski). Dane paleontologicz-
ne i genetyczne wskazuja jednak na wspolistnienie
dodatkowych, kryptycznych refugiow w Europie
Srodkowej i Wschodniej (ang. northern refuge hypo-
thesis).

Refugia poludniowe

Dowody kopalne (m.in. skamieniato$ci niedzwie-
dzia brunatnego Ursus arctos) odkryte na terenie
Stowenii i Chorwacji pozwolily na wysunigcie przy-
puszczenia, iz znajdowaly si¢ tam tzw. gorace miej-
sca (ang. hot spots) genetycznej wymiany pomig¢dzy
dwoma tradycyjnymi refugiami (Potwyspem Batkan-
skim 1 Potwyspem Apeninskim).

Datowanie dowodow kopalnych przeprowadzono
gléwnie z zastosowaniem metody radioweglowej.
Podkresli¢ nalezy, ze pomocne we wskazaniu po-
tencjalnego glacjalnego refugium moga byc¢ jedynie
skamieniato$ci tych gatunkow ssakow, ktore wyste-
powatly powszechnie w strefie umiarkowanej, zajgtej
nastepnie przez lodowiec, a ktorych skamieniatosci
odnalezione w owym potencjalnym refugium zostaty
jednoznacznie datowane na okres LGM.

Dominujacymi wsrod dowodow kopalnych gatun-
kami sa m.in.: jelen szlachetny Cervus elaphus (80%
wszystkich odnalezionych skamieniato$ci), lis rudy
Vulpes vulpes (70%, skamieniatosci lisa rzadko byty
odnajdywane na terenie potwyspu Balkanskiego) czy
sarna europejska Capreolus capreolus.

Bardzo czgstymi znaleziskami na terenach refu-
gidow poludniowych, datowanymi na okres ostatnie-
go zlodowacenia, okazaty si¢ rowniez skamieniato-
$ci mamuta wilasciwego Mammuthus primigenius
i renifera Rangifer tarandus. Z kolei skamieniato$ci
losia Alces alces w ogodle nie odkryto na obszarach
potwyspu Iberyjskiego, co najprawdopodobniej row-
noznaczne jest z catkowitg nieobecnoscia tego ssaka
na tamtych terenach w okresie p6znego plejstocenu.

Istnieje kilka wzorcow rekolonizacji Europy z re-
fugiéw potudniowych. Zazwyczaj po ustapieniu lo-
dowca gatunki skupione na trzech potwyspach opusz-
czaly je i stopniowo docieraly coraz dalej na pétnoc,
zasiedlajac catg Europe (np. jez zachodni Erinaceus
europaens czy jez wschodnioeuropejski £. concolor).

Wystepowaly rowniez przypadki zasiedlenia przez
gatunki tylko jednego refugium, jak w przypadku kle-
nia Leuciscus cephalus. Ryba ta wycofala si¢ rzeka-
mi na potwysep Balkanski, a po ustagpieniu lodowca
z powrotem zasiedlita reszte kontynentu.

Zwroci¢ nalezy rowniez uwage na znaczny wplyw
pasm gorskich, m.in. Alp czy Pirenejow, na histori¢
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ewolucyjng réznych gatunkéw. Nie tylko stanowia
one czg$¢ refugiow, ale i barierg, sprzyjajaca czgsto
procesom dywergencji i specjacji.

Analizy filogeograficzne konika polnego Chor-
thippus parallelus wykazaty, ze gatunek ten wystepo-
wat w trakcie LGM we wszystkich trzech refugiach,
jednak calg Europe skolonizowaty jedynie osobniki
z populacji batkanskiej. Populacje iberyjskie i wlo-
skie nie potrafily przekroczy¢ bariery, jaka stanowity
fancuchy gorskie, do tej pory pozostajac uwigzionymi
w refugiach.

Ciekawym przyktadem okazuje si¢ historia ewolu-
cyjna niedzwiedzia Ursus arctos. Gatunek ten zasie-
dlit obszar Europy z terenow Potwyspow Iberyjskiego
i Batkanskiego, a populacja zamieszkujaca Potwysep
Apeninski nigdy go nie opuscita. Co wigcej, okazuje
si¢, ze niedzwiedz mogt przetrwaé takze w Europie
Srodkowej, w regionie karpackim.

Kryptyczne refugia poélnocne

W Czwartorzedzie nastgpily tak istotne zmiany
klimatyczne, ze zasigg lasow iglastych ograniczony
zostat jedynie do obszarow potwyspoéw na potudniu
Europy, a centralne regiony kontynentu pokrywaty
step 1 tundra. Mimo iz wigkszo$¢ dowodow kopal-
nych jednoznacznie potwierdza migracj¢ réznych
gatunkoéw na tereny $rodziemne, odnaleziono i takie
skamieniatosci, ktére udowadniaja wspotistnienie do-
datkowych obszaréw, na ktérych niektore populacje
mogly przetrwaé niekorzystne warunki klimatyczne.

Naukowcom niezwykle precyzyjnie udato sig
zrekonstruowac historie filogeograficzne trzech ty-
powych drapieznikéw z okresu Holocenu — niedz-
wiedzia brunatnego Ursus arctos, borsuka Meles
meles oraz lisa rudego Vulpes vulpes. Wykazuja one
jednoznacznie, ze gatunki te na krotko przed i zaraz
po LGM zamieszkiwaty tereny Centralnej Europy,
natomiast w jego trakcie przetrwaly zarowno na ob-
szarach $rodziemnomorskich potwyspow, jak i w re-
gionie karpackim.

Hipoteze t¢ potwierdzajg liczne analizy paleonto-
logiczne. Wiek odnalezionych na obszarze potudnio-
wo-zachodniej Francji (Dordogne) skamienialosci,
m.in. jelenia szlachetnego Cervus elaphus, sarny eu-
ropejskiej Capreolus capreolus, lisa rudego Vulpes
vulpes, tura Bos primigenius czy dzika Sus strofa,
zostal oszacowany na okres obejmujacy niemal do-
ktadnie okres maksymalnego zasiegu ladolodu skan-
dynawskiego (20 000-22 000 lat temu).

Nauwagg zastuguja odkryte na terenie potudniowe;j
Polski (w jaskini Deszczowej 1 jaskini Mamutowej)
skamieniato$ci gatunkow ssakow termofilnych, takich

jak popielica Glis glis czy kuna lesna Martes mar-
tes oraz skamieniato$ci renifera Rangifer tarandus,
niedzwiedzia brunatnego U. arctos, jelenia szlachet-
nego C. elaphus, lisa rudego V. vulpes i lisa polarnego
Alopex lagopus.

Analiza pylkéw drzew réwniez dowodzi, ze nie
wszystkie gatunki przetrwaty w refugiach potudnio-
wych. Drzewa cechujace si¢ wigksza odpornoscia na
niskie temperatury przetrwaly takze na innych ob-
szarach, np. sosna zwyczajna Pinus sylvestris wyste-
powata podczas LGM na Batkanach, poludniowym
Uralu i polocnej Mongolii.

Niezwykle cennych informacji o przebiegu re-
kolonizacji terenow Europy z refugiow glacjalnych
oraz lokalizacji owych obszarow dostarczajg analizy
filogeograficzne matych ssakow (glownie gryzoni).
Badania genetyczne zmienno$ci mitochondrialne;j
sekwencji cytochromu b oraz loci mikrosatelitarnych
jadrowego DNA nornicy rudej Myodes glareolus z te-
renow Polski jednoznacznie wykazaty wystgpowanie
na tym obszarze trzech grup filogenetycznych, z kto-
rych przewazajacg okazala si¢ linia karpacka. Istnie-
nie refugium karpackiego potwierdzajg takze analizy
genetyczne lasicy Mustela nivalis.

Podobnie jak w przypadku Alp czy Pirenejow, pa-
smo Karpat stanowito dla niektérych gatunkow ba-
rier¢. Potwierdzaja to m.in. analizy filogeograficzne
chomika europejskiego Cricetus cricetus. Na terenie
Polski (na potudniowym-wschodzie kraju) wyste-
puja dwie linie filogenetyczne tego gatunku — El
iPannonia. Linia E1 przetrwala ostatnie zlodowacenie
w strefie wschodnioeuropejskich stepow, z kolei Pan-
nonia przedostata si¢ na terytorium Polski z refugiow
potozonych w Kotlinie Karpackiej przez Brame¢ Mo-
rawska, stanowigcg obnizenie mi¢dzy Karpatami Za-
chodnimi i Pogérzem Slgskim a Sudetami Wschod-
nimi.

Po podsumowaniu licznych badan dotyczacych
lokalizacji refugiow polocnych, zaré6wno moleku-
larnych, jak i paleontologicznych, rozszerzy¢ nale-
7y zasieg tych obszaréw o rejony Wegier, Stowacji,
Czech i Motdawii, migdzy rzekami Prut i Dniestr, az
do potudniowych krancow Polski.

Podsumowanie

Kazdy z dotychczas stworzonych ,scenariuszy”
rekolonizacji terenow Europy jest modelem hipote-
tycznym, nie potwierdzonym niestety precyzyjnymi
danymi geograficznymi i jednoznacznym materialem
dowodowym. Co wigcej, modele te rzadko odnosza si¢
do informacji o gatunkach wspofczesnie zagrozonych,
a przeciez jednym z zatozen filogeografii jest ocena
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wplywu globalnych zmian klimatu na obecnie Zyjace
populacje w odniesieniu do historii ich gatunku.

Podczas tworzenia modeli czy symulacji prawdo-
podobnego ,,scenariusza” rekolonizacji nie nalezy
zapomina¢ o czynniku antropogenicznym. Niektore
gatunki wymagaly w trakcie zasiedlania nowych te-
renoéw ,,pomocy” cztowieka. Badania paleontologicz-
ne przeprowadzone na terenie wysp Orkney (Wielka
Brytania) nie wykazaty obecno$ci wspotczesnie po-
wszechnie wystepujacego na tych terenach nornika
zwyczajnego Microtus arvalis, zarbwno w trakcie,
jak i po ustagpieniu lodowca. Znajomos¢ ekologii tego
gatunku (zwigzany jest z polami uprawnymi) nasung-
fa mys$l o zawleczeniu go przez czlowieka z innych
terenéw Europy, np. podczas transportu zboza lub
zwierzat hodowlanych. Potwierdzila to analiza mito-
chondrialnej sekwencji cytochromu b — odnaleziony
na wyspach Orkney haplotyp okazat si¢ odpowiadac
haplotypowi linii zachodniej, zamieszkujacej tereny
Belgii i Francji.

Odkrycie i potwierdzenie istnienia refugiow pot-
nocnych mozna uzna¢ za przelom w analizach filo-
genetycznych. Droga z refugiow karpackich w rejony
Morza Battyckiego moze by¢ nawet o potowe krotsza
niz z refugiéw $roédziemnomorskich. Dane te zgodne
sg z faktem, iz na terenie np. potudniowych Niemiec
male ssaki czy przedstawiciele rodziny tasicowatych
nie tylko pojawity si¢ bardzo szybko po ustgpieniu

lodowca, ale i wystepowaty na tym terenie tymcza-
sowo w okresach krotkich ocieplen klimatu. Zaob-
serwowane szybsze zasiedlanie niektorych obszarow
przez okreslona lini¢ filogenetyczng skutkowato do-
minacjg wlasnie tych alleli, ktore owa linia reprezen-
towata.

Interesujgcym przykladem, o ktorym rowniez war-
to wspomnie¢ w tym artykule jest historia ewolucyjna
i filogeografia wilka Canis lapus. Analizy molekular-
ne przeprowadzone w 2010 roku wykazaly istnienie
dwoch haplogrup, geograficznie czgsciowo zacho-
dzacych na siebie, wystgpujacych z r6zng frekwencja
w roznych populacjach. Obie haplogrupy wystepuja na
terenie Eurazji, ale tylko haplogrupa 1 wystepuje we
wspotczesnych polocnoamerykanskich populacjach
wilkow. Z kolei analiza kopalnych osobnikow euro-
pejskich (44 000-1200 lat temu) wykazata istnienie
w tych populacjach jedynie haplogrupy 2, wspotcze-
$nie stopniowo wypieranej przez haplogrupe 1.

Opracowanie pelnego, doktadnego i akceptowa-
nego przez wszystkich filogeograféw ,,scenariusza”
rekolonizacji Europy nie jest jeszcze mozliwe. Do-
tychczasowe hipotezy wcigz budza kontrowersje
1 wymagajg intensywnego poszukiwania nowych da-
nych paleontologicznych i genetycznych. By¢ moze
juz niedtugo umozliwig one opracowanie petniejsze-
go modelu, wyjasniajacego w satysfakcjonujacy spo-
sob post-glacjalng histori¢ kontynentu.

. Mgr Joanna Stojak, Instytut Biologii Ssakow Polskiej Akademii Nauk, Biatowieza. E-mail: jstojak@ibs.bialowieza.pl.

7. CZEGO WYNIKA ZROZNICOWANIE
CECH PIGMENTACYJNYCH LUDZI?

Agnieszka Augustyn (Krakow)

Latwos¢ podrézowania w dzisiejszych czasach czy
tez czeste migracje z powodow ekonomicznych to
tylko niektére z czynnikow, ktore powoduja, ze co-
raz cze¢$ciej na ulicach spotykamy ludzi bardzo réz-
nigcych si¢ barwg czy tez odcieniem skory, wlosow,
oczu. Na pewno zastanawialiSmy si¢ nie raz, z czego
to zréznicowanie wynika. Odpowiedzi na to pytanie,
przynajmniej cz¢sciowo, powinna dostarczy¢ czytel-
nikowi lektura tego artykutu.

Zréznicowanie barwy skory jest jedng z naj-
bardziej charakterystycznych cech czlowieka
wspotczesnego. W potowie XVIII wieku John
Mitchel, a p6zniej Samuel Stanhope Smith, zauwa-
zyli, ze nat¢zenie koloru skory czlowieka ma uktad

réwnoleznikowy — od ciemnoskorych mieszkancow
okolic rownika do coraz slabiej pigmentowanych po-
pulacji zamieszkujacych tereny na pdinoc i potudnie
od niego. Nat¢zenie pigmentacji skory populacji za-
mieszkujacych rézne regiony §wiata przedstawia po-
nizsza mapa (ryc. 1).

Poczatkowo fakt wystepowania rownoleznikowe-
go gradientu pigmentacji skory wigzano z réznicami
w temperaturze w roznych strefach klimatycznych.
Jednak w wieku XX wskazano, ze roéznice w pig-
mentacji sg powigzane z nat¢zeniem promieniowania
ultrafioletowego (UV), jakie dociera do poszczegol-
nych okolic Ziemi, bardziej niz z jakimkolwiek in-
nym czynnikiem $rodowiskowym. Rozw¢j metod




