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WYKORZYSTANIE METOD AUTOKORELACJI

PRZESTRZENNEJ W BADANIACH ZMIENNOSCI

GENETYCZNEJ 1 MODELOWANIU PROCESOW
DEMOGRAFICZNYCH POPULACJI ROSLIN

Applications of spatial autocorrelation methods to studies of genetic variation
and modelling of demographic processes in plant populations

Igor CHYBICKI, Jarostaw BURCZYK

Summary. The spatial pattern of genetic variation is an important feature of plant populations. Spatial genetic structure
reflects the effects of mating system and gene flow or action of various forms of selection. Knowledge on the relationships
between spatial structure and ecological factors may improve our understanding of population genetics and evolutionary
processes in plant species. One useful method for the assessment of spatial genetic patterns is spatial autocorrelation
analysis. This method tests whether the observed genetic variation deviate from random spatial distribution. This article
presents statistical methods of spatial autocorrelation and investigates its usefulness for studying natural plant populations.
We review some theoretical and experimental results which lead us to the conclusions that autocorrelation analysis has a
sufficient statistical power for its applications in plant population genetics. General relationship between genetic models, as
Isolation-By-Distance, and autocorrelation analyses is well known, mainly due to simulation studies. They indicate, that
combination of limited seed and pollen dispersal results in consanguineous mating of neighbouring individuals and makes
genetic variation non-randomly distributed, which reveals in family clumping. The spatial autocorrelation is capable to
detect such patches of uniform genotypes. These methods allow us to infer about the size of genetically homogeneous
patches directly from correlogram (eg. Fig 1.), which is the set of spatial indices, calculated as a function of distance
between individuals or groups. Results of autocorrelation analyses of a wide variety of plant populations provide inferences
that genes are not randomly distributed. In most they are clumped into homogeneous substructures, especially in herbal
plants (Tab. 2).
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rozmieszczenia osobnikéw [25, 36]. Jezeli poje-
dynczy osobnik rozpatrywany jest jako specyfi-

WSTEP

Relacje migdzy struktura przestrzenna popu-
lacji a wystgpowaniem zasobéw Srodowiska sa
powszechnie znane i stanowia czesty aspekt ba-
dari ekologii rolin. Wiadomo, ze gradientowy
uktad czynnikéw Srodowiskowych moze prowa-
dzi¢ do stopniowych zmian w strukturze prze-
strzennej, natomiast wszelkie nieciaglosci mi-
krosiedliska moga by¢ przyczyna nielosowego

czny zestaw gendéw (genotyp), rozwazania
wchodza w obszar zainteresowari genetyki po-
pulacyjnej. Dostosowanie osobnika do okreslo-
nych warunkéw siedliskowych mozna wyrazi¢
wéwezas jako warto$é przystosowawcza dane-
go genotypu. Jesli jest ona zréznicowana wzgle-
dem siedliska, rozklad genéw w przestrzeni be-
dzie zdeterminowany przez rozmieszczenie za-
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sobow srodowiska [31, 35, 52]. Nalezy jednak
pamigtac, ze poza doborem naturalnym istnieja
inne procesy, takie jak migracja, dryf genetycz-
ny [40]. ktére oddziatujac na pojedyncze osob-
niki i populacje, rowniez wplywaja na strukture
genetyczng gatunku.

Zalezno$¢ miedzy zmiennoscia genetyczng a
Srodowiskiem szczegdlnie tatwo mozna sobie
uzmystowi¢ w przypadku zasiggu geograficzne-
go gatunku, gdy dobdr naturalny utrzymuje
wzglednie stata i unikalng jako§¢ genetyczna,
odpowiednig dla danego regionu [5]. Tym nie-
mniej, podobna zmienno$¢ moze istnie¢ row-
niez w skali mikroregionu. W obrgbie populacji
jednego gatunku moga bowiem wystepowac
nielosowe uktady przestrzenne osobnikéw
o swoistych genotypach [46], podobnie jak spe-
cyficzna struktura przestrzenna flory na dnie la-
su, powstata wskutek zmieniajacych sig czynni-
kéw §rodowiskowych [36]. Wzorzec rozmiesz-
czenia genotypow okreslany jest terminem prze-
strzennej struktury genetycznej [ 15]. Wedtug in-
nej definicji, przestrzenna struktura genetyczna
jest to zaleznos¢ migdzy podobieristwem gene-
tycznym poszczegolnych osobnikéw a fizyczna
odlegtoscia migdzy nimi [2].

Mimo ze czynniki §rodowiskowe moga sta-
nowic sife regulujaca przestrzenny wzorzec
zmiennosci genetycznej, podstawowe znaczenie
przypisuje si¢ procesom dyspersji genow [12,
62, 65]. W swiecie roslin rozprzestrzenianie ge-
now odbywa si¢ gldwnie poprzez nasiona oraz
pylek, dlatego zakres dyspersji roslin decyduje
o tym, jak daleko od Zrodta znajda si¢ geny two-
rzgce nowe pokolenia. Jezeli rozklad dyspersji
nasion i pytku jest ,,ptaski”, tj. o duzej wariancji,
wplyw dyspersji na wzorzec rozmieszczenia ge-
now bedzie trudny do przewidzenia. Przy braku
dostatecznej presji selekeyjnej — zaréwno ze
strony Srodowiska, jak i konkurencji, mozna
przypuszczac, ze rozklad przestrzenny genow
bedzie losowy [65]. Z drugiej strony, ograniczo-
na dyspersja sprawia, ze struktura przestrzenna
— zardbwno w sensie ekologicznym, jak i genety-
cznym moze przybrac nielosowy charakter.

Analiza przestrzennej struktury genetycznej
stanowifa do niedawna margines badan genetyki
populacyjnej roslin, ustepujac pola innym za-

‘gadnieniom. Jednakze w ostatnich latach nastg-

pil  wzrost zainteresowania tym aspektem
zmiennosSci genetycznej. Stato si¢ tak glownie
dzigki opracowaniu odpowiednich metod staty-
stycznych [8, 60, 63] i rozwinieciu klasycznych
teorii struktury przestrzennej w oparciu 0 nowe
techniki badawcze — symulacje komputerowe.

Celem niniejszego artykutu jest przyblizenie
metod analizy przestrzennej struktury genetycz-
nej, podsumowanie wynikéw badan ostatnich
lat oraz ocena ich przydatnosci w modelowaniu
i analizach zmiennosci genetycznej populacji
roslin.

TEORIA IZOLACJI PRZESTRZENNE]

Z punktu widzenia genetyki populacyjnej
mozna generalnie wyrdézni¢ dwa wzorce rozmie-
szczenia genow, (). losowy oraz nielosowy.
Wiemy jednak, ze faktycznie istnieje wiele ty-
pow przestrzennej struktury, znanych chocby z
podrecznikow ekologii, dlatego takie uproszcze-
nie wymaga kilku stow komentarza. Mowiac o
strukturze losowej, mamy na mysli sytuacje,
gdy wzorzec rozmieszezenia gendéw nie jest zde-
terminowany przez zadne sily porzadkujace. W
praktyce o losowym rozmieszczeniu méwimy
rowniez, gdy przyczyny decydujace o takim roz-
ktadzie sa nieuchwytne [25].

Badania nad rola przestrzennej struktury ge-
netycznej w procesach populacyjnych zapoczat-
kowal w pierwszej polowie dwudziestego wieku
Seweall Wright teorig izolacji przestrzennej
(ang. isolation by distance) | 74] oraz niezaleznie
Gustave Malécot, ktérego wkiad w analize tego
problemu pozostawal do niedawna niedocenio-
ny [19, 51]. Zgodnie z teoria Wrighta, izolacja
przestrzenna to stan, kiedy populacja podzielona
jest na izolowane podjednostki przestrzenne,
tzw. sasiedztwa (ang. neighbourhoods), w obre-
bie ktérych krzyzowanie osobnikéw jest swo-
bodne, natomiast wymiana genow migdzy sgsie-
dztwami jest albo ograniczona albo nie zachodzi
w ogole [75]. Skutkiem istnienia izolacji prze-
strzennej jest ograniczenie puli genowej do
wzglednie malej grupy osobnikéw. Potomstwo
powstate w pierwszym pokoleniu, tak jak ich ro-
dzice, rozwija si¢ i reprodukuje jedynie w ra-
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Tabela 1. Krzyzowanie dwéch osobnikow heterozygotyczne o réznych allelach, tj. AjA2 i AzA4, w pierwszym pokoleniu

Table 1.

(F1) spowoduje powstanie w réwnych proporcjach osobnikéw o genotypach: AjAz, A1A4, A2Az oraz A2A4. W wy-
niku wzajemnego losowego kojarzenia osobnikéw Fi, 1/4 pokolenia Fz bedzie homozygotami (wg [66]).
Crossing two individuals carrying different alleles, i.e. A/A> and A A4, we have equal proportions of individuals
with genotypes: AfAs AjAs A2Azand A2Aq. 1/4 of F2 generation will be homozygous as a result of random ma-

ting of individuals of Fy, (after [66]).
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“ proporcja homozygot powstatych ze skojarzenia odpowiednich osobnikow
# proportion of homozygotes produced by corresponding individuals

mach sasiedztwa, co wraz z uptywem pokolen
zwicksza prawdopodobienstwo, ze czgs¢ osob-
nikéw bedzie posiadala wspolnych przodkow.
Oczywiscie, im liczebnoS¢ sasiedztwa  jest
mniejsza, tym wigksza jest szansa powstania
spokrewnionych osobnikow. Przyktad zamiesz-
czony powyzej przedstawia sytuacje, gdy koja-
rzenie zachodzi jedynie wsréd osobnikéw nale-
zacych do jednego sasiedztwa. Jezeli jedynym
irodtem gamet w kolejnym pokoleniu bedzie
potomstwo powstale w ramach sasiedztwa (F,),
wowczas w pokoleniu F, co czwarty osobnik
bedzie homozygota (Tabela 1). Taki stan izola-
cji przestrzennej utrzymujacy si¢ przez wiele
pokoleii, prowadzi do wzrostu homozygotycz-
nosci (tzw. utrwalenia alleli — ang. fixation)
w ramach kazdego sasiedztwa, a tym samym w
catej populacji [74]. Jednoczesnie, brak przepty-
wu genéw migdzy sasiedztwami moze przyczy-
ni¢ sie do utworzenia mozaikowej struktury ge-
netycznej wewnatrz populacji, ktorej elementami
beda homozygotyczne skupiska osobnikéw [14].
Model przedstawiony powyzej tatwo daje
sig zastosowaé dla populacji o rozmieszczeniu
skupiskowym, kiedy grupy roslinnosci moga
stanowi¢ odrgbne obszary sasiedztwa. Tym nie-
mniej warto podkresli¢, ze model izolacji prze-
strzennej réwnie dobrze pasuje do populacji
o rozmieszczeniu cigglym. Jezeli izolacja prze-
strzenna jest rozumiana jako efekt ograniczonej
dyspersji genéw, a w rzeczywistosci — pytku i
nasion, mozna stwierdzi¢, ze sposob rozmiesz-
czenia osobnikéw ma dla modelu drugorzedne

znaczenie. W naturze kazdy osobnik moze koja-
rzy¢ si¢ z pewna liczba osobnikéw, ograniczona
mozliwosciami rozprzestrzeniania pytku, wsku-
tek czego nawet w ciaglej populacji mozliwe
jest istnienie obszarow sasiedztwa [15]. Oczy-
wiscie jako jednostki przestrzenne, sa one nie do
uchwycenia, bowiem dla kazdego osobnika sa-
siedztwo ma indywidualne granice.

StwierdziliSmy, Ze istnienie izolacji prze-
strzennej w populacji o rozmieszczeniu skupi-
skowym moze prowadzi¢ do znacznego wzrostu
homozygotyczno$ci w ramach platéw (obsza-
réw sasiedztwa). To, czy platy beda sie réznic
miedzy soba zalezy wiasciwie od przypadku,
poniewaz czynniki wplywajace na zréznicowa-
nie struktury genetycznej migdzy ptatami sa zni-
kome albo wrecz nie istnieja. W przypadku po-
pulacji ciaglej rozklad przestrzenny genow réw-
niez powinien by¢ ciagly. Aby zbadac¢ konse-
kwencje ograniczonej dyspersji genéw w popu-
lacji o rozmieszczeniu réwnomiernym wyko-
rzystano metode symulacji Monte Carlo [13, 16,
61, 62, 65]. Badania wykazaly, ze w symulowa-
nych populacjach, w sytuacji gdy osobniki ma-
teczne zdolne sa kojarzy¢ si¢ jedynie z najblizej
potozonymi partnerami, a potomstwo moze
osiedlag si¢ nie dalej niz Zrédlo gamety meskiej,
skupianie si¢ genow w homozygotyczne platy
nastepuje w okresie ok. 30 do 50 pokolen.
Po tym czasie struktura przestrzenna osiaga (zw.
faze quasi-stabilna, kiedy ani rozmieszczenie
gendéw, ani wielkosci ptatow nie ulegaja wig-
kszym zmianom [13, 62, 63].
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Ryc. I. Struktura przestrzenna populacji a rozktad zmiennosci genetycznej. A — rOwnomierne rozmieszezenie osobnikow |
skupiskowe rozmieszczenie genotypow; B — skupiskowe rozmieszczenie osobnikow 1 losowe rozmieszezenie genotypow.,

Fig. 1. Spatial structure of a population and the distribution of genetic variation. A — uniform distribution of individuals and
patchy distribution of genotypes: B — clustered distribution of individuals and random distributicn of genotypes.

W zwigzku z powyzszym mozna stwierdzic,
ze formowanie si¢ skupisk genéw moze zacho-
dzi¢ bez tworzenia zwartych grup osobnikéw
[46] i odwrotnie, tam gdzie istnieja wyspy, nie
musi wystepowac izolacja przestrzenna w sensie
genetycznym (Rye. 1). Oczywiscie, mozna si¢
spodziewac, ze jezeli osobniki maja tendencje
do tworzenia skupieri, w warunkach izolacji
przestrzennej tendencja ta bedzie raczej wzmac-
nia¢ niz ostabia¢ skupianie si¢ genéw [11]. Wy-
nika to z faktu, ze czesto Zrédtem takiej struktu-
ry rozmieszczenia osobnikéw w populacjach sa
te same czynniki, ktore wplywaja na skupianie
si¢ gendw, tj. ograniczona dyspersja nasion i
pylku lub mozaikowa natura siedliska [36].

PODSTAWY ANALIZY AUTOKORELACJI
PRZESTRZENNE]

Zatézmy, ze osobniki pewnej hipotetycznej
populacji rozmieszczone sa tak jak punkty na
prostej (tj. w jednym wymiarze). Kazdy z osob-
nikéw charakteryzuje si¢ dana barwa kwiatow.
Wyobrazmy sobie, ze w ulozeniu koloréw za-
chodzi taka prawidlowosé, ze kazdy z nich po-

wtarza si¢ cyklicznie w stalym odstgpie. W ta-
kim uktadzie wystgpowanie w danym miejscu
osobnika o kwiatach czerwonych zalezy od od-
legtosci migdzy tym osobnikiem a najblizszym
osobnikiem o takich samych kwiatach. W jezy-
ku matematyki powiedzielibySmy wowczas, ze
zbi6r elementéw (koloréw) jest skorelowany ze
soba samym, przesunigtym o pewna wartosc [4,
53]. Innymi stowy, zdefiniowalibySmy pojecie
autokorelacji, a rozszerzajac nasz przyktad do
dwoch wymiarow moglibySmy mowic o autoko-
relacji przestrzennej. Zatem mierzgc autokorela-
cje przestrzenng badamy, czy istnieje jakies
uporzadkowanie w rozmieszczeniu wartosci da-
nej zmiennej w przestrzeni [42].

Podstawowag statystyka autokorelacji, wyko-
rzystywang w badaniach genetyki populacyjnej
jest wspotczynnik [ Morana [50]. Idea analizy /
Morana jest stosunkowo prosta w przypadku po-
pulacji, w ramach ktérej mozna wyodrebnicé grupy
osobnikow (ptaty roslin). W kazdym z platow
dany allel wystgpuje z pewng czestoscig. Porow-
nujac frekwencje allelu w sasiadujacych platach,
uzyskujemy wartos$¢ autokorelacji, mierzong
osobno dla kazdego z alleli wedlug rownania:
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HZZ“'U (qi—q) (qj - 9)
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gdzie: n —liczba platéw: g; oraz q; - frekwencja
allelu w placie i-tym oraz j-tym; ¢ Srednia fre-
kwencja allelu w catej populacji; W — podwdjna
liczba par ptatow. Wyrazenie w; = 1, gdy para
platow i, j sasiaduje ze soba, w przeciwnym ra-
zie wi; = 0 [63]. Wspélezynnik / Morana przyj-
muje warto$ci ujemne (—1</ <0), gdy sasiaduja-
ce powierzchnie znacznie roznia si¢ czestoscia
alleli, a dodatnie (0</ <+1), gdy platy o podo-
bnych czestosciach alleli wykazuja wyrazng ten-
dencj¢ do grupowania sig. Statystyka / Morana
ma rozktad normalny, ze Srednig = -1/(n - 1),
ktéra dla nieskonczenie licznej proby wynosi
pl = [8]. Zatem dla losowego rozktadu alleli w
populacji wartos¢ wspdlczynnika / Morana wy-
nosi zero. Po oszacowaniu wartosci wariancji
Uy, mozna obliczy¢ poziom istotnosci autokore-
lacji. Warto$¢ bezwzgledna zmiennej standary-
zowanej Z= (I - ul)z"d{i{wigksza niz 1,96 oz-
nacza, z¢ autokorelacja obserwowana istotnie
odbiega od wartosci oczekiwanej na poziomie
istotnosci o = 0,05 [63].

Doktadne zmapowanie powierzchni probnej
daje mozliwos$é pomiaru wzajemnych odlegto-
sci migdzy wszystkimi patami. Uszeregowane
wartosci odleglosci mozna wtedy podzieli¢ we-
dtug ustalonych przedziatow na klasy, gdzie
kazda z n(n-1)/2 wartosci odlegtosci, przy licz-
bie n ptatow, bedzie przynalezec¢ do odpowied-
niej klasy. Wartoéci wspoélczynnika autokorela-
¢cji obliczone dla danej klasy odlegtosci od-
zwierciedlaja sumaryczne podobienstwo platéw
lezacych w odlegtodci charakterystycznej dla tej
klasy. Na podstawie wspodtczynnika autokorela-
¢ji otrzymanego dla kolejnych klas dystansu
mozna utworzy¢ wykres, tzw. korelogram, opi-
sujacy dynamike zmian autokorelacji w zalez-
nosci od odleglosci miedzy ptatami (Ryc. 2)
[63]. W badaniach opartych na modelu izolacji

0.6
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03
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-0.1

-0.2 A —
0 5 X 0 15 20

Dystans - Distance

Ryc. 2. Korelogram teoretycznej populacji bedacej w stanie
izolacji przestrzennej (wg [62], zmienione). Objasnienia w
tekscie.
Fig. 2. Correlogram of a theoretical population in the state
of isolation by distance (after [62], modified). Explanation
in text.

przestrzennej najwigksze znaczenie ma wartoS¢
wspofezynnika autokorelacji w pierwszych kla-
sach dystansu, poniewaz na tej podstawie mozna
stwierdzi¢, czy w ramach populacji istnieje ten-
dencja do grupowania si¢ osobnikow podo-
bnych genetycznie [22]. Kiedy autokorelacja
w pierwszej klasie jest dodatnia, istotny jest
réwniez punkt, w ktorym krzywa korelogramu
przecina o$ odleglosci, tzn. kiedy wspétczynnik
autokorelacji osiaga zero. Punkt ten, nazywany
punktem przecigcia (ang. x-intercept) [63, 65],
wyznacza wielko$¢ najkrotszego boku genety-
cznie jednorodnych ptatow [63].

Powyzsze podejscie do analizy przestrzennej
struktury genetycznej niesie ze soba dwa proble-
my metodologiczne. Po pierwsze, nie wszystkie
populacje maja na tyle skupiskowe rozmiesz-
czenie osobnikéw, aby dato si¢ bez watpliwosci
wyznaczy¢ granice jednostek przestrzennych.
Gdy osobniki rozmieszczone sa réwnomiernie,
stajemy przed koniecznoScia podzielenia powie-
rzchni badawczej na wirtualne platy. Pojawia sig
dylemat jak tego dokonac, aby nie znieksztalcic
informacji o rozkladzie zmiennosci. Po drugie,
mozna zauwazy¢, ze analiza autokorelacji na
podstawie ptatéw nie wnosi zadnej informacji o
relacjach przestrzennych miedzy pojedynczymi

7 uwagi na rozbudowane podstawy statystyczne nie zamieszczono odpowiednich wzorow, ktore odnaleZ¢ mozna w pracach

|8] oraz [62].
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osobnikami [17]. Nie mozemy przeciez a priori
wykluczyd, ze autokorelacja przestrzenna w naj-
mniejszej — osobniczej skali jest nieobecna lub
uznad ja za nieistotna.

Obecnie w badaniach genetycznych stosuje
si¢ modyfikacje statystyki / Morana zapropono-
wang przez Dewey’a i Heywooda [10]. Metoda
ta opiera si¢ na porownaniach ekwiwalencji al-
leli w genotypie migdzy osobnikami, nie za$
czestosci alleli w poszezegdlnych platach. Ek-
wiwalencja jest to liczba kopii danego allelu
w diploidalnym genotypie podzielona przez
dwa. Zatem w przypadku analizy autokorelacji
allelu A jego wartos$¢ ekwiwalencji w genotypie
AA wynosi (1+1)/2 = 1, dla heterozygoty Aa
(1+0)/2 = 0,5, natomiast dla homozygoty nie za-
wierajacej allelu A (0+0)/2 = 0.

W przypadku selektywnie neutralnych mar-
keréw genetycznych, dziedziczonych zgodnie z
regutami Mendla (np. powszechnie stosowa-
nych izoenzymdw oraz mikrosatelitow), infor-
macja niesiona przez pojedynczy locus moze
podlega¢ modyfikacjom na skutek dzialania
czynnikow losowych, szczegélnie prawdopo-
dobnych przy mato licznej prébie [59]. Jedno-
czesna analiza wigkszej liczby loci (tzw. metoda
multilocus) w znacznym stopniu niweluje
wplyw procesow stochastycznych 1 zwigksza
szans¢ uchwycenia rzeczywistej zmiennosci ge-
netycznej [76, 60]. Jednym ze sposobow jest ob-
liczenie Sredniej wartosci wspétczynnika auto-
korelacji dla wszystkich analizowanych loci.
Niemniej jednak, w przypadku loci z allelami
wielokrotnymi trudno obliczy¢ Srednia warto$¢ /
dla catego locus. Nalezy bowiem pamigtac, ze
liczba niezaleznych wartosci wspétczynnika [/
jest zawsze o jeden mniejsza niz liczba alleli
w locus [73]. Srednia dla locus powinna by¢ za-
tem pochodna zmniejszonej o jeden liczby
wspolczynnikéw autokorelacji; problem jednak
w tym, ktora wartos¢ odrzucié¢? Najczesciej od-
rzuca si¢ wartos¢ [ dla allelu o najmniejszej cze-
stosci [7, 30, 43, 48, 49, 68, 72, 73], ale i takie
podejscie moze nie by¢ stuszne. Uwaza si¢ bo-
wiem, ze wartosSci autokorelacji alleli o niskiej
frekwencji moga by¢ wyraznym sygnatem ist-
nienia proceséw mikroewolucyjnych [18]. Efe-
ktywniejsza metoda multilocus jest mato jeszcze

popularna metoda zaproponowana przez Smou-
se’a i Peakalla [60], bedaca wielowymiarowa
odmiang wspoiczynnika / Morana. Polega ona
na przeksztalceniu ekwiwalencji na wartos¢
dystansu genetycznego migdzy osobnikami.
Dystans genetyczny staje si¢ podstawa oceny
kowariancji genetycznej w kolejnych klasach
odlegtosdci. Z uwagi na to, ze nie jest znany roz-
ktad wspodlczynnika autokorelacji uzyskanego
metoda Smouse’a i Peakalla, do oceny istotno-
sci stosuje si¢ testy nieparametryczne oparte na
metodzie Monte Carlo. Polegaja one na wielo-
krotnej (np. 1000 razy) randomizacji polozenia
osobnikow wzgledem siebie, co pozwala na oce-
n¢ wartosci oczekiwanej (Sredniej) oraz warto-
sci progowych przedziatu ufnosci [39].

Na koniec opisu metod statystycznych warto
cho¢ w kilku stowach wspomniec¢ o innej meto-
dzie oceny autokorelacji przestrzennej — analizie
liczby polaczeni (ang. join-count). Nazwa meto-
dy sygnalizuje istote analizy, czyli badanie licz-
by par osobnikéw podobnych oraz niepodo-
bnych w kolejnych klasach odleglodcei 8, 63].
Upraszczajgc, jezeli w danej klasie odlegtosci li-
czba par osobnikéw podobnych, tj. o takich sa-
mych genotypach, jest wigksza niz si¢ oczekuje,
oznacza to dodatnia autokorelacj¢ przestrzenna
tego genotypu (w tej klasie odlegtosci). Problem
natury metodologicznej wynika z faktu, ze mo-
zliwa liczba genotypdw (g) rosnie bardzo szyb-
ko ze wzrostem liczby alleli (a), tj. ¢ = ala + 1)/2,
co powoduje, ze liczba mozliwych par genotyp-
genotyp (p) bardzo szybko staje si¢ niewygod-
nie duza: p = g(g + 1)/2. Stad metoda join-count
jest praktyczna jedynie w przypadku, gdy liczba
alleli, a tym samym liczba genotypow jest nie-
wielka. Tym niemniej, metoda ta bardzo precy-
zyjnie opisuje przestrzenna struktur¢ genetycz-
na, ukazujac badaczom, ktére z genotypow sa
autoskorelowane [16, 17, 24].

AUTOKORELACJA PRZESTRZENNA
ZMIENNOSCI GENETYCZNE]J

Wielu autoréow zgodnie podkresla fakt, ze
analiza autokorelacji przestrzennej za pomocg
wspolczynnika I Morana jest bardzo czuta meto-
da statystyczna, ktora rejestruje najmniejsze
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Tabela 2. Srednie wartosci I Morana dla poszezegdlnych gatunkéw

Table 2. Average values of Moran's / for particular species
Gatunek I IMorana' | Zrédio ]
o Species L Monsk | Sowee
Rosliny zielne i krzewinki: i
Calluna vulgaris | 0,15 | 48]
Cryptotaenia canadensis | 0,49 172]
Delphinum nuttallicmon . 0,20 [73]
Ipomopsis aggregata 0,10 7]
Osmorhiza clavionii ' 0,34 172]
Plantago coronopus 0,42 [33]
Sanicula odorata; 0,29 172]
Srednia 0,28
Drzewa i krzewy
Acer saccharum 0,10 [27]
Acer saccharum ! 0,02 (771
Heliscteres brevispira | 0,28 [26]
Camellia japonica 0,06 [68]
Fagus svlvatica 0,20 [49]
Gleditsia triacanthos 0,09 [57]
Maclura pomifera ' 0,07 : [57]
Picea abies 0,05 | [28]
Picaa mariana 0,01 ’ (37)
Pinus strobus; | 0,06 | [22]
Quercus macrocarpa | 0,06 | 129]
Quercus petrea | 0,022 [ [67]
Quercus petrea 0,043 : [67]
Quercus robur 0,02 I [67] i
Quercus robur | 0.01° [67]
$rednia i 0,07 [67]
:.\’rcdnial !Mn_nln.ndl‘l t-vxzyslkich ;malimwalny_cmu_c_i,_dl_;r;i-erwa:zcj klasy dystansu, _ ]
w _v,-n'!k'! otrzymane dla Iuci izfmcnxym()_wych.
“wyniki otrzymane dla loci mikrosatelitarnych,
_average Moran’s / for all analysed loci, for the first distance class,
;rc\u]ts obtained for isozyme ]0§i.
“results obtained for microsatellite loci o ]

choc¢by odchylenia od losowego rozmieszczenia
cech [14, 15, 37, 64]. Znajomos¢ sposobu roz-
mieszczenia alleli i genotypdw w przestrzeni ma
znaczenie podstawowe i moze by¢ wykorzysta-
na w modelowaniu wewnatrzpopulacyjnych
proceséw genetycznych [20, 70]. Zignorowanie
istnienia skupiskowej struktury genetycznej mo-
ze prowadzi¢ do mylnych wnioskéw analizy sy-
temu kojarzenia [20]. Wzrost wsobnosci popu-
lacji potomnej moze by¢ efektem nie tylko nad-
miernego samozaptodnienia, ale réwniez koja-

rzenia si¢ najblizszych, genetycznie spokrew-
nionych osobnikéw wykazujacych tzw. struktu-
re rodowa [6].

Gléwnym motywem badain wykorzystuja-
cych analiz¢ autokorelacji przestrzennej jest ist-
nienie przestanek, Ze rozmieszczenie genow
moze by¢ inne niz losowe. Skala tych prac jest
bardzo rdzna, tym niemniej dominuja analizy
pojedynczych populacji. Wyniki dotychczaso-
wych badan pozwalaja stwierdzié, ze skupianie
si¢ podobnych genetycznie osobnikéw jest pra-
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wdopodobnie cecha do$é powszechna, szcze-
gdlnie u ro§lin zielnych (Tabela 2). Nie jest to
bynajmniej zaskoczeniem, poniewaz wsréd ma-
tych roslin skala wszelkich proceséw dyspersji
gendw jest czesto mniejsza, niz w przypadku
gatunkéw drzewiastych [72]. Wiele roslin ziel-
nych to gatunki owadopylne, a taki sposéb roz-
przestrzeniania pytku sprzyja niezbyt rozlegle]
dyspersji [44, 46]. Niektorzy badacze uwazaja
(patrz przeglad w: [69]), ze na skutek behawioru
owadow najwigkszy odsetek zapylen zachodzi
migdzy sasiadujacymi osobnikami. W popula-
cjach ostrozki (Delphinium nuttallianum) Waser
[71] obserwowal, ze trzmiele zapylajace ten ga-
tunek odwiedzaja kwiaty odlegle od siebie nie
wigcej niz 1,5 m, a czesto znacznie blizsze. Wia-
domo réwniez, ze niektére owady zapamigtuja
obszar, z ktérego zbieraja nektar i powracaja
tam wielokrotnie [69]. W wielu przypadkach
obszar ten stanowi jedynie fragment faki, a na-
wet jeden maty plat ro§linnosci. Tym niemnie;j,
nie oznacza to, ze w populacjach roslin zielnych
nie wystepuje réwniez daleka dyspersja genow,
Chociaz wigkszo$¢ pytku w populacji D. nuttal-
lianum jest przenoszona pomigdzy najblizszymi
sasiadami, z catkowitej liczby zapylen ok. 5 %
zachodzi migdzy osobnikami znacznie odlegly-
mi, nawet do 400 m. Zjawisko to moze ttuma-
czy¢ brak zdecydowanie skupiskowej natury
rozmieszczenia alleli w populacjach niektérych
gatunkow zielnych (np. Ipomopsis aggregata,
Tabela 1).

Powszechny jest jednak poglad, ze daleki
transport, a co za tym idzie — intensywny prze-
plyw genéw migdzy populacjami jest domeng
przede wszystkim duzych roSlin, takich jak
drzewa [14]. Dotyczy to szczegolnie gatunkow
wiatropylnych, ktorych pytek moze pokonywac
imponujace wrecz odlegtosci. Zdolne do kietko-
wania ziarna pylku brzozy i sosny wylapywano
w Szwecji u wybrzezy Battyku, mimo iz tamtej-
sze populacje jeszcze nie pylity [34, 45]. Zda-
niem autorow prawdopodobne Zrodio pytku
miescito si¢ ok. 400 do 600 km na potudnie od
miejsca przeznaczenia! Tak duzy potencjal
przeplywu gendéw u drzew wiatropylnych spra-
wia, ze nawet jesli tylko niewielki procent pytku
jednego osobnika migruje na dalekie odlegtosci,
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wielkos¢ ta w skali calej populacji staje sig do-
statecznie duza, aby zapewnic¢ daleki ogdlny
przeplyw gendéw i utrzymywacé wysoka zmien-
nos$¢ wewnatrz populacji [1]. Pozostaje pytanie,
czy geny wedrujace na tak duze odleglodei beda
potrafity utrzymac si¢ w nowym, obcym dla sie-
bie siedlisku? Jest prawdopodobne, ze nosiciele
.obecych” gendw beda wykazywali nizsze dosto-
sowanie do lokalnych warunkow niz potomstwo
populacji lokalnych [41]. W takim przypadku,
jeshi tylko istnieje silna konkurencja migdzy
osobnikami, nowe geny nie zostana w populacji
utrwalone [47]. Wazng przestanka, sugerujaca
intensywny przeplyw genow u wielu gatunkow
drzew jest niewielki stopieft zréznicowania
genetycznego migdzy populacjami [46, 43].
Biorac pod uwage duze mozliwosci migracji
pytku, mozna tylko przypuszczad, ze jezeli nie-
losowe rozmieszczenie genow bedzie obecne w
populacji drzew wiatropylnych, gtéwnych przy-
czyn takiego stanu rzeczy nalezy szukad przede
wszystkim w sposobie rozsiewania nasion oraz
w procesach doboru naturalnego [29, 37]. Na-
siona wielu drzew, chocby przedstawicieli ro-
dziny Fagaceae, nie wykazuja specjalnych
przystosowan do rozprzestrzeniania i niejedno-
krotnie kietkuja w niedalekiej odleglosci od
osobnika matecznego. Pamigtajac. ze nasiona
tego samego drzewa (pol-rodzenstwo) niosg
wiele wspélnych gendw, mozemy przypusz-
czad, ze taki sposob rozsiewania moze spowo-
dowac agregacje przestrzenna jednakowych al-
leli. Jezeli jednak przeptyw gendéw poprzez py-
tek bedzie intensywny, autokorelacja gendw be-
dzie raczej niewielka. Niska autokorelacja prze-
strzenna w stadium siewek, w powigzaniu
z konkurencja migdzyosobnicza moze sprawic,
ze nielosowa struktura przestrzenna zaniknie
wraz ze spadkiem zageszezenia populacji [14].
Zmniejszenie autokorelacji przestrzennej alleli
wraz z wiekiem populacji obserwowano u tropi-
kalnego drzewa Cecropia obtusifolia |21]. Mi-
mo ze wsrdd siewek istniata silna tendencja sku-
piskowa genotypow, brak bylo podobnej stru-
ktury w populacji osobnikdw dojrzatych.
Metoda autokorelacji ma réwnicz swoje
ograniczenia. Procesy dyspersji gendw powinny
oddziatywac jednakowo na wszystkie loci pod
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warunkiem, ze loci te nie podlegaja wplywom
doboru naturalnego [65]. Izoenzymy i mikro-
satelity, wykorzystywane czesto w badaniach
autokorelacji, generalnie uwazane sa za markery
neutralne pod wzglgdem selekcyjnym. Tym nie-
mniej, we wszystkich niemalze doniesieniach
mozna dostrzec, ze autokorelacje nie sa jedna-
kowe dla wszystkich loci, wskazujac niekiedy
na przeciwstawne tendencje w rozmieszczeniu
genéw w populacji (np. w populacji wrzosu
(Calluna vulgaris) [48], klonu cukrowego (Acer
saccharum) [77], czy sosny wydmowej (Pinus
contorta) [20]). Roznice takie mogg wynikac z
losowej natury procesow dyspersji i kojarzenia,
czyli tzw. zmiennosci stochastycznej [59]. Zda-
jemy sobie sprawe, ze im mniejsza bedzie préba,
tym wigksze pole dziatania dla czynnikéw loso-
wych, takich jak zmiennos¢ rekombinacyjna lub
wynikajaca z niezaleznej segregacji [15], i tym
wigksze moze by¢ odchylenie wynikéw proby
od rzeczywistej tendencji. By¢ moze, przyczyna
niejednolitego rozmieszczenia alleli migdzy loci
jest zréznicowane oddziatywanie siedliska na
poszczegdlne izoenzymy. Istnieje wiele przy-
kladéw zaleznosci migdzy czynnikami srodowi-
ska a wystgpowaniem okre§lonych genotypow
izoenzymatycznych [3, 55].

Jak wspomniano, struktura przestrzenna po-
pulacji stabilizuje si¢ w okresie ok. 30-50 poko-
len [13, 62, 65], a im populacja miodsza, tym
wieksze sa wahania autokorelacji przestrzennej
genow. Dlatego, by¢é moze, wyniki dotyczace
populacji drzew, szczegdlnie tych o znaczeniu
gospodarczym, moga obejmowac strukture nie-
ustabilizowana, co mogloby thumaczy¢ nie tylko
zmiennos¢ w obrebie badanych loci, ale rowniez
niska ogdlna wartos¢ wspdlczynnika autokore-
lacji. Niestety, nie sg znane autorom doniesienia
dotyczace wielopokoleniowych badan populacji

naturalnych. Wyjatek ws$r6d populacji roslin

drzewiastych stanowi gatunek Atherosperma
moschatum (Monimiaceae), u ktérego obserwo-
wano znaczna tendencje skupiskowa jednako-
wych gcnnlypéw3 [58]. Drzewo to jest owado-
pylne, zatem dyspersja pytku jest raczej ograni-
czona, a owoce (pestkowce) w wigkszosci kiel-
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kuja bezposrednio pod drzewem macierzystym,
mimo iz sa przystosowane do dalekiego roz-
przestrzeniania. Fakt skupiania si¢ osobnikéw
podobnych genetycznie jest tatwo wyttumaczal-
ny, tym bardziej, ze A. moscharum wykazuje
réwniez zdolnos¢ do rozmnazania wegetatyw-
nego.

PODSUMOWANIE

Analiza przestrzennej struktury genetycznej
stata si¢ trwalym elementem opisu zmiennosci
genetycznej populacji rolin, tym bardziej, ze w
chwili obecnej genetycy dysponuja odpowiedni-
mi narz¢dziami statystycznymi, tj. metodami
autokorelacji przestrzennej. Dotychczasowe ba-
dania wykazuja, ze rozklad zmiennosci genety-
cznej u rodlin jest nielosowy, zdeterminowany
gléwnie przez zakres dyspersji pytku i nasion.
Przestrzenna struktura genetyczna kryje jednak
jeszcze wiele niewiadomych. Niejednokrotnie
trudno ustali¢ jednoznacznie przyczyny takiego
czy innego rozmieszczenia genow. By¢ moze
istnieja pewne bledy w samej metodyce badan
nad mechanizmami rozprzestrzeniania genow w
populacji. Stosowane dotychczas markery izo-
enzymowe nie sa wolne od wad. Notuje si¢ bo-
wiem przypadki sprzezen migdzy loci [9], kwe-
stionowana jest réwniez neutralnosé¢ wobec se-
lekcji niektérych systeméw enzymatycznych
[56]. Jest takze prawdopodobne, ze natura pro-
ceséw wewnatrzpopulacyjnych jest na tyle zlo-
zona i zmienna w czasie, ze badajac jedynie
drobny wycinek populacji, trudno jest uchwycic
rzeczywiscie istniejace prawidiowosci.

Z drugiej strony warto podkreslic, ze analiza
autokorelacji przestrzennej jest jedyna metoda
mierzaca przestrzenna strukturg genetyczna sen-
su stricto, bez odwolywania si¢ do jakichkol-
wiek zatozen i wlasciwosci badanej zmiennosci,
a szczegOlnie do stopnia pokrewieristwa miedzy
osobnikami. Dzigki wieloletnim badaniom teo-
retykéw [2, 5, 13, 16, 17, 18, 23, 24, 32, 54, 59,
61, 62, 65] znane sa relacje migdzy autokorela-
cja przestrzenng zmiennosci genetycznej a po-
tencjalnymi czynnikami ja determinujacymi.

= Wyniki nie przytoczone w tabeli z uwagi na odmienna metode autokorelacji — join-count
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Wigkszos§¢ procesow ekologicznych zwiaza-
nych jest ze zmiennoscia w przestrzeni i czasie
[38]. Analiza przestrzennej autokorelacji zmien-
nofci genetycznej wiaze ze soba procesy gene-
tyczne i demograficzne zachodzace na poziomie
populacji. Cho¢ nie wskazuje przyczyn nieloso-
wego rozmieszczenia genow, stanowi wazny
element struktury genetycznej, ktéry musi by¢
brany pod uwage w dyskusji na temat ochrony
zasobow genowych populacji naturalnych.
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