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Φυλογεωγραφία: ασχολείται με τις αρχές και τις διαδικασίες που καθορίζουν τα 

γεωγραφικά πρότυπα των γενεαλογικών γραμμών, ειδικά εκείνων εντός του είδους, 

αλλά ακόμα και μεταξύ στενά συγγενικών εξελικτικά ειδών (Avise 2000)

Οι φυλογεωγράφοι προσπαθούν να ερμηνεύσουν τον τρόπο και το βαθμό στον οποίο οι 

διάφορες ιστορικές διαδικασίες που σχετίζονται με τη δημογραφία των πληθυσμών, έχουν 

αφήσει τα εξελικτικά τους αποτυπώματα στη σύγχρονη γεωγραφική κατανομή των 

γονιδιακών γραμμών των οργανισμών. Στη πιο απλή της μορφή, η φυλογεωγραφία 

ασχολείται με τη χωρική κατανομή των απλοτύπων, των οποίων οι φυλογενετικές σχέσεις 

είναι γνωστές ή μπορούν να εκτιμηθούν.



H φυλογεωγραφία είναι άρρηκτα συνδεδεμένη με τη 

φυλογένεση

1. Κατασκευάζουμε ένα φυλογενετικό δέντρο για να 

πιστοποιήσουμε τις γενετικές σχέσεις μεταξύ των 

πληθυσμών ενός είδους (ή συγγενικών ειδών)

2. Συνδέουμε το δέντρο με την γεωγραφία

 Συσχετισμένη ανάλυση των γεωγραφικών και γενετικών 

αποστάσεων μεταξύ των πληθυσμών

Γενετικοί δείκτες στη φυλογεωγραφία



Στο σύνολο των φυλογεωγραφικών μελετών, ο πλέον επιλεγόμενος δείκτης 

είναι το mtDNA (τουλάχιστον όταν η μελέτη αφορά ζωικούς οργανισμούς) 

Η ευρεία χρήση του mtDNA 

οφείλεται

 στην PCR 

 και στην χρήση των 

γενικευμένων εκκινητών 

(Universal primers)

(Kocher et al. 1989)



«If one could design a customized genetic 
marker for use in population and 
evolutionary biology, it is quite likely that 
one would reinvent mtDNA» Rand (1994)

Γιατί το mtDNA είναι τόσο χρήσιμο και ευρύτατα εφαρμοσμένο; 

Εξακολουθεί να είναι ο κυρίαρχος δείκτης στην πληθυσμιακή 

βιολογία!

Αυτό ερμηνεύεται από τα ιδιαίτερα χαρακτηριστικά του mtDNA 

και των εντυπωσιακό σε όγκο εργασιών, με επιτυχή 

αποτελέσματα, που έχουν γίνει με τη χρήση αυτού



Χαρακτηριστικά του mtDNA που του δίνουν 

πλεονέκτημα στη φυλογεωγραφία

 Απλοειδές

 Μονογονική κληρονόμηση

 Δεν ανασυνδυάζεται

 Δεν έχει μεταθετά στοιχεία, ψευδογονίδια, ιντρόνια, διαγονιδακές 

αλληλουχίες και επαναληπτικό DNA

 Έχει γρήγορο  ρυθμό εξέλιξης

 Έχει μόνο το 25% του δραστικού πληθυσμιακού μεγέθους των 

πυρηνικών δεικτών, αφού σε αντίθεση με τους πυρηνικούς δείκτες τα 

αρσενικά άτομα δεν συνεισφέρουν στην επόμενη γενεά, ενώ τα θηλυκά έχουν 

μόνο έναν μιτοχονδριακό τύπο 

 Είναι διαγνωστικό για διάφορες ταξινομικές βαθμίδες (π.χ. είδη)
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Σύγκριση της διακριτικής ικανότητας (ή ικανότητα επίλυσης της 

φυλογένεσης) του mtDNA και πυρηνικών γονιδίων στις γιγάντιες 

χελώνες των Γκαλάπαγκος

[Caccone et al. 2004 Molecular Phylogenetics and Evolution 31, 794-798 (01)]



Μειονέκτημα

1) Κάθε οργανίδιο (μιτοχόνδριο, χλωροπλάστης) συμπεριφέρεται σαν 

μία μονάδα και το γονιδίωμά του σαν ένας γενετικός τόπος. 

ιχνηλατούμε την ιστορία ενός γενετικού τόπου, που μπορεί να 

συμφωνεί ή όχι με την εξελικτική ιστορία του υπό εξέταση 

είδους.

Ο μόνος τρόπος να ελέγξουμε εάν η γενεαλογία που παράγεται από το 

mtDNA είναι ακριβής (αντιστοιχεί στην γενεαλογία των ειδών), είναι να 

δούμε εάν συμφωνεί με γενεαλογίες που παράγονται από άλλες 

γονιδιωματικές περιοχές (πυρηνικό DNA)



Ιστορία της φυλογεωγραφίας



Ιστορία της φυλογεωγραφίας



Ιστορία της φυλογεωγραφίας



Φυλογεωγραφική μελέτη σταθμός

Φυλογένεση mtDNA 87 ατόμων του είδους γεώμυς (Geomys pinetis)

-- 2 διακριτοί κλάδοι που απέχουν 3%



Η φυλογεωγραφία λειτουργεί ως μία «ομπρέλα» που θέτει υπό την εποπτεία της 

διάφορα εναλλακτικά σενάρια για την ερμηνεία των χωρικών διευθετήσεων των 

οργανισμών και των ιδιαίτερων χαρακτηριστικών τους.

Ο βικαριανισμός και η διασπορά είναι δύο συχνά ανταγωνιστικοί παράγοντες 

που καθορίζουν, ο καθένας με το δικό του τρόπο την προέλευση του χωρικού 

διαχωρισμού των ταξινομικών μονάδων.

1) κατακερματισμός από 

περιβαλλοντικούς παράγοντες, όπως 

φαινόμενα ορογένεσης, σπασίματα 

ηπειρωτικών μαζών, ευστατικά 

φαινόμενα

2) μια ταξινομική μονάδα αποκτά τη 

σημερινή της κατανομή μέσω 

ενεργητικής ή παθητικής διασποράς από 

ένα ή περισσότερα προγονικά κέντρα 

προέλευσης

1) Διασπορά

1) Βικαριανισμός

Προγονικός πληθυσμός Γεωγραφική απομόνωση Ειδογένεση



Τεκτονικές πλάκες της Γης



https://www.youtube.com/watch?v=cQVoSyVu9rk

Η παλαιογεωγραφική εξέλιξη της 

Γης

https://www.youtube.com/watch?v=cQVoSyVu9rk


Φυλογεωγραφία των σαυρών 

του γένους Ophiomorus στo

χώρο του Αιγαίου

Παράδειγμα μελέτης

[Poulakakis et al. 2008 Molecular Phylogenetics and Evolution 47, 396–402 (02)]



Φυλογεωγραφία των σαυρών 

του γένους Ophiomorus στo

χώρο του Αιγαίου

Παράδειγμα μελέτης





H Coalescent theory  στοχεύει στο να ερμηνεύσει την πορεία προς τον κοινό 

πρόγονο σε ένα γονιδιακό δέντρο με βάση διάφορες εξελικτικές διαδικασίες 

όπως η γενετική παρέκκλιση, η μετανάστευση, οι αλλαγές στο πληθυσμιακό 

μέγεθος και η επιλογή.

Γενεαλογίες και coalescence

Οι γενεαλογίες δυο μη –

ανασυνδυαζόμενων απλοτύπων θα 

συγκλίνουν (coalesce) στον πιο πρόσφατο 

κοινό τους πρόγονος (MRCA). Παρομοίως 

οι γενεαλογίες όλων των απλοτύπων ενός 

πληθυσμού θα συγκλίνουν, με το 

σχηματισμό διαφόρων εσωτερικών 

κόμβων, σχηματίζοντας ένα γενεαλογικό 

δέντρο.



Όταν ένας πληθυσμός χωρίζεται σε δύο απομονωμένους υπο-πληθυσμούς, τότε 

οι απλότυποι του αρχικού πληθυσμού (οι οποίοι έχουν συγκεκριμένες 

φυλογενετικές σχέσεις) μοιράζονται στους υπο-πληθυσμούς με λίγο - πολύ 

τυχαίο τρόπο. 



Σε μια τέτοια περίπτωση τα πιθανά παρατηρούμενα φυλογενετικά 

πρότυπα είναι τρία:



Δέντρο ειδών και coalescence process [Klein et al.1998, Degnan & Rosenberg 2009, Mailund 2009]. 

Κάθε τελεία αντιπροσωπεύει ένα άτομο (αντίγραφο γενετικού τόπου), κάθε χρώμα ένα 

διαφορετικό αλληλόμορφο και κάθε γραμμή συνδέει το άτομο με το πρόγονο του στην 

προηγούμενη γενιά. Μέσα στον πληθυσμό η επιλογή ή/και η παρέκκλιση θα οδηγήσει σε 

αλλαγή των αλληλικών συχνοτήτων. Στα αρχικά στάδια των διαχωρισμών, τα αδελφά 

είδη θα μοιράζονται ίδια αλληλόμορφα, με αποτέλεσμα να έχουμε σημαντική διαφορά 

στον καθορισμό των ειδών. Ένα δέντρο στα αρχικά στάδια της ειδογένεσης θα έδειχνε 

ότι κανένα είδος δεν είναι μονοφυλετικό. Μόνο μετά από κάποιο χρόνο τα αλληλόμορφα 

θα είναι πλήρως ορισμένα (sorting) σε κάθε γενεαλογία, οδηγώντας σε μονοφυλετικά 

είδη (Leliaert et al. 2014)



Τυχαία επιλογή γενεαλογικών γραμμών (stochastic lineage sorting)

Oι τρεις κατηγορίες 

φυλογενετικών σχέσεων 

ουσιαστικά παρατηρούνται σε 

ζευγάρια αδελφών πληθυσμών, 

όταν εξετάζονται σε διαφορετικές 

χρονικές στιγμές από τη στιγμή 

που διαχωρίστηκαν από τον αρχικό 

πληθυσμό.

Αμέσως μετά το διαχωρισμό των 

υποπληθυσμών εξαιτίας ενός 

φράγματος που εμποδίζει τη 

γονιδιακή ροή, οι υποπληθυσμοί 

εμφανίζονται ως πολυφυλετικοί, 

επειδή οι απλότυποι του 

προγονικού πληθυσμού 

διαχωρίζονται σε αυτούς με 

τυχαίο τρόπο.



Λόγω της τυχαίας εξαφάνισης 

κάποιων γενεαλογικών γραμμών, οι 

πληθυσμοί εμφανίζονται 

παραφυλετικοί, ενώ τελικά μετά το 

πέρασμα αρκετών γενεών οι 

πληθυσμοί γίνονται τελικά 

μονοφυλετικοί.



Ο χρόνος που απαιτείται ώστε ένα 

ζευγάρι μη συνδεδεμένων πληθυσμών 

να φθάσει στο στάδιο της αμοιβαίας 

μονοφυλετικότητας εξαρτάται από το 

μέγεθος των πληθυσμών και από το 

τύπο του γονιδιώματος που 

χρησιμοποιείται.

Ο χρόνος προς τη μονοφυλετικότητα 

είναι 

 4 φορές μεγαλύτερος στα 

πυρηνικά σε σχέση με τα 

μιτοχονδριακά γονίδια



Ωστόσο υπάρχουν κάποια φαινόμενα [όπως η Ατελής Επιλογή Γενεαλογικών 

Γραμμών (Incomplete Lineage Sorting, ILS) και η Διείσδυση γονιδιώματος 

(Introgression or Introgressive Hybridization)] που, ακόμα αν και τα είδη 

βρίσκονται σε κατάσταση αμοιβαίας μονοφυλετικότητας, μπορούν να οδηγήσουν 

σε πόλυ- ή πάρα –φυλετικές καταστάσεις (δευτερογενή γονιδιακή ροή μεταξύ των 

παραγόμενων πληθυσμών)



Incomplete lineage sorting: παρατηρείται όταν ένα πολυμορφικό προγονικό είδος  

που διαθέτει 2 ή περισσότερα αλληλόμορφα (δηλ. απλότυπους) σε ένα τόπο 

διαιρεθεί (διαχωριστεί) σε δυο γενεαλογίες. Αμφότερα τα αλληλόμορφα μπορούν 

να διατηρηθούν στα απογονικά κλαδιά. Ωστόσο όταν μια από αυτές τις γραμμές 

διαιρεθεί ξανά, το φυλογενετικό δέντρο για τον συγκεκριμένο τόπο (δηλ. το 

γονιδιακό δέντρο) μπορεί να τοπολογικά να μοιάζει αλλά μπορεί και όχι με το 

εξελικτικό δέντρο των ειδών.

H πιθανότητα να συμβεί αυξάνει όταν τα κλαδογενετικά φαινόμενα συμβαίνουν 

χρονικά πολύ κοντά το ένα στο άλλο και όταν τα Ne είναι πολύ μεγάλα.

[Rogers & Gibbs 2014 Nat Rev Genet 15 (5), 347-359 (03)]



Φυλογένεση της οικογένειας των μεγάλων 

πιθήκων (H: άνθρωπος, C: χιμπαντζής, G: 

γορίλας και O: ουρακοτάγκος).

Οι οριζόντιες γραμμές υποδηλώνουν τις 

χρονικές στιγμές ειδογένεσης των μεγάλων 

πιθήκων.

Οι εσωτερικές γκρι γραμμές 

υποδεικνύουν παραδείγματα ILS σε 

συγκεκριμένους τόπους

 βάσει αυτής υποστηρίζεται η σχέση 

χιμπαντζής και γορίλας, αφήνοντας τον 

άνθρωπο απέξω

Στη βάση της εικόνας οι μέσες 

νουκλεοτιδικές αποκλίσεις ανάμεσα στον 

άνθρωπο, το χιμπαντζή, το γορίλα και τον 

ουρακοτάγκο.

[Scally et al. 2012 Nature 483 (7388), 169-175 (04)]



Διείσδυση γονιδιώματος: Ροή γενετικού υλικού ανάμεσα σε αποκλίνουσες 

γενεαλογικές γραμμές. Εδώ έχουμε 3 γενεαλογίες που έχουν προκύψει από ένα 

κοινό πρόγονο. Και στις 2 περιπτώσεις των κλαδογενετικών περιπτώσεων (σε 

επίπεδο είδους), υπάρχει γονιδιακή ροή (οριζόντιες ζώνες) μεταξύ των παραγόμενων 

γενεαλογιών.

[Rogers & Gibbs 2014 Nat Rev Genet 15 (5), 347-359 (03)]

Το αλληλόμορφο B μεταφέρεται από τη μία 

γενεαλογική γραμμή στην άλλη, αλλά χάνεται 

από  τη γενεαλογική γραμμή που τη δέχεται 

είτε μέσω επιλογής είτε μέσω παρέκκλισης. Το 

αλληλόμορφο C μεταφέρεται από τη μία 

γενεαλογική γραμμή στην άλλη, αλλά σε 

αντίθεση με το Β αυξάνει τη συχνότητά του 

επηρεάζοντας τη εξελικτική πορεία της 

γενεαλογικής γραμμής αποδέκτη (Species 2). 

Σε γενικές γραμμές, η ροή μεταξύ 

απομακρυσμένων γραμμών μειώνεται με τον 

χρόνο έως ότου εξαφανίζεται εντελώς.



[Prüfer et al. 2012 Nature 486 (7404), 527-531 (05)]

Οι Μπονόμπο ή Πυγμαίοι Χιμπαντζήδες και οι Χιμπαντζήδες είναι αναμφίβολα 

αδελφά τάξα και τα πιο συγγενικά από κάθε άλλο αρτίγονο Πρωτεύον. 

ΩΣΤΟΣΟ, για το 1.6% του γονιδιώματος, οι αλληλουχίες των Μπονόμπο είναι 

πιο όμοιες με τις ομόλογες αλληλουχίες του ανθρώπου σε σχέση με τους 

Χιμπαντζήδες, ενώ για το 1.7% του γονιδιώματος, οι Χιμπαντζήδες είναι πιο 

όμοιοι με τους ανθρώπους παρά με τους Μπονόμπο



[Rogers & Gibbs 2014 Nat Rev Genet 15 (5), 347-359 (03)]

Ενδείξεις από διάφορα είδη πρωτευόντων, ειδικά των προγόνων των σύγχρονων 

πιθήκων και του ανθρώπου, υποδεικνύουν ότι η διαδικασία που έδωσε τις 

υπάρχουσες γενεαλογικές γραμμές δεν περιλαμβάνει έναν ταχύτατο διαχωρισμό και 

μια άμεση γενετική απομόνωση. Αντίθετα, σύγχρονες αναλύσεις έχουν δείξει ότι οι 

νέες γενεαλογίες μπορούν να αποκλίνουν και να συσσωρεύουν γενετικές διαφορές 

αν και διατηρούν σε μικρό βαθμό ένα είδος γενετικής ανταλλαγής (δηλ. γονιδιακή 

ροή).



Μοριακά ρολόγια



Τα απολιθώματα είναι 

διάσπαρτα ή ημιτελή (ή 

δεν υπάρχουν)

Πρόβλεψη των χρόνων 

απόκλισης από τη σύγκριση 

μοριακών δεδομένων



 Δεδομένου

– ενός φυλογενετικού δέντρου

– των μηκών των κλάδων του

– και του χρόνου απόκλισης 

ενός (ή περισσότερων) 

κόμβων

Α ΕΒ Γ Δ

110 MYA

 Μπορούμε να χρονολογήσουμε τους υπόλοιπους 
κόμβους του δέντρου;

Ναι... εάν ο ρυθμός που συμβαίνουν οι αλλαγές 
είναι σταθερός σε όλα τα κλαδιά



Μοριακό ρολόι
Η ιδέα…

ξεκίνησε με τους Zuckerkandl & Pauling (1962) σχετικά

με τον εξελικτικό ρυθμό των πρωτεϊνών, σημειώνοντας

ότι η γενετική απόσταση δύο αλληλουχιών διαφορετικών

ειδών που κωδικοποιούν την ίδια πρωτεΐνη αυξάνει

γραμμικά με το χρόνο απόκλισης των δύο ειδών.

Linus Pauling Emile Zuckerkandl



To μοριακό ρολόι αποτελεί τη συσχέτιση της απόσχισης δύο ειδών και του

αριθμού των διαφορών που παρατηρούνται μεταξύ νουκλεοτιδικών ή

πρωτεϊνικών μορίων των ειδών αυτών.

Εάν το μοριακό ρολόι υπάρχει και ο ρυθμός εξέλιξης ενός γονιδίου μπορεί να

υπολογιστεί

τότε

α) είναι πιθανή η χρονολόγηση άγνωστων χρονικά αποσχίσεων δύο

γενεαλογικών γραμμών μέσω σύγκρισης των πρωτεϊνικών τους ή των

νουκλεοτιδικών τους αλληλουχιών

και 

β) εάν ο χρόνος απόκλισης δύο ειδών είναι γνωστός (π.χ. έχει εκτιμηθεί με τη

βοήθεια του αρχείου των απολιθωμάτων), τότε μπορεί να συναχθεί και ο

ρυθμός μοριακής εξέλιξης ενός γονιδίου

Μοριακό ρολόι



Η υπόθεση του Μοριακού ρολογιού

 Διάγραμμα που απεικονίζει τη 

σχέση των νουκλεοτιδικών 

διαφορών 17 ειδών θηλαστικών 

σε 7 γονιδιακά προϊόντα  σε 

σχέση με το χρόνο

 Η ισχυρή γραμμική συσχέτιση 

υποδεικνύει οι μοριακές 

διαφορές ανάμεσα στα είδη είναι 

ανάλογες του χρόνου 

διαχωρισμού τους



 Η προφανής σταθερότητα του μοριακού ρολογιού έρχεται σε αντίθεση

με τη δραματική ποικιλότητα στους ρυθμούς της μορφολογικής

εξέλιξης.

 Τα «μόρια» μπορούν να εκτιμήσουν την ηλικία των κοινών προγόνων

για περιπτώσεις που τα απολιθώματα είναι άγνωστα (γεμίζοντας τα

κενά στις απολιθωματοφόρες καταγραφές)

 Τα «μόρια» μπορούν να εκτιμήσουν την ηλικία ακόμα και αν δεν

υπάρχει προφανής μορφολογική αλλαγή (ιδιαίτερα χρήσιμο για τα

μικρόβια)

 Όπως και στη φυλογένεση, οι πιο σημαντικές πρόοδοι έχουν επιτευχθεί

από συνδυασμό μοριακών και μορφολογικών δεδομένων

Η υπόθεση του Μοριακού ρολογιού



 Τα φυλογενετικά συμπεράσματα είναι πιο απλά όταν έχουμε σταθερούς

ρυθμούς εξέλιξης

 Ένα σταθερό ρολόι καθιστά πιθανή την εκτίμηση της ηλικίας διαφόρων

ειδών γεγονότων όπως η μετανάστευση, η διείσδυση κ.α.

 Το μοριακό ρολόι σχετίζεται με τη θεωρία του Kimura σχετικά με την

ουδέτερη εξέλιξη

Γιατί θέλουμε να πιστεύουμε σε ένα ρολόι;



 Τα κτυπήματα του ρολογιού είναι τυχαία (στοχαστικά), όχι

καθορισμένα

 Οι υποκαταστάσεις συμβαίνουν τυχαία σύμφωνα με μια

διαδικασία Poisson

Το μοριακό ρολόι δεν είναι μετρονόμος



Το μοριακό ρολόι δεν είναι μετρονόμος

 Εάν μια υποκατάσταση συμβαίνει κάθε ένα

εκατομμύριο χρόνια, με τη διασπορά

Poisson

 95% των γενεαλογιών ηλικίας 15 εκ.

χρόνων έχουν 8-22 υποκαταστάσεις

 μια γενεαλογία με 8 υποκαταστάσεις

μπορεί να είναι < από 5 εκ. χρόνια



Μετάλλαξη και Υποκατάσταση

 Ρυθμός μετάλλαξης (μ)

• O ρυθμός στον οποίο λάθη (αλλαγές) ενσωματώνονται στο γονιδίωμα

κατά τη διάρκεια μιας αντιγραφής

• Εξαρτάται βασικά από το μηχανισμό αντιγραφής

• Μπορεί να εκφραστεί ως μεταλλαγές ανά νουκλεοτιδική θέση ανά

γεγονός αντιγραφής

• Μπορεί να μετρηθεί και in vivo και in vitro μέσω διαφόρων τεχνικών

μοριακής βιολογίας



Μετάλλαξη και Υποκατάσταση

 Ρυθμός υποκατάστασης (r)

• O ρυθμός στον οποίο οι μεταλλαγές εξαπλώνονται και εγκαθιδρύονται

σε ένα πληθυσμό

• Εξαρτάται από πολλούς παράγοντες όπως η δυναμική των

πληθυσμών, η φυσική επιλογή και η γενετική παρέκκλιση

• Μπορεί να εκφραστεί ως ο αριθμός των υποκαταστάσεων αν

νουκλεοτιδική θέση στη μονάδα του χρόνου (μέρες, χρόνια, γενεές)

• Μπορεί να μετρηθεί σε ετερόχρονες αλληλουχίες



Μετάλλαξη και Υποκατάσταση

 Για κάθε τόπο, 2Nµ μεταλλαγές εισέρχονται σε ένα πληθυσμό σε κάθε

γενεά

 Κάθε νέα ουδέτερη μεταλλαγή έχει πιθανότητα να εγκαθιδρυθεί ίση

με την αρχική της συχνότητα 1/(2N)

 Ο μέσος αριθμός υποκαταστάσεων ανά τόπο και ανά γενεά είναι ίσος

με το γινόμενο αυτών,

2Nµ * 1/(2N) = µ



Μετάλλαξη και Υποκατάσταση

Βασικό χαρακτηριστικό της θεωρίας της Ουδετερότητας

ρυθμός υποκατάστασης = ρυθμός μεταλλαγής 

r = μ



Υπόθεση μοριακού ρολογιού

N = συνολικός αριθμός υποκαταστάσεων

L = συνολικός αριθμός νουκλεοτιδίων που συγκρίνονται 

μεταξύ των 2 αλληλουχιών

K =   αριθμός υποκαταστάσεων ανά νουκλεοτιδική θέση
N

L



Ρυθμός νουκλεοτιδικών υποκαταστέασεων r

και ο χρόνος απόκλισης T

r = ρυθμός υποκαταστάσεων

π.χ. 0.56 x 10-9 αντικαταστάσεις ανά θέση και 

ανά χρόνο

K = αριθμός υποκαταστάσεων

π.χ. 0.093 ανά νουκλεοτιδική θέση (αρουραίος 

vs άνθρωπος)

r = K / 2T

T = 0.093 / (2)(0.56 x 10-9) = 83 εκ. χρόνια



Πως κτυπάει το μοριακό ρολόι ;

ATGACCCCGACACGCAAAATTAACCCACTAATAAAATTAATTAATCACTCATTTATCGAC

ATGACCTCGACACGCAAAATTAACCCACTAATAAAGTTAATTAATCACTCATTTATCGAC

ATGACCTCGACACGCAAAATGAACCCACTAATAAAGTTAATTAATCACTCATTTATCGAC

ATGACCCCGACACGCAAAATTAACCCACTAATAAAGTTAATTAATCACTCATTTATCGAC

ATGACCTCGACACGCAAAATGAACCCACTAATAAAGTTAATTAATCACTCATTTATCGAC

Κάθε νουκλεοτιδική υποκατάσταση είναι ισοδύναμη με ένα τικ 

στο μηχανικό ρολόι. Όσο περισσότερες υποκαταστάσεις συμβούν 

τόσο μεγαλύτερος είναι ο χρόνος που έχει διέλθει



Απόκλιση από τον κοινό πρόγονο

AAA CCC CGG GGC CCC TAT TTT TTG AAA CCC CGG GGC CCC TAT TTT TTG

AAA CCC CGG GGC CCC TAT TTT TTTAAG CCC CGG GGC CCC TAT TTT TTG

AAT CTC CGG GGC CCC TAT TTT TTTAAG CCT CGG GGC CCC TAT TTT TTG

AAT CTC CGG GGC CTC TAT TTT TTTAAG CCT CGG GGC CCT TAT TTT TTG

AAT CTC CGG GGC CTC TAT TTT TATAGG CCT CGG GGC CCT TAT TTT TTG



Απόκλιση αλληλουχιών

• Μήκος αλληλουχίας: 24

• Ίδια ζεύγη: 17

• Αριθμός νουκλεοτιδικών διαφορών ανά θέση:
d = (24-17)/24 = 0.29

• Πως μπορούμε να μεταφράσουμε αυτή τη διαφορά σε 
χρόνο, με άλλα λόγια πριν από πόσα χρόνια απέκλινε το 
Species 1 από το 2;

• Τι χρειαζόμαστε;

Sp1: AGG CCT CGG GGC CCT TAT TTT TTG = 24 νουκλεοτίδια

||  |   ||| ||| |   ||| ||| |

Sp2: AAT CTC CGG GGC CTC TAT TTT TAT 
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Ιζηματογενή πετρώματα και απολιθώματα

Εάν τα απολιθώματα 2 συγγενικών ειδών (αρουραίοι και ποντίκια) 

βρεθούν στο ίδιο γεωλογικό στρώμα, αλλά όχι σε παλιότερα 

στρώματα, τότε, έαν το στρώμα είναι 15 εκ. χρόνων, μπορούμε να 

υποθέσουμε ότι τα 2 είδη απέκλιναν πριν από 15 εκ. χρόνια



Βαθμονόμηση του μοριακού ρολογιού

Ζεύγος 

ειδών

Χρόνος απόκλισης 

(εκ. χρ.)

d

1 1 0.05

Ζεύγος 

ειδών

Χρόνος απόκλισης 

(εκ. χρ.)

d

1 1 0.05

2 2 0.12

3 3 0.11

4 4 0.2

5 5 0.21

6 6 0.27

7 7 0.35

8 8 0.33

9 9 0.41

10 ? 0.29

Ζεύγος 

ειδών

Χρόνος απόκλισης 

(εκ. χρ.)

dΖεύγος 

ειδών

Χρόνος απόκλισης 

(εκ. χρ.)

d

1 1 0.05

2 2 0.12

Ζεύγος 

ειδών

Χρόνος απόκλισης 

(εκ. χρ.)

d

1 1 0.05

2 2 0.12

3 3 0.11

Ζεύγος 

ειδών

Χρόνος απόκλισης 

(εκ. χρ.)

d

1 1 0.05

2 2 0.12

3 3 0.11

4 4 0.2

Ζεύγος 

ειδών

Χρόνος απόκλισης 

(εκ. χρ.)

d

1 1 0.05

2 2 0.12

3 3 0.11

4 4 0.2

5 5 0.21

Ζεύγος 

ειδών

Χρόνος απόκλισης 

(εκ. χρ.)

d

1 1 0.05

2 2 0.12

3 3 0.11

4 4 0.2

5 5 0.21

6 6 0.27

Ζεύγος 

ειδών

Χρόνος απόκλισης 

(εκ. χρ.)

d

1 1 0.05

2 2 0.12

3 3 0.11

4 4 0.2

5 5 0.21

6 6 0.27

7 7 0.35

Ζεύγος 

ειδών

Χρόνος απόκλισης 

(εκ. χρ.)

d

1 1 0.05

2 2 0.12

3 3 0.11

4 4 0.2

5 5 0.21

6 6 0.27

7 7 0.35

8 8 0.33

Ζεύγος 

ειδών

Χρόνος απόκλισης 

(εκ. χρ.)

d

1 1 0.05

2 2 0.12

3 3 0.11

4 4 0.2

5 5 0.21

6 6 0.27

7 7 0.35

8 8 0.33

9 9 0.41

Ο χρόνος απόσχισης είναι ~6 εκ. χρόνια



Είναι το μοριακό ρολόι μια 

λογική υπόθεση;



Στην πιο ακραία του μορφή, η υπόθεση του μοριακού ρολογιού 

αξιώνει ότι οι ομόλογες αλληλουχίες DNA εξελίσσονται με τον ίδιο 

ρυθμό κατά μήκος όλων των γενεαλογικών γραμμών, εφόσον αυτές 

διατηρούν την αρχική τους λειτουργία

Π.χ. 2% ανά 1 εκ. χρόνια στο mtDNA των ζώων

Μοριακό ρολόι



Διαφορετικά γονίδια τρέχουν με διαφορετική ταχύτητα

Η βαθμονόμηση του 

μοριακού ρολογιού 

πρέπει να γίνει για 

κάθε γονίδιο χωριστά.



Διαφορετικά τμήματα των γονιδίων τρέχουν με 

διαφορετική ταχύτητα



Διαφορετικά είδη τρέχουν με διαφορετική ταχύτητα



Ρυθμός υποκατάστασης vs. Ρυθμός μεταλλαγής

• Ο ρυθμός υποκατάστασης (εγκαθίδρυσης) είναι ο ρυθμός σύμφωνα με 

το οποίο οι αλληλουχίες διαφορετικών πληθυσμών αποκλίνουν με το 

χρόνο 

• Ο ρυθμός μεταλλαγής είναι ο ρυθμός σύμφωνα με το οποίο τα άτομα 

ενσωματώνουν «λάθη» κατά την αντιγραφή.

• Η πιθανότητα εγκαθίδρυσης καθορίζει τη διαφορά μεταξύ αυτών.

r = N μ p = ρυθμός υποκατάστασης (ανά γενεά)

μ = ρυθμός μεταλλαγής (ανά άτομο ανά γενεά)

p = πιθανότητα εγκαθίδρυσης 

N = πληθυσμιακό μέγεθος (2N για διπλοειδείς)



Ερμηνεύοντας την ποικιλία στους ρυθμούς

• διαφορές στη διάρκεια της γενεάς

• διαφορές στο μεταβολικό ρυθμό

• διαφορές στους μηχανισμούς επιδιόρθωσης

• διαφορές στο πληθυσμιακό μέγεθος

• διαφορές στη πίεση της επιλογής

r = N μ p 

μ = ρυθμός μεταλλαγής (ανά άτομο ανά γενεά)

p = πιθανότητα εγκαθίδρυσης 



Διάρκεια γενεάς

• Διάρκεια γενεάς (g) 

= Ο χρόνος μεταξύ 2 

διαδοχικών γενεών

• Πολύ σημαντικός 

παράγοντας για την 

εξέλιξη ουδέτερων 

γονιδιακών θέσεων 

(π.χ. σιωπηλές 

θέσεις)

γενεές

Γενεά μεγάλης 

διάρκειας

Γενεά μικρής 

διάρκειας

Μία 

γενεά
Μία 

γενεά

χρ
ό

νο
ς

μ
ετ

α
λ
λ
α

γέ
ς μ

ετα
λ
λ
α

γές



Διάρκεια γενεάς

Ο ρυθμός εγκαθίδρυσης σε σιωπηλές θέσεις στον ουρακοτάγκο, το 

γορίλα και το χιμπαντζή είναι 1.3, 2.2 και 1.2 φορές μεγαλύτερος σε 

σχέση με τον άνθρωπο, γεγονός που υποδεικνύει αναλογικά 

μικρότερες γενεές



Μεταβολικός ρυθμός



Ο ρυθμός μεταλλαγής (ανά χρόνο) μπορεί να αυξηθεί με το μεταβολικό 

ρυθμό και να μειωθεί με το μήκος της γενεάς

Ενδόθερμα

Εξώθερμα

• Ελεύθερες ρίζες οξυγόνου που παράγονται κατά την αερόβια αναπνοή 

μπορεί να προκαλέσουν μεταλλαγές

• Οργανισμοί με υψηλά μεταβολικά ποσοστά συνθέτουν περισσότερο 

DNA.

• Το mtDNA των 

ομοιόθερμων ζώων 

φαίνεται να τρέχει πιο 

γρήγορα από αυτό των 

εξώθερμων

• Μέσα σε  κάθε ομάδα, 

υπάρχει επίσης μια 

συσχέτιση με το 

μέγεθος του σώματος 

(το οποίο σχετίζεται 

και με τη διάρκεια της 

γενεάς...)



Μηχανισμοί επιδιόρθωσης

• Η φύση των μηχανισμών επιδιόρθωσης είναι πολύπλοκη και μπορεί να 

επηρεάσουν το μεταλλακτικό ρυθμό.

• RNA ιοί και ρετεροιοί έχουν πολύ μεγαλύτερους μεταλλακτικούς 

ρυθμούς σε σχέση με τους ευκαρυώτες γιατί χρησιμοποιούν 

διαφορετικές πολυμεράσες.

• Γονίδια που μεταγράφονται πολύ, έχουν πιο ικανούς μηχανισμούς 

επιδιόρθωσης.



Ερμηνεύοντας την ποικιλία στους ρυθμούς

• διαφορές στο διάρκεια της γενεάς

• διαφορές στο μεταβολικό ρυθμό

• διαφορές στους μηχανισμούς επιδιόρθωσης

• διαφορές στο πληθυσμιακό μέγεθος

• διαφορές στη πίεση της επιλογής

r = N μ p 

μ = ρυθμός μεταλλαγής (ανά άτομο ανά γενεά)

p = πιθανότητα εγκαθίδρυσης 



Τα δεδομένα αυτά δεν αποτελούν απόδειξη ότι δεν υπάρχει μοριακό ρολόι.

Στην πραγματικότητα δεν υπάρχει ένα «παγκόσμιο» ρολόι, όμως

μπορούμε να μιλήσουμε για ένα ρολόι που χτυπάει αμερόληπτα για μία

ομάδα συγγενικών ειδών («τοπικό» μοριακό ρολόι με εφαρμογή σε μία

ομάδα οργανισμών).

Η εφαρμογή ενός τοπικού ρολογιού επιτρέπει το συσχετισμό της

φυλογενετικής ιστορίας με την κλίμακα του χρόνου, παρέχοντας

εξελικτική πληροφορία που σε άλλη περίπτωση θα έμενε ανεκμετάλλευτη.

Συνεπώς, η χρονολόγηση είναι δυνατόν να χρησιμοποιηθεί ως κριτήριο

ελέγχου ανεξάρτητων βιογεωγραφικών (και παλαιοβιογεωγραφικών)

υποθέσεων και να βοηθήσει στην ερμηνεία των σημερινών κατανομών και

την κατανόηση των ιστορικών προτύπων εξάπλωσης.

Μοριακό ρολόι



Τοπικά ρολόγια;

 Εξελικτικά συγγενικά είδη που συχνά μοιράζονται 

παρόμοιες ιδιότητες, είναι πιθανό να έχουν παρόμοιους 

ρυθμούς

 Για παράδειγμα

– Τα τρωκτικά της οικ. Muridae «τρέχουν» κατά μέσο 

όρο 2-6 φορές πιο γρήγορα από τους πιθήκους και τον 

άνθρωπο (Graur & Li σελ. 150)

– τα ποντίκια και οι αρουραίοι έχουν πολύ παρόμοιους 

ρυθμούς (Graur & Li σελ. 146)



Βαθμονόμηση του μοριακού ρολογιού



Η μέτρηση του εξελικτικού χρόνου επιτρέπει

•την εκτίμηση της γενετικής απόστασης

‣ d = γενετική απόσταση

•τη χρήση παλαιοντολογικών δεδομένων για το 

καθορισμό της ηλικίας του κοινού προγόνου

‣ T = ο χρόνος από τη στιγμή της απόκλισης

•την εκτίμηση του ρυθμού βαθμονόμησης (αριθμός των 

γενετικών αλλαγών στη μονάδα του χρόνου)

‣ r = dac/2Tac

•υπολογισμός του χρόνου απόκλισης δύο νέων 

αλληλουχιών 

‣ Tab = dab/2r

H χρήση του μοριακού ρολογιού

Τ

a b c d



Απολιθώματα

Πηγές βαθμονόμησης

Τ

a b c d



Κόμβοι με σημειακή βαθμονόμηση

Βαθμονομώντας το ρολόι μας



Κόμβοι με εύρος βαθμονόμησης

Βαθμονομώντας το ρολόι μας



Φυλογεωγραφία (γεωλογικά συμβάντα) 

Πηγές βαθμονόμησης



Φυλογεωγραφία (γεωλογικά συμβάντα) 

Πηγές βαθμονόμησης

• η ηφαιστειακή προέλευση των 

νησιών της Χαβάης έχει δημιουργήσει 

μια αλυσίδα νησιών με αυξανόμενη 

ηλικία προς τα δυτικά

• οι φυλογενετικές σχέσεις των 

ενδημικών ειδών των νησιών 

αποτυπώνουν αυτή τη ηφαιστειακή 

ζώνη
Για παράδειγμα,οι μύγες του γένους 

(Drosophila spp.) από τα παλιότερα νησιά 

σχηματίζουν τους βαθύτερους κλάδους 

στο δέντρο ενώ από τα νεότερα νησιά τους 

πιο πρόσφατους



Πηγές βαθμονόμησης

Εντυπωσιακή γραμμική συσχέτιση της 

γενετικής απόκλισης σε σχέση με το χρόνο 

όταν οι γενετικές αποστάσεις 

απεικονίζονται σε σχέση με τις ηλικίες των 

νησιών



Πηγές βαθμονόμησης

Εάν 2 ομάδες οργανισμών έχουν 

συνεξελιχθεί, τότε η χρονική 

διαφοροποίηση της μίας μπορεί να 

χρησιμοποιηθεί για τη 

βαθμονόμηση της άλλης

• Για παράδειγμα, 16 απολιθώματα 

χρησιμοποιήθηκαν για τη 

βαθμονόμηση των αιλουροειδών 

[Johnson et al. (2006) Science 311:73-77 (06)]

Συνεξέλιξη



Πηγές βαθμονόμησης



Πηγές βαθμονόμησης



• Weinstock et al (2005) 

χρησιμοποίησαν το χρόνο 

σχηματισμού του ισθμού του 

Παναμά, που επέτρεψε τη 

διασπορά των αλόγων πέραν της 

νότιας Αμερικής για τη 

βαθμονόμηση μιας ανάλυσης των 

σύγχρονων μελών της οικογένειας 

του αλόγου

Πηγές βαθμονόμησης



Έλεγχος για γενετικούς τόπους με 

όμοιους ρυθμούς μεταξύ των 

τάξων που μελετάμε

Πολλαπλοί έλεγχοι για ρολόγια:
– Relative rates tests 

• συγκρίνει ρυθμούς αδελφών γραμμών χρησιμοποιώντας μια 
εξωομάδα

– Tajima test
• Number of sites in which character shared by outgroup and only 

one of two ingroups should be equal for both ingroups

– Branch length test
• Απόκλιση της απόστασης κάθε τάξου από τη ρίζα του δέντρου σε 

σχέση με τη μέση απόσταση

– Likelihood ratio test
• Αναγνωρίζει απόκλιση από το ρολόι, αλλά όχι τις αλληλουχίες που 

αποκλίνουν



Πηγές λάθους/απόκλισης

Έλλειψη σταθερού ρυθμού (εξαιτίας της γενεαλογίας, 
πληθυσμιακού μεγέθους ή επιλογής)

Λανθασμένες εκτιμήσεις των μοντέλων

Λάθος στην εύρεση ορθόλογων

Λάθος δέντρο

Τυχαία ποικιλότητα

Ανακριβή σημεία βαθμονόμησης

Ανακρίβεια της παλινδρόμησης

Απροσεξίες του ερευνητή
προφητείες αυτοικανοποίησης



Πολλαπλοί γενετικοί τόποι

«Η προσπάθεια εκτίμησης των χρόνων 

απόκλισης από ένα μόνο γενετικό τόπο είναι 

σαν να προσπαθούμε να βρούμε το μέσο ύψος 

του ανθρώπινου είδους με τη μέτρηση ενός 

ανθρώπου»

--Molecular Systematics p539

Απαιτείται η χρήση πολλών τόπων!

(και πολλών σημείων βαθμονόμησης)



Η ηλικία και ο ρυθμός του Homo sapiens

Υψηλής ποιότητας γονιδίωμα από 

ένα άνδρα ηλικίας 45000 χρόνων 

από τη Σιβηρία (Ust’-Ishim).

Ο εκτιμώμενος ρυθμός είναι 

0.43*10-9 έως 0.63*10-9 ανά θέση 

ανά χρόνο.

Παλιότερος ρυθμός: 1*10-9 ανά 

θέση ανά χρόνο.

Αν ισχύει αυτό αλλάζουν πολλά 

σχετικά με το τι γνωρίζαμε για τον 

άνθρωπο και την ιστορία του

π.χ. η απόκλιση από το χιμπαντζή 

έγινε πριν από 12-15 εκ. χρ.

Το ταξίδι από την Αφρική έγινε 

παλιότερα
[Fu et al. 2014 Nature 514 (7523), 445-449 (07)]



Συγκριτική Φυλογεωγραφία



Το πεδίο της συγκριτικής φυλογεωγραφίας στοχεύει στην ερμηνεία 

των μηχανισμών που είναι υπεύθυνοι για τις φυλογενετικές σχέσεις 

και κατανομές διαφόρων ειδών (όχι στενά συγγενικών).

Για παράδειγμα η σύγκριση διαφόρων ταξινομικών ομάδων μπορεί να 

διαλευκάνει τις ιστορίες των βιογεωγραφικών περιοχών. 

Πλεονεκτήματα αυτής της προσέγγισης

1) Βελτίωση της γνώσης μας για τον τρόπο με τον οποίο διάφορα ιστορικά 

γεγονότα έχουν επηρεάσει άμεσα την εξέλιξη των πληθυσμών και των 

ειδών.

π.χ. εάν υποψιαζόμαστε ότι ένα ιστορικό φαινόμενο (π.χ. ο σχηματισμός ενός 

ποταμού)  ήταν ένα βικαριανιστικό γεγονός που διαχώρισε πολλούς χερσαίους 

πληθυσμούς, τότε αναμένουμε να βρούμε παρόμοια επίπεδα διαφοροποίησης μεταξύ 

αδελφών τάξων από κάθε πλευρά του ποταμού. Το παρόμοιο πρότυπο θα ενισχύσει 

το επιχείρημά μας ότι ο βικαριανισμός και όχι η διασπορά συνέβαλε στη 

διαφοροποίηση των ειδών.



Πλεονεκτήματα αυτής της προσέγγισης

2) Η αναγνώριση κοινών γραμμών στην ιστορία πολλών ταξινομικών 

ομάδων είναι πολύ σημαντική στην Διαχειριστική Βιολογία.

π.χ. στο ίδιο παράδειγμα με το ποτάμι μπορεί να βρούμε ότι οι πληθυσμοί των ειδών 

στις δύο πλευρές του ποταμού είναι γενετικά διακριτοί. Τότε η διατήρηση της 

πλειονότητας της υπάρχουσας βιοποικιλότητας θα επιτευχθεί αν προστατευθούν 

κάποια από τα ενδιαιτήματα και στις δύο πλευρές του ποταμού και όχι με την πιο 

εντατική διατήρηση των ενδιαιτημάτων της μίας πλευράς του ποταμού 

Όμως…

Τι συμφωνία αναμένουμε να βρούμε σε είδη με διαφορετική οικολογία;

Το ποτάμι θα έχει διαφορετικές επιδράσεις σε είδη με διαφορετικές 

ικανότητες διασποράς (μετακίνησης) (π.χ. ικανότητα κολύμβησης, 

πετάγματος, επίπλευσης ή παθητικής διασποράς μέσω του ανέμου)



Ένα από τα πρώτα και πιο γνωστά παραδείγματα συγκριτικής φυλογεωγραφίας είναι 

η μελέτη του Avise (1992).



18 είδη οργανισμών 

14 είδη ψαριών, 

1 ερπετό (χελώνα)

1 πουλί (σπουργίτι) 

1 αρθρόποδο 

(μερόστομα)

1 Μαλάκιο (στρείδι) 



12 είδη έδειξαν παρόμοια πρότυπα γενετικών διαφοροποιήσεων μεταξύ του

κόλπου του Μεξικού και του Ατλαντικού ωκεανού, υποδεικνύοντας ότι ο

βικαριανισμός (σχηματισμός της χερσονήσου της Φλόριντα) είχε την ίδια

επίδραση στην πληθυσμιακή τους ιστορία



Γενετικές επιπτώσεις των 

παγετώνων



Αρκτική: ξεκίνησε 

πριν από 2,5 εκ. χρ.

Ανταρκτική: 

πριν από 35 εκ. 

χρ.

Μέχρι πριν από 900 χιλ. χρ., οι παγετώνες 

κατέβαιναν προς το νότο κάθε 41.000 χρ.

Έκτοτε ο κύκλος αυξήθηκε στα 100.000 χρ. και οι 

παγετώνες ήταν πολύ πιο σφοδροί και έντονοι. 

Η περιοδικότητα υποδεικνύει ένα μηχανισμό 

ελέγχου (θεωρία των Croll-Milaknovitch). Η αιτία 

των παγετώνων είναι οι διακυμάνσεις της τροχιάς 

της Γης γύρω από τον ήλιο.



Ερωτήματα

1) Πως επηρέασαν οι παγετώνες τα Ευρωπαϊκά είδη;

2) Συνέβαλε η διαδοχική απομόνωση των οργανισμών στο νότο (καταφύγια) 

στην ειδογένεση;

3) Πως κατανέμεται η ενδοειδική ποικιλότητα;

4) Υπάρχει κάποιο κοινό πρότυπο διαφοροποίησης και εποίκισης;



Το αρχείο των απολιθωμάτων αποκαλύπτει ότι στο αποκορύφωμα της τελευταίας 

Παγετώδους περιόδου, πριν από περίπου 20.000 χρόνια, τα περισσότερα εύκρατα 

είδη που σήμερα κατανέμονται στην βόρεια και κεντρική Ευρώπη, επιβίωσαν σε 

καταφύγια της νότιας Ευρώπης κοντά στη Μεσόγειο θάλασσα. 

Τα καταφύγια της Ευρώπης εντοπίζονται στους ορεινούς όγκους των νότιων 

περιοχών της.  Η σημαντικότητά τους γίνεται ιδιαίτερα αντιληπτή αν 

αναλογιστούμε ότι η εξαφάνιση ενός είδους από τα καταφύγια του νότου κατά τη 

διάρκεια των θερμών περιόδων θα οδηγήσει στην ολοκληρωτική εξαφάνιση της 

ομάδας αυτής στην επόμενη ψυχρή περίοδο.



Οι 10 ταξινομικές ομάδες που συμπεριλήφθηκαν στη συγκριτική 

φυλογεωγραφική προσέγγιση

[Taberlet et al. 1998 Molecular Ecology 7 (4), 453-464 (08)]



Απλοποιημένες φυλογεωγραφίες κάποιων από τα προηγούμενα είδη 



Απλοποιημένες φυλογεωγραφίες κάποιων από τα προηγούμενα είδη 



Απλοποιημένες φυλογεωγραφίες κάποιων από τα προηγούμενα είδη 



Συμπεράσματα:

1) Η μεγαλύτερη ποικιλότητα εντοπίζεται στις νότιες περιοχές της Ευρώπης (τα 

καταφύγια)

2) Η κατανομή των ενδοειδικών πολυμορφισμών στις βορειότερες περιοχές είναι 

το αποτέλεσμα των μεταναστευτικών οδών από τα καταφύγια



3) Ασυμφωνία μεταξύ των φυλογεωγραφικών προτύπων των υπό εξέταση taxa. 

Κάθε taxon ανταποκρίνεται ανεξάρτητα στους παγετώνες και έτσι το καθένα 

έχει τη δική του, μοναδική, ιστορία

4) Αν και δεν υπάρχει σαφής ένδειξη κοινού φυλογεωγραφικού προτύπου στην 

Ευρώπη, οι μεταπαγετώδεις οδοί επανεποίκισης της Ευρώπης εμφανίζουν 

κάποιες ομοιότητες:

Κοινή μεταναστευτική οδός από 

Ιβηρική χερσόνησο προς Σκανδιναβία 

για την καφέ αρκούδα και την 

βελανιδιά

Κοινή μεταναστευτική οδός από 

Βαλκάνια προς νότια Γαλλία  για 

την ακρίδα και την κοινή βελανιδιά

4 taxa εμποδίστηκαν στην προς το 

βορρά επέκταση από τις Άλπεις



Βάσει αυτών, αν και η εποίκιση κάθε είδους έχει τη δική της ιστορία και 

πρότυπο, υπάρχουν 3 φυλογεωγραφικά πρότυπα που μπορούν να θεωρηθούν 

ως πιο γενικευμένα (η ακρίδα, ο σκαντζόχοιρος και η αρκούδα).

Το μεγαλύτερο τμήμα της 

Ευρώπης εποικίστηκε από τα 

καταφύγια της Βαλκανικής 

χερσονήσου. Οι πληθυσμοί της 

Ιβηρίας και Ιταλίας δεν 

εξαπλώθηκαν βορειότερα 

εξαιτίας των φυσικών εμποδίων 

(Άλπεις, Πυρηναία).

Τρεις ομάδες 

γονιδιωμάτων αποτέλεσαν 

πηγή για το μεγαλύτερο 

τμήμα της Ευρώπης, 

ξεκινώντας από τα 

καταφύγια της Ιβηρικής, 

της Ιταλικής και της 

Βαλκανικής χερσονήσου

Η εποίκηση της Ευρώπης 

από την αρκούδα 

ξεκίνησε από την Ιβηρική 

χερσόνησο και τα 

Βαλκάνια

Ακρίδα Σκαντζόχοιρος Αρκούδα



Ένα από τα βασικά αποτελέσματα των μεταναστεύσεων ήταν η δημιουργία ζωνών 

υβριδισμού στα σημεία συνάντησης των επεκτεινόμενων οργανισμών. Στην 

Ευρώπη έχουν αναγνωριστεί πολλές ζώνες υβριδισμού, που εντοπίζονται από τα 

Πυρηναία έως τη Μαύρη Θάλασσα

Στην Ευρώπη αναγνωρίζονται 4 

κύριες ζώνες υβριδισμού

1) Η ζώνη των Άλπεων

2) Η ζώνη επαφής των πληθυσμών 

από την Ιβηρική χερσόνησο και 

την περιοχή των Βαλκανίων 

(κάπου στα σύνορα Γαλλίας –

Γερμανίας)

3) Η ζώνη των Πυρηναίων και

4) Η ζώνη της Σκανδιναβίας, όπου 

η περιοχή εποικίστηκε από το 

βορρά και το νότο από 

διαφορετικούς πληθυσμούς που 

προέρχονταν από διαφορετικά 

καταφύγια



Εφαρμοσμένη 

φυλογεωγραφία



Εισαγόμενα είδη ή είδη εισβολείς

Η χρήση της φυλογεωγραφίας στη μελέτη των αυτόχθονων και των 

εισαγόμενων ειδών/πληθυσμών

Εξαιτίας των ανθρώπινων δραστηριοτήτων πολλά είδη οργανισμών έχουν 

μεταφερθεί από μέρος σε μέρος = εισαγόμενα είδη/πληθυσμοί

Μερικές φορές έχουν αρνητική επίδραση στα αυτόχθονα είδη

τα εισαγόμενα είδη γίνονται είδη εισβολείς

Η φυλογεωγραφία μπορεί να:

 Επιβεβαιώσει την φύση των ειδών (αυτόχθονα ή εισαγόμενα)

 Καθορίσει την προέλευση (πηγή) του εισαγόμενου είδους

Εφαρμοσμένη φυλογεωγραφία



Μία πρόσφατη έρευνα στην εξαφάνιση ζωικών ειδών έδειξε ότι στα 

είδη που μπορούμε να αποδώσουμε μια αιτία εξαφάνισης, το 54% 

οφείλεται εν μέρει τουλάχιστον στα εισαγόμενα είδη.

Για παράδειγμα, η εισαγωγή του μαύρου αρουραίου στο αρχιπέλαγος της 

Χαβάης έχει συμβάλει στη μείωση της βιοποικιλότητας τα τελευταία 200 

χρόνια:

 ~40% των πουλιών έχουν εξαφανιστεί

 ~40% των αυτόχθονων φυτών έχουν ανακηρυχθεί κινδυνεύοντα

 900 από τα 1263 (71%)  είδη χερσαίων σαλιγκαριών έχουν εξαφανιστεί

εξαιτίας αυξημένης θήρευσης, μεταφερόμενες ασθένειες και 

ανταγωνισμού με τα εισαγόμενα είδη.

Εφαρμοσμένη φυλογεωγραφία



Εφαρμοσμένη φυλογεωγραφία

Διερεύνηση του αν ένα είδος είναι εισαγόμενο ή αυτόχθονο

Θαλάσσιο είδος Littorina littorea (Βόρεια Αμερική και Ευρώπη)

 Αυτόχθων ή εισαγόμενο στη βόρεια Αμερική;

 Εναλλακτικές υποθέσεις:

1. Συνεχής παραμονή και στις δύο περιοχές => παλιά απόσχιση =>

Σημαντική γενετική διαφοροποίηση μεταξύ των πληθυσμών της 

Ευρώπης και της Β. Αμερικής.

2. Εάν η L. littorea είναι πρόσφατη στη Β. Αμερική, τότε αναμένουμε 

χαμηλή γενετική διαφοροποίηση μεταξύ των πληθυσμών με τα 

περισσότερα αλληλόμορφα της Β. Αμερικής να αποτελούν υποσύνολο 

αυτών της Ευρώπης.



Littorina littorea (Βόρεια Αμερική και Ευρώπη)

 Αλληλούχιση 992bp 2 mtDNA γονιδίων & 864bp του πυρηνικού

ITS γονιδίου από 60 ευρωπαϊκά και 57 αμερικάνικα άτομα

 Οι περισσότεροι απλότυποι της Ευρώπης και της Αμερικής είναι 

μοναδικοί => πολύ λίγοι κοινοί!

 Η εκτίμηση του χρόνου απόσχισης έδειξε ότι οι πληθυσμοί 

διαχωρίστηκαν πριν ~8.100 χρόνια (πριν την εμφάνιση του 

«πολιτισμένου»  ανθρώπου στην Αμερική)

Συμπέρασμα: Αυτόχθονα και στις δύο περιοχές!

Εφαρμοσμένη φυλογεωγραφία



Η ανακάλυψη κρυπτικών εισβολέων. Η διαφοροποίηση μεταξύ

εισαγόμενων και αυτόχθονων πληθυσμών βάσει μορφολογίας μπορεί να

είναι προβληματική, ιδιαίτερα αν υπάρχει σημαντική μορφολογική

ποικιλότητα μέσα στους αυτόχθονους πληθυσμούς.

Π.χ. το γαστερόποδο Melanoides tuberculata της λίμνης Malawi της 

Ανατολικής Αφρικής

Το M. tuberculata είναι αυτόχθονο στην τροπική Αφρική, στην Ασία και 

την Ωκεανία, ενώ έχει εισαχθεί στον τροπικό και υποτροπικό νέο κόσμο 

(Αμερική). Όταν μία μη-αυτόχθονη μορφή του M. tuberculata βρέθηκε 

μέσα στη λίμνη, ήταν αδύνατο βάσει μορφολογίας να καθοριστεί εάν έχει 

εισαχθεί από γειτονικό πληθυσμό ή από άλλη ήπειρο.

Εφαρμοσμένη φυλογεωγραφία



Αλληλούχιση (COI) 38 ατόμων M. tuberculata

από 20 πληθυσμούς της Αφρικής, του Ισραήλ, 

της Σρι Λάνκα και της ΝΑ Ασίας

BI tree

Με κόκκινο βέλος απλότυποι 

από τη λίμνη Malawi

Ένδειξη εισαγωγής μορφών από την ΝΑ Ασία.



Καθορισμός της πηγής προέλευσης των εισβολέων – για λόγους

διαχείρισης.

Εφαρμοσμένη φυλογεωγραφία

Ροδόδεντρο (Rhododendron ponticum) στη

Βρετανία

Πρόκειται για ένα θαμνώδες πολυετές είδος που

εισήχθη στη Βρετανία κατά τη διάρκεια του 19ου

αιώνα με σκοπό να διακοσμήσει τους κήπους των

σπιτιών.

Αναπτύσσεται σε φτωχά εδάφη και επεκτάθηκε

(δραματικά) σε φυσικά οικοσυστήματα

Μείωση της βιοποικιλότητας, αφού πολύ λίγα

ζώα μπορούν να τραφούν από αυτό ή να το

χρησιμοποιήσουν ως μικροενδιαίτημα

[Milne & Abbott 2000 Molecular Ecology 9 (5), 541-556 (09)]





Ανάλυση RFLPs σε χλωροπλαστικό cpDNA και

πυρηνικό nDNA σε 260 άτομα Rhododendron

ponticum από τη Βρετανία, καθώς και ατόμων

από Τουρκία και Ιβηρική χερσόνησο.



Εφαρμοσμένη φυλογεωγραφία & 

ταξινομική

Οι ελέφαντες αποτελούν ένα χαρακτηριστικό παράδειγμα για το πώς η

μοριακή φυλογεωγραφία μπορεί να ανατρέψει και να βελτιώσει τις

γνώσεις μας για την ταξινομική.

Αρχικά μόνο 2 είδη ήταν γνωστά (Loxodonta africana στην Αφρική και

Elephas maximus στην Ασία)



Εφαρμοσμένη φυλογεωγραφία & 

ταξινομική

Η οικογένεια των ελεφάντων εμφανίστηκε πριν από 5-6 εκ. χρόνια στην

Αφρική με τρεις κύριες γραμμές (Loxodonta, Elephas και Mammuthus)

Οι ελέφαντες της Αφρικής έχουν μεγάλη ιστορία και οι πληθυσμοί από τα

τροπικά δάση διαφέρουν από τους αντίστοιχους της Σαβάνας.

Οι Roca et al. (2000) ανέλυσαν 1732 bp DNA (4 πυρηνικά γονίδια) και

διαπίστωσαν ότι η γενετική τους απόσταση είναι εξαιρετικά μεγάλη

προσεγγίζοντας την απόσταση των αφρικανικών και των ασιατικών

ελεφάντων.

Η υψηλή γενετική διαφοροποίηση, η μορφολογική και η οικολογική

διαφοροποίηση και η μειωμένη γονιδιακή ροή τους οδήγησε να

αναγνωρίσουν 2 είδη στην Αφρική:



Εφαρμοσμένη φυλογεωγραφία & 

ταξινομική

Loxodonta cyclotis στα τροπικά δάση και Loxodonta africana στη Σαβάνα



Εφαρμοσμένη φυλογεωγραφία & 

ταξινομική
Ωστόσο ελέφαντες από τη δυτική Αφρική δεν είχαν συμπεριληφθεί στην μελέτη

τους.

Χρησιμοποιώντας mtDNA (κυτόχρωμα β και περιοχή ελέγχου), οι Eggert et al.

(2002) απέδειξαν την παρουσία αρκετών, σημαντικά διαφοροποιημένων,

γενεαλογικών γραμμών στους ελέφαντες της Αφρικής.


