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MOZLIWOSCI ODTWARZANIA STRUKTURY
GENETYCZNEJ POPULACJI NA PODSTAWIE
ZRODEL HISTORYCZNYCH

Trudno przecenia¢ wagg badan nad genetycznag struktura populacji ludzkich.
Maja one wymiar zaréwno praktyczny, jak teoretyczny. Mozna dzieki nim
empirycznie weryfikowa¢ wyprowadzone wczesniej teoretycznie modelowe
rownania z zakresu genetyki populacyjnej. Mozna ponadto rekonstruowac
i wyjasnia¢ réznorakie aspekty z zakresu historii i ekologii lokalnych grup
ludzkich. Badania te stuza zatem odtwarzaniu mikroewolucji cztowieka (Budnik
2000).

Wspolczesnie, w dobie dynamicznego rozwoju metod i technik z zakresu
biologii molekularnej, do rekonstrukcji struktury genetycznej grup ludzkich
zaprzgga si¢ coraz czeSciej badania DNA. Badania te, jakkolwiek ciekawe
i wazne z poznawczego punktu widzenia, sg jednak skomplikowane i kosztow-
ne. Struktur¢ genetyczng populacji probuje si¢ jednak odczytywaé takze
w bardziej tradycyjny sposob, ze zrodet historycznych, demograficznych, archi-
walnych. Przyjrzyjmy si¢, w jaki sposob mozna powigza¢ oba rodzaje danych,
jak ,,przettumaczy¢” wzajemnie na siebie dane genetyczne i demograficzne.

Roéznice genetyczne w zakresie danego locus migedzy lineazami w obrgbie tej
samej populacji mozna wyrazi¢ za pomocg wariancji czestoéci danego allelu
ustandaryzowanej na kombinacj¢ Sredniej czestoSci tego allelu we wszystkich
lineazach i jego alternatywnego wariantu. Wariancja jest tu matematyczng miarg
zmiennoS$ci genetycznej. W terminach genetyki populacyjnej okreslamy ja jako
tzw. wariancj¢ Wahlunda (Cavalli-Sforza i Bodmer 1971; Henneberg 1978). Ta
standaryzowana wariancja genetyczna stanowi rownocze$nie wspotczynnik
wsobnosci (inbredu) w populacji:
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gdzie: f — wspotczynnik wsobnosci, p,q — $rednie czgstosci alternatywnych
alleli danego locus, jesli w locus znajdujg si¢ tylko dwa allele, wtedy g =1-p,
o° — wariancja genetyczna czestosci danego allelu, N — efektywna wielko$é
populacji, m — wspodtczynnik migracji.

Jak wynika z podanych wyzej formul, wariancja genetyczna zalezna jest od
rozmiardw populacji, a dokladniej od tzw. efektywnej wielkosci populacji N
(W uproszczeniu mozemy tu przyjac, ze jest to liczba oso6b zdolnych do kojarzen
matzenskich i reprodukcji) oraz od tego, ile alleli bedzie naptywato do badanej
populacji za sprawg migracji (od wspotczynnika migracji m) (Cavalli-Sforza
i Bodmer 1971). Juz tu zatem pojawia si¢ przetozenie danych genetycznych na
kulturowe, demograficzne. Wspotczynnik wsobno$ci oznacza prawdopodobien-
stwo, ze losowo wybrany z populacji osobnik posiada w danym locus dwa allele
identyczne ze wzgledu na pochodzenie od tego samego przodka. Wspotczynnik
wsobnosci mierzy zatem stopien homozygotycznosci populacji. Pod pewnymi
wzgledami przypomina on wspolczynnik tzw. wewngtrzgrupowego spokrew-
nienia. Wspotczynnik spokrewnienia wewnatrzgrupowego to prawdopodobien-
stwo, ze u dwodch losowo kojarzacych sie w populacji 0osob w danym locus
wystepuje taki sam allel i ze ta identyczno$¢ wynika z pochodzenia od tego
samego przodka. Gdy kojarzenie matzenstw w grupie ludzkiej odbywa si¢
losowo, nie ma w niej migracji oraz nie zachodzg mutacje, oba wspotczynniki sg
tozsame (Cavalli-Sforza i Bodmer 1971). Zauwazmy, ze wspotczynnik spokrew-
nienia wewnatrzgrupowego dotyczy pokolenia rodzicéw, wspotczynnik wsob-
nosci — pokolenia potomstwa.

Najwicksze prawdopodobienstwo szybkiej i zauwazalnej przebudowy puli
genowej zaznacza si¢ w matych, izolowanych populacjach. Zwroécit na to uwage
juz w czterdziestych latach ubieglego wieku jeden z tworcoOw genetyki popula-
cyjnej, Sewall Wright. Podane wczeéniej rownanie na wspotczynnik inbredu f
stanowi uproszczong posta¢ wzoru dla tzw. wyspowego modelu migdzygrupo-
wej wymiany gendw, jaki stworzyl ten autor (Cavalli-Sforza i Bodmer 1971,
Jorde 1980). Model ten dotyczy bardzo nielicznych przypadkéow populacji, ktore
polozone s3 w duzym oddaleniu od innych (jak wyspy) i wymieniajg z nimi
w bardzo niewielkim stopniu, z matym nat¢zeniem migracji, osobniki a wraz
z nimi geny. W rzeczywistosci ta wymiana partneréw (i genéw) odbywa si¢ na
0go6!t inaczej, bo rozne jest rozmieszczenie populacji w przestrzeni i rdézne sg
systemy kojarzen matzenskich. W sytuacjach najczgsciej spotykanych u czto-
wieka trudno znalez¢ wyrazne i bezwzgledne bariery izolacyjne. Ze wzgledu na
niepelno$¢ lub brak takich barier trudno jest tez wydzieli¢ zbiory o0sob
posiadajgcych odrebne pule genéw. Z drugiej strony, nie sposob tez traktowac
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populacje ludzkie jako grupy nicograniczonego kojarzenia sig, catkowicie
panmiktyczne. Pamigtajmy, ze nawet przy braku barier izolacyjnych, prawdo-
podobienstwo zawarcia malzenstwa zalezne jest od odleglo$ci geograficzne;.
Mowimy wowczas o ,,izolacji przez odlegtos¢” (isolation by distance) (Cavalli-
Sforza i Bodmer 1971; Henneberg 1976; 1979; Jorde 1980).

Zaproponowano wiele modeli oceny stopnia tej izolacji. Wymiana genoéw
w przestrzeni zamieszkatej przez ludzi moze odbywac si¢ na roézne sposoby.
O modelu wyspowym Wrighta juz wspominaliSmy. W szczegolnej sytuacji, gdy
osiedla ludzkie potozone sga na przyktad wzdluz rzeki czy w kotlinie gorskiej,
geny naplywaja do badanej miejscowosci z dwu stron, z osiedli potozonych
wzdtuz jednej linii. Opisuja to modele jednowymiarowe nieciagte (,,schod-
kowe™), gdy geny przeplywaja skokowo z miejscowosci 3 do2,z2do1iz 1 do
badanej (B) oraz ciagle, gdy naptyw genéw odbywa si¢ takze bezposrednio
z dalej potozonych osiedli (ryc. 1).

O wiele czgéciej wymiana partneréw a wraz z nimi genéw, ktore wnosza do
puli genowej, odbywa si¢ w przestrzeni dwuwymiarowej. Modele dwuwymia-
rowe (podobnie jak poprzednio — nieciagte, ,,schodkowe” oraz blizsze rzeczy-
wistosci — ciagle) opisujg naptyw gendéw do badanej miejscowosci z czterech
stron (ryc. 2) (Cavalli-Sforza i Bodmer 1971; Henneberg 1979; Malinowski
i Strzatko 1985).

Prawdopodobienstwa kojarzenia si¢ matzonkéw pochodzacych z réznych
odleglosci w pary ujmowano w postaci szeregu matematycznych zaleznosci
funkcyjnych a tworzone na ich podstawie teoretyczne rozklady tych prawdopo-
dobienstw probowano dopasowywaé do rzeczywistych za pomocg rozmaitych,
empirycznie znajdowanych wspotczynnikoéw (np. Cavalli-Sforza i Bodmer 1971;
Erikson i in. 1973; Jorde 1980; Morton 1982; Sujoldzi¢ 1988; Sujoldzi¢ i in.
1989; Smith i Sherren 1989; Rudan i in. 1998). Okazywato si¢ to niezwykle
trudne zaréwno ze wzgledu na stopien komplikacji proponowanych metod, jak
i brak jednoznacznosci w ocenie ptynacych z nich wynikéw. Pamigtajmy tez, ze
zmienng, ktorg w tych modelach oceniano najczgsciej byly geograficzne
odlegtosci pomiedzy miejscami urodzenia wspotmatzonkow, tymczasem pewien
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Ryc. 1. Jednowymiarowy model wymiany genéw. B oznacza badana miejscowo$¢, numery 1, 2, 3

— miejscowosci potozone po jej obu stronach wzdtuz jednej linii, m — natezenie migracji. Strzatki

skazuja kierunek przeptywu genéw. Dalsze objasnienia w tekscie. Zrodho: opracowanie wiasne na
podstawie Cavalli-Sforza i Bodimer 1971; Henneberg 1979; Malinowski i Strzatko 1985
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stopien izolacji w kontaktach miedzyludzkich moze wynika¢ z innych przyczyn,
niz bariery czy odleglo$ci geograficzne — moga mie¢ one charakter roznych
zmiennych kulturowych. Henneberg (1976) zwraca tu uwagg, mi¢dzy innymi, na
naktady energetyczne, jakie trzeba ponie§¢ na pokonanie odleglosci miedzy
osadami, by mie¢ szans¢ na poznanie potencjalnego zyciowego partnera. Dla
okreslenia 1 analizy takich specyficznych kontaktow Boyce wprowadzit
koncepcjg¢ tzw. ,,znajomosci sasiedzkiej” (neighbourhood knowledge). Chodzi tu
takze o ponoszone koszty ekonomiczne wynikajace z sieci drog, dostgpnosci
srodkdw transportu itp. Nie mniej wazne s3 ludzkie wierzenia i bariery
wyznaniowe a takze preferowany na danym terenie i w danej grupie ludzkiej
system kojarzen matzenskich (Henneberg 1976). System kojarzen matzenskich
jest przejawem dziatalno$ci kulturowej o decydujacym znaczeniu dla wewnatrz-
i miedzygrupowej wymiany gendéw. Jego analiza pozwala wnioskowaé o stanie
i zachodzacych w czasie przemianach pul genowych populacji. Jednymi
z elementoéw systemu kojarzen matzenskich sg endo- i egzogamia. Wspotczynni-
ki endo- i egzogamii dostarczajg informacji o przestrzennej strukturze zawiera-
nia malzenstw. Przypomnijmy, ze pojecie endogamii oznacza, najogdlniej rzecz
ujmujac, kojarzenie sic w obrebie tej samej grupy, egzogamii — zawieranie
matzenstw pomiedzy cztonkami réznych grup. Wspotczynniki endo- i egzogamii
pozwalajg na oceng¢ stopnia izolacji genetycznej grup ludzkich a jako elementy
sktadowe wspotczynnikow wsobnosci 1 spokrewnienia wewnatrzgrupowego
stanowig zarowno zrodto informacji kulturowej, jak i genetycznej (Budnik
2005a).

Ryc. 2. Dwuwymiarowy model wymiany genéw. B — badana miejscowos$¢, 1,2 — miejscowosci,
z ktorych napltywajg geny, m — natezenie migracji. Strzatki wskazuja kierunek przeptywu gendw.
Dalsze objasnienia w tekscie. Zrédlo: opracowanie whasne na podstawie Cavalli-Sforza i Bodimer

1971; Henneberg 1979; Malinowski i Strzatko 1985
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Dobre modele okreslajace sposdb wymiany gendéw wynikajacy z systemu
kojarzen matzenskich zaproponowat M. Henneberg (1976, 1977, 1979).
Okreslaja one prawdopodobienstwo zawarcia zwiazku malzenskiego pomiedzy
osobg z danego osiedla z partnerem z innego osiedla, tacza w sobie przy tym
informacje zar6wno o odlegtos$ciach geograficznych, jak i kulturowych. Prawdo-
podobienstwo to zalezy od natgzenia egzogamii (m), Sposobu rozmieszczenia
osiedli w przestrzeni (N.) oraz od tzw. rzgdu sasiedztwa (ON). Rzad sasiedztwa
jest miarg sposobnosci do kontaktow mig¢dzy mieszkancami réznych osiedli.
W najprostszej sytuacji, przy braku barier izolacyjnych, jedynymi czynnikami
okreslajacymi wielko$¢ rzedu sgsiedztwa ON beda odleglos¢ geograficzna
i rozmieszczenie osiedli. Dla grup ludnosci zamieszkujacych miejscowosci
potozone bezposrednio obok siebie, rzad sgsiedztwa rowny bedzie jednosci, gdy
rozdziela je jedna miejscowos¢, ON = 2 itd. Rozklad prawdopodobienstw
zawierania matzenstw przez osoby pochodzace z réznych odlegtosci ON odbija
wtedy rozklad odlegtosci geograficznych. Pojawienie si¢ jakichkolwiek barier
geograficznych lub kulturowych zaburza ten obraz — moga pojawi¢ si¢ utrudnie-
nia w kontaktach nawet mi¢dzy osobami z miejscowosci potozonych bardzo
blisko siebie. W takiej sytuacji odleglos¢ migdzy nimi mozna okresli¢ jako rzad
sasiedztwa dalszy, nizby to wynikato z prostej odleglosci geograficznej.
Mozliwa jest oczywiscie takze sytuacja odwrotna. Rzad sasiedztwa jest czyms
wiecej, niz odleglos$¢ geograficzna — jest odlegtoscia ekologiczno-kulturowa.

Podstawowa, wyjsciowa wersja modelu Henneberga (1979) ma postaé
nastepujaca:

2\1 2
ON exp — ON
N.m

c

Py =(Zexp—

ON=1 N.m

Wyrazenie Poy w tym rownaniu oznacza prawdopodobienstwo zawarcia
matzenstwa z partnerem z odlegtosci ON, ON to rzad sgsiedztwa, N, 0znacza
liczbe osiedli w odleglosci ON, m jest wspotczynnikiem egzogamii, natomiast o
to rzad sgsiedztwa, w ktorym sumowane wyrazenie rowna si¢ praktycznie zeru.
Ten wyjsciowy model mozna modyfikowaé przystosowujgc go do réznych
sytuacji badawczych. Gdy migracja odbywa si¢ rownomiernie we wszystkich
kierunkach na plaszczyznie, gdzie osiedla ludzkie rozmieszczone sa mniej
wigcej] w rownej odlegltosci, mowimy o izotropii dwuwymiarowej (2DIM).
Powyzsze rownanie przybierze wowczas ponizsza posta¢ (Henneberg 1979):
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Jest to sytuacja, ktora wystepuje najczesciej. Moze si¢ jednak zdarzy¢, ze
z jednej strony pojawi si¢ znaczna bariera izolujaca, ktora sprawi, ze partnerzy
beda naptywaé do badanej miejscowosci z obszaru pomigdzy ramionami kata
180° — z ,,polptaszczyzny”. Mowimy o izotropii 1,5-wymiarowej (1,5 DIM).
Taka sytuacja wystapita, przyktadowo, w miejscowosciach Poétwyspu Helskiego,
gdzie od polocy barier¢ stanowito Morze Battyckie. Prawdopodobienstwo
zawarcia matzenstwa przez osoby pochodzace z danej odleglosci ON obliczy¢
mozna wtedy ze wzoru (Henneberg 1979):

-1
S ON ON
Pon = exp——j exp ———
oN (o%‘l Zm Zm

Wreszcie, w przypadku izotropii jednowymiarowej (1 DIM), gdy osiedla
potozone sg w jednej linii, na przyktad wzdhuz kotliny gorskiej, koryta rzeki itp.,
réwnanie to uzyska jeszcze bardziej uproszczong formg (Henneberg 1979):

a ON2)"  ON2
Pon = exp — exp —
on (O;l p Zm] P

Zauwazmy, ze w kazdej z trzech omowionych powyzej sytuacji rownania maja
tylko jeden parametr — warto$¢ wspotczynnika egzogamii m.

Zalety modeli zaproponowanych przez Henneberga pokazemy na przykta-
dzie historycznych populacji kaszubskich z Jastarni i Kuznicy na Pélwyspie Hel.
Niezbedne informacje o malzenstwach, w tym o miejscach urodzenia wspot-
matzonkow, pozyskano z urzedowych, prowadzonych w gotyku niemieckim,
ksigg matzenstw za lata 1875-1919, zdeponowanych w Urzgdzie Stanu Cywil-
nego w Jastarni oraz w Panstwowym Archiwum w Gdansku. Badaniami obje¢to
401 matzenstw. Byly to wszystkie malzenstwa zawarte we wspomnianym wyzej
okresie (Budnik 2005a, 2005b). Ze wzgledu na specyfike grup kaszubskich oraz
potozenie Potwyspu Helskiego bardzo trudno bylo dopasowaé rzeczywisty
rozktad odlegtosci matzenskich do jakiejkolwiek sytuacji modelowej. Poniewaz
od potnocy Battyk stanowit bariere izolacyjng dla osad potwyspu, zastosowano
dla nich model kojarzenia pomigdzy ramionami kata 180°. Gdy w rownaniu
Henneberga jednostki ON potraktowano wylacznie jako jednostki odleglosci
geograficznych migdzy miejscami urodzenia wspdtmatzonkéw, teoretyczne
i empiryczne rozktady prawdopodobienstw zawarcia malzenstwa migdzy
osobami z tak potraktowanych odlegtosci ON roznily sie zasadniczo (y° = 58,04;
p < 0,001; ryc. 3; Budnik 2005a).

Okazalo sig, ze ani Potwysep Helski, ani inne tereny, z ktorymi Kaszubi
wymieniali partnerow nie tylko nie wykazywaty homogenicznosci geograficz-
nej, ale brakowato tam takze homogenicznosci kulturowej. Osiedla rozrzucone



Mozliwosci odtwarzania struktury genetycznej populacji na podstawie zrodet ... 67

0,7
—O—PON faktyczne
0,6 -
\ —H-PON teoretyczne
0,5 \
0.4 ci
Z \
Q
[«
0,3

RN
0,1

Ryc. 3. Rozktad odlegtosci matzenskich w populacjach kaszubskich z Jastarni i Kuznicy w latach
1875-1919 dla izotropii 1,5-wymiarowej; odleglosci geograficzne (% = 58,04; p < 0,001).
Zrédto: Budnik 2005a

byly w terenie nieréwnomiernie, réznity si¢ takze wielkoscia, sktadem
narodowo$ciowym i etnicznym mieszkancow, uzywanym przez nich jezykiem,
nazwiskami i wyznawang religia a ponadto czgstoscig kontaktow. Dochodzita
do tego dwojaka rola wody w Zatoce Puckiej, ktora z jednej strony stanowita
czynnik izolujacy, z drugiej jednak stawala si¢ stosunkowo tatwa droga trans-
portu. Zwlaszcza latem przepltywano Zatoke bardzo czgsto w drodze do
Gdanska, zimg te wyprawy byly z oczywistych powoddéw rzadsze, ale i tak
odbywaty si¢ przynajmniej co dwa tygodnie. Na poczatku XX wieku podréoze te
znacznie utatwita komunikacja parowcowa (Gotgbiewski 1975; Budnik 2005a).
Dopiero uwzglednienie wszystkich tych czynnikow i potraktowanie jednostek
odlegtosci ON szerzej, jako odleglosci ekologiczno-kulturowych pozwolito
znalez¢ model naptywu gendéw do badanych miejscowosci. Uzyskano doskonata
zgodno$¢ stworzonego w ten sposob rozktadu ekologiczno-kulturowych odleg-
to$ci matzenskich z modelowym rozktadem dla izotropii 1,5-wymiarowej (ryc.
4; Budnik 2005a).

Typ rozktadu odleglosci pomigdzy miejscami urodzenia wspoimalzonkow
decyduje o sposobie przeptywu gendw w przestrzeni i o stanie puli genowej
w badanych populacjach. W zaleznosci od nat¢zenia i przestrzennego rozktadu
migracji malzenskich rézng form¢ bedg przybieraly wewnatrzgrupowe
wspolczynniki spokrewnienia f. Wspotczynniki te mozna ocenia¢ za pomoca
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Ryc. 4. Rozktad odlegtosci matzenskich w populacjach kaszubskich z Jastarni i Kuznicy w latach
1875-1919 dla izotropii 1,5-wymiarowej; odlegtosci ekologiczno-kulturowe (3 = 3,23).
Zrédto: Budnik 2005a

klasycznych rownan Malécot’a (Cavalli-Sforza i Bodmer 1971) oraz wyprowa-
dzonych z nich rownan Henneberga (1978; 1979).

Wedlug Malécot’a (Cavalli-Sforza i Bodmer 1971) majg one nastepujaca
postac:

(1) Dla migracji 2-wymiarowej

f=[1+ 8zdc*(-1/In2b)] %,

gdzie J to gestos¢ zaludnienia osobami zdolnymi do rozrodu, 26° — tzw. éredni
kwadrat odleglosci matzenskich, za$ b oznacza poprawke na dziatanie liniowych
naciskow stabilizujacych pulg genéw, co w praktyce sprowadza si¢ do natgzenia
mutacji stwierdzanych u cztowieka (przyjeto b = 5 x 10°°).
(2) Dla migracji 1,5-wymiarowej — roéwnanie Malécot’a trzeba byto prze-
ksztalci¢ do postaci przedstawionej ponizej (Budnik i Przybyszewska
1991)

f=[1 + 27296°(-1/In2b)] ", oznaczenia jak wyze;.
(3) Dla migracji 1-wymiarowej (Cavalli-Sforza i Bodmer 1971)

f=[1+450/2b T
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Wedhug Henneberga (1979) odpowiednie formuty sa nastgpujace:
(1) Dla migracji 2-wymiarowej

f=[1 + 322°m°N,(—1/In2b)] ™.
(2) Dla migracji 1,5-wymiarowej
f=[1 + 82°m°Ny(-1/In2b)] ™.
(3) Dla migracji 1-wymiarowej
f=[1+4mN,v2b ]

Wyrazenie N, w rownaniach oznacza tzw. efektywna wielko$¢ populacji, czyli
— W uproszczeniu — liczb¢ osdb zdolnych do kojarzen i uczestniczenia
W rozrodzie; m to wspotczynnik egzogamii; pozostate wyrazenia sa takie same,
jak w réwnaniach Malécot’a.

Dla omawianych juz wczesniej populacji kaszubskich z Pétwyspu Helskiego
obliczono warto$ci wspotczynnikow wewnatrzgrupowego spokrewnienia f dla
migracji 1,5-wymiarowej, pomigdzy ramionami kata 180°. Wartosci f osza-
cowane metoda Malécot’a przedstawia tabela 1 (Budnik 2005a).

Tabela 1. Wspodtczynniki spokrewnienia wewnatrzgrupowego f oszacowane metodg Malécot’a dla
historycznych populacji kaszubskich z ,,przecietnej” osady Pétwyspu Helskiego

Okres 20 f
452 330° 0,0000005
1875-1899 b
69 0,003
2714 6347 0,00000009
1900-1919 b
684 0,0004
Wspolczesnie 29 000 0,000005

®Wszystkie pary
®Bez kilku par z bardzo duzych odleglosci (gtownie z USA)
Zrodto: Budnik 2005a

Jak wida¢, szacunki wspotczynnika f, zwtaszcza dla populacji historycznych,
sg tu nieprawdopodobnie niskie, znacznie nizsze niz dla grup wspoétczesnych.
Jedng ze sktadowych rownania Malécot’a jest wariancja odleglosci pomiedzy
miejscami urodzenia malzonkoéw, okreslana jako $redni kwadrat odleglosci.
Obecno$¢ nawet niewielkiej liczby par pochodzacych z duzych odleglosci
natychmiast bardzo mocno podnosi t¢ wariancje, czego konsekwencjg jest
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wydatne obnizenie wartosci f. Wlasnie taka sytuacja miala miejsce wsrdd
Kaszubow helskich. Spadek wartosci wspotczynnika spokrewnienia wewnatrz-
grupowego spowodowalo tam zaledwie kilka par, w ktérych jedno ze wspdtmat-
zonkéw urodzito si¢ w USA. Ow spadek pozornie tylko $wiadczy o zmniejsze-
niu si¢ spokrewnienia wewnatrzgrupowego, w rzeczywistosci bowiem pary te
miaty kaszubskie pochodzenie, na kontynencie amerykanskim kojarzyty si¢ we
wiasnym, hermetycznym kregu i w koncu na Polwysep Helski wrocity (Budnik
2005a). Usunigcie tych par z materiatlu spowodowato gwattowne zmniejszenie
si¢ wariancji odleglosci matzenskich i kilkutysieczny (!) wzrost wartosci f
(tabelal).

Wspotczynniki f oszacowane metoda Henneberga wolne sa od tych
niedogodnosci i daty o wiele wyzsze warto$ci (tabela 2). Bardzo niskie wartosci
wspotczynnikow egzogamii m, ktére wchodza w zakres tych formul, takze
wskazujg na kojarzenie si¢ w bardzo waskim kregu. Popierajg one wartosci f
Henneberga a ktoca sie z wartosciami f uzyskanymi z rownania Malécot’a.

Tabela 2. Wspotczynniki spokrewnienia wewnatrzgrupowego f oszacowane metoda Henneberga
dla historycznych populacji kaszubskich z ,,przeci¢tnej” osady Potwyspu Helskiego

Okres Np m f
1875-1899 191 0,24 0,017
1900-1919 217 0,313 0,007
Wspolczesnie 830 0,621 0,0005

Zrodto: Budnik 2005a

Roéwnania Henneberga maja inng trudno$¢ — jest nig konieczno$¢ 0szaco-
wania efektywnej wielko$ci populacji (N,). Oszacowania N, sa zawsze trudne.
Opieraja si¢ one na zatozeniach idealizacyjnych praktycznie niemozliwych do
spelnienia u czlowieka, jak niezachodzenie na siebie kolejnych pokolen,
niezmienno$¢ liczby o0sob tworzacych te pokolenia, czy wydawanie na Swiat
przez kazda osobe z populacji tej samej liczby potomstwa (Cavalli-Sforza
i Bodmer 1971; Henneberg 1978; Jorde 1980). Jest wiele sposobow szacowania
efektywnej wielkosci populacji (przeglad np. w pracy A. Budnik 2005a). Tu
odtworzono jg jako 1/3 §redniej harmonicznej liczb ludnosci.

Ryciny 5 1 6 pokazuja inne przyktady populacji, dla ktérych obliczono
warto$ci wspolczynnika egzogamii i wspotczynnika spokrewnienia wewnatrz-
grupowego metoda Henneberga. Tym razem spelione byly wymogi dla
izotropii dwuwymiarowej i takich rownan uzyto. Jak widaé, ludnos¢ XIX
-wiecznej rzymsko-katolickiej parafii Dziekanowice z mikroregionu Ostrowa
Lednickiego juz przed wprowadzeniem reformy uwlaszczenia chlopow
charakteryzowata si¢ najwyzsza wartoscig wspolczynnika egzogamii i najnizszg
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— wspolczynnika spokrewnienia wewnatrzgrupowego. Byla to nowoczesna,
otwarta populacja o cieckawej, siggajacej czasOw Sredniowiecza historii, w ktorej
izolacja ztamana zostata bardzo dawno temu (Budnik i in. 2004). Inna wielko-
polska parafia, Szczepanowo (Henneberg 1977), miata wspodtczynniki egzogamii
niemal dwukrotnie nizsze a wspotczynniki f wyzsze niz Dziekanowice. Najmniej
korzystnie przedstawiata si¢ uboga galicyjska parafia Wielkie Drogi z zaboru
austriackiego (Puch 1993), gdzie egzogamia byta ponad dwukrotnie nizsza
a spokrewnienie wewnatrzgrupowe ponad sze$ciokrotnie wyzsze niz w parafii
Dziekanowice. Po reformie uwlaszczeniowej wszystkie wartosci m wydatnie
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Ryc. 5. Wartosci wspotczynnika egzogamii m w wybranych parafiach wiejskich z XIX wieku.
Zrédto: Budnik i in. 2004 (1); Henneberg 1977 (2); Puch 1993 (3)
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Ryc. 6. Warto$ci wspotczynnika spokrewnienia wewnatrzgrupowego f w wybranych parafiach
wiejskich z X1X wieku. Zrodto: Budnik i in. 2004 (1); Henneberg 1977 (2); Puch 1993 (3)
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wzrosly a f zmalaty, cho¢ roéznice migdzy parafiami utrzymywaly si¢ nadal (ryc.
5 1 6). Wida¢ wigc, jak wazne wydarzenia o charakterze gospodarczym
i spotecznym odbijaty si¢ w omawianych miernikach.

Wszystkie powyzsze przyktady pokazuja, ze strukturg genetyczng populacji
z powodzeniem odtwarza¢ mozna na podstawie macierzy migracji matzenskich
i odlegto$ci miedzy miejscami urodzen wspotmatzonkéw. Mozna do tego celu
wykorzysta¢ rowniez czestosci nazwisk wsrod malzonkéw, uwzgledniajac
czestos¢ par izonimicznych, czyli takich gdzie malzonkowie juz przed $lubem
nosili to samo nazwisko.

Idea uzycia danych o matzenstwach pomigdzy osobami nazywajacymi sie
przed slubem tak samo, jako zrédla informacji genetycznej nie jest nowa i sigga
1875 roku, kiedy to G. H. Darwin, syn stynnego Karola Darwina, opublikowat
w Dziennikach Towarzystwa Statystycznego artykut o konsekwencjach zawie-
rania malzenstw pomi¢dzy kuzynami I stopnia w Anglii. Jednak dopiero 90 lat
p6zniej Crow 1 Mange (1965), a po nich i inni, sformutowali zasady szacowania
wspotczynnikdow wsobno$ci w oparciu o analize izonimii. W literaturze
przedmiotu czesto podkresla si¢, ze w naszym kregu cywilizacyjnym, gdzie
dziedziczenie nazwisk jest patrylinearne, nazwiska zachowuja si¢ jak geny
sprzezone z chromosomem Y (np. Jobling 2001; Graf i in. 2010; Boattini i in.
2011). Metoda izonomii doczekata si¢ tez uwag krytycznych (np. Rogers 1991;
Mielke i Swedlund 1993). Mimo to nadal stanowi ona jeden z najwygodniej-
szych sposobow estymacji inbredu.

Crow i Mange (1965) wyr6znili dwa komponenty sktadajgce si¢ na warto§¢
wspotczynnika wsobnosci F szacowanego z nazwisk — cze$¢ wynikajaca z loso-
wego kojarzenia si¢ matzenstw (F,) oraz cze$§¢ wynikajaca z kojarzenia
nielosowego (F,). Klasyczne rownania przedstawiajg si¢ nastepujaco:

F=F,+(1-F)F,
Fo= (P —Zpig)/4(1 — Zpiqy),
Fr =Xpiqi/4,

gdzie: F oznacza wspotczynnik wsobnosci catkowitej; F, — wspotczynnik wsob-
nosci wynikajacy z nielosowego kojarzenia si¢ matzenstw; F, — wspolczynnik
wsobnosci wynikajacy z losowego kojarzenia si¢ malzenstw; p; — czgstosé
danego nazwiska u zon; Qi — czegstos¢ danego nazwiska u mezow oraz P
— czgsto$¢ par izonimicznych.

W przypadku braku istotnych réznic w czestosciach nazwisk zon i me¢zow
wyrazenie Xpi0; mozna zastapi¢ przez XX; gdzie X; oznacza czgsto$¢ danego
nazwiska w obu grupach matzonkéw tacznie.

NajczeSciej powtarzajace si¢ nazwiska w historycznych populacjach kaszub-
skich w Jastarni i Kuznicy przedstawiono w tabeli 3. W Jastarni 6 nazwisk
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wyczerpuje ponad 50% catkowitej zmiennosci, 15 nazwisk — 75%. W Kuznicy
ponad potowe zmiennosci wyczerpuja tylko dwa nazwiska a % zmiennosci
— zaledwie 6 nazwisk.

Tabela 3. Najczesciej spotykane nazwiska w osadach kaszubskich z Potwyspu Helskiego
w latach 1875-1919

Jastarnia Kuznica

Nazwisko % Nazwisko %
Konkel 20 Budzisz 34,6
Kohnke 9,7 Konkel 19,1
Muza 7,3 Muza 8,4
Herrmann 6,8 Dettlaff 75
Selin 4.8 Nimoth 4.4
Barlasch 35 Struck 4

Zrédto: opracowanie wlasne

Tabela 4 zawiera warto$ci wspotczynnikow wsobnosci F i frakcje matzenstw
izonimicznych P w populacjach z Jastarni i KuzZnicy oraz innych wybranych
populacji polskich.

Tabela 4. Warto$ci wspotczynnikow wsobnosci F i frakcje matzenstw izonimicznych P
w wybranych populacjach polskich

. XIX i poczatki XX wieku Wspolczesnie
Populacja
F P F P
Jastarnia 0,016 0,064 0,009 0,035
Kuznica 0,044 0,17 0,04 0,156
Kartuskie 0,003 0,012 0,005 0,019
Tatarzy - - 0,017 0,063
Wielkopolska 0,001 0,004 0,0005 0,002

Zrodlo: opracowanie wlasne

Jak wida¢, w populacjach kaszubskich z Potwyspu Helskiego a takze we
wspotczesnych grupach Tatarow polskich wartosci wspotczynnika f sa podwyz-
szone w poréwnaniu z innymi populacjami. Szczegolnie duze wartosci inbredu
oraz czgstosci par izonimicznych wystapity w Kuznicy i ta sytuacja nie zmienita
si¢ do dzis. Populacja kuznicka prezentuje ponadto podwyzszony poziom
wspotczynnika F, Wynika on najprawdopodobniej z wybidrczego, pozytywnego
kojarzenia si¢ par matzenskich ze wzgledu na rozpoznawalny spolecznie stopien
pokrewienstwa, jaki odzwierciedla tu wspdlne nazwisko (ryc. 7 i 8).
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