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Wprowadzenie

Baldaszkowate z podrodziny Apioideae stanowig umiarkowanie liczng
grupe roslin kwiatowych, obejmujacg okoto 400 rodzajéow i 2900 gatunkéw
wystepujacych gtéwnie w strefie klimatéw umiarkowanych pétkuli péinocne;.
Niewielka liczbe przedstawicieli mozna spotka¢ na pétkuli potudniowej, a cata
grupa wywodzi sie najprawdopodobniej z Afryki Subsaharyjskiej, ktora jest
centrum endemizmu protoapioidow, czyli bazalnych odgatezien drzewa
rodowego. Baldaszkowate gtéwnego pnia Apioideae - okreslane jako euapioidy -
powstaty prawdopodobnie na pétkuli péinocnej i tam sg najsilniej zr6znicowane,
jednak ich szczegétowe pochodzenie i migracje nie zostaty nigdy odtworzone
za pomocg metod formalnych.

W badaniach z zakresu biogeografii historycznej kluczowe znaczenie ma
rekonstrukcja filogenezy opracowywanej grupy oraz oszacowanie czasow
dywergencji, umozliwiajg one bowiem rekonstrukcje ewolucji zasiegéw oraz jej
powigzanie z przemianami Srodowiska geograficznego. Obecnie, duza liczba
dostepnych dla baldaszkowatych sekwencji znacznikéw molekularnych pozwala
na zastosowanie w tych badaniach podejscia iloSciowego w miejsce czysto
jako$ciowego. Innymi stowy, umozliwia statystyczny opis zjawiska dyspersji
zamiast prostej rekonstrukcji zdarzen z przesztosci. Dodatkowo, jednorodna
charakterystyka ekologiczna i morfologiczna podrodziny powoduje, Ze Apioideae
mozna traktowa¢ jako grupe modelowa, reprezentujacg rosliny zielne strefy
klimatéw umiarkowanych, przywigzane do siedlisk otwartych.

Oszacowane czasy dywergencji poszczego6lnych linii filogenetycznych
maja duzy wptyw na interpretacje wynikéw otrzymanych podczas analiz
biogeograficznych, np. umozliwiaja powigzanie okreséw wzmozonej dyspersji
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z wystepowaniem pomostéw ladowych. Niestety, kalibracja filogenezy
baldaszkowatych  sprawia powazne problemy. Nieznane s3 Zadne
makroskamieniato$ci baldaszkowatych z trzeciorzedu, a liczba kopalnych ziaren
pytku (palinomorf) przypisywana tej rodzinie jest niewielka. Ponadto,
identyfikacja tych skamieniato$ci odbywata sie dotychczas bez uzycia metod
formalnych, a jedynie na podstawie doswiadczenia i intuicji badacza, co czesto
bywa zawodne. Aby w formalny sposéb przypisa¢ palinomorfy okreslonym
weztom drzewa rodowego, nalezy przeprowadzi¢ rekonstrukcje ewolucji cech
pytku z wykorzystaniem filogenezy molekularne;j.

Rozprawa sktada sie z dwu czesci. Celem pierwszej byta analiza wzorca
czasowo-przestrzennego migracji euapioidéw. Druga cze$¢ jest poswiecona
weryfikacji czaséw dywergencji uzyskanych podczas analiz biogeograficznych
oraz kalibracji filogenezy rodziny baldaszkowatych z wykorzystaniem analizy
ewolucji pytku.

Kalibracja filogenezy na podstawie sekwencji nrDNA ITS
oraz oszacowanie $ciezek migracji euapioidow

W pierwszej czeSci pracy zastosowano podejscie bayesowskie
umozliwiajgce jednoczesnie szacowanie i kalibracje filogenezy oraz
przeprowadzenie rekonstrukcji biogeograficznej. Przyjeto dyskretny model
filogeograficzny Markowa 2z rozszerzeniem BSSVS. Filogeneza zostata
oszacowana na podstawie 1194 sekwencji nrDNA ITS i skalibrowana za pomoca
trzech ziaren pytku pochodzacych z trzeciorzedu. Dla kazdego istotnego szlaku
zidentyfikowanego na podstawie testu BF, zostaly okreSlone rozktad czasowy
dyspersiji i jej asymetria.

Wyniki badan sugerujg, Ze euapioidy powstaty w eocenie, okoto 44,5 min
lat temu (95% HPD: 39,11-51,55), na terenie Azji Wschodniej, skad nastepnie
rozprzestrzenily sie na cala Eurazje. Szczyt migracji do Nowego Swiata przypadt
w miocenie, a stosunkowo najpézniej, w pliocenie i plejstocenie, zostata
skolonizowana pétkula potudniowa. Sposréd siedemnastu istotnych
statystycznie Sciezek migracyjnych (ryc. 1), pie¢ stanowito dtugodystansowe
szlaki transoceaniczne: (1) zachodnia Eurazja - Nearktyka; (2) obszar
wschodnioazjatycki - Nearktyka; (3) panstwo neotropikalne - Australia, (4)
Neantarktyka - Australia i (5) panstwo neotropikalne - Afryka Subsaharyjska.
Zrekonstruowano 334 przypadki dyspersji (95% HPD: 309-358). Wiekszos$¢ z
nich miata miejsce pomiedzy gtéwnymi centrami réznicowania sie euapioidéow:
zachodnia Europa oraz obszarami $rédziemnomorskim, irano-turanskim i
wschodnioazjatyckim. Wymiana florystyczna miedzy tymi obszarami byta
ogollnie symetryczna i ciggta w czasie. Istotng statystycznie asymetrie dyspersji
stwierdzono dla nastepujacych szlakéw: obszar wschodnioazjatycki — Nearktyka,
Nearktyka - panstwo neotropikalne, Nearktyka - Neantarktyka, zachodnia
Eurazja - Afryka Subsaharyjska i zachodnia Eurazja - Syberia. Zaobserwowany
wzorzec migracji - intensywnej i symetrycznej w obrebie jednej strefy
klimatycznej oraz umiarkowanej i jednokierunkowej pomiedzy réznymi strefami
klimatycznymi oraz wzdtuz dtugodystansowych szlakéw transoceanicznych -
wskazuje, Ze zaré6wno dostepnos¢ siedlisk, jak i bariery geograficzne odegraty
istotng role w ksztattowaniu wspotczesnego rozmieszczenia euapioidow.



Ryc. 1. Graf przedstawiajacy istotne szlaki migracyjne wsparte wynikiem testu BF > 3. Grubo$¢
linii wskazuje, jak mocno wsparta jest dana Sciezka. Kwadraty oznaczaja obszary znajdujace sie
w 95% bayesowskim przedziale ufnosci dla rekonstrukcji pochodzenia przodka euapioidéw.
Gwiazdki oznaczajg szlaki z istotnie asymetryczng wymiang florystyczna.

Kalibracja filogenezy na podstawie sekwencji intronu rps16
z wykorzystaniem analizy ewolucji pytku

W drugiej czes$ci pracy zrekonstruowano stany ancestralne 29 cech
morfologicznych pytku w oparciu o filogeneze 59 wspotczesnych przedstawicieli
rodziny i dwu gatunkéw nalezacych do grupy zewnetrznej - araliowatych.
Nastepnie dokonano przegladu palinomorf wstepnie zidentyfikowanych jako
baldaszkowate. Siedem najlepiej zachowanych ziaren pytku, dla ktérych mozliwe
byto okreslenie od 11 do 19 cech, zostato poréwnanych z rekonstrukcjg stanéw
ancestralnych w celu wyznaczenia punktéw kalibracyjnych. Zrekonstruowano
319 zmian morfologii pytku, przy wspoétczynniku homoplazji RI = 0,506.
Stwierdzono, ze pytek wczesnie odgateziajacych sie linii baldaszkowatych
cechuje wiele cech plezjomoroficznych wspélnych z araliowatymi, co utrudnia
jego identyfikacje. Natomiast pytek przedstawicieli korony baldaszkowatych ma
caty zestaw cech ewolucyjnie nowych, jak na przyktad wydituzong o$ biegunowg
w stosunku do wymiaru réwnikowego i ektoapertury, przewezenie w Srodkowe;j
cze$ci komorki, czy pofalowane tectum. Na podstawie kryterium najwiekszej
parsymonii, zostaty zidentyfikowane cztery punkty kalibracyjne, ktére zostaty
nastepnie uzyte do Kkalibracji filogenezy baldaszkowatych, oszacowanej na
podstawie 654 sekwencji intronu chloroplastowego genu rps16. Oszacowany
czas dywergencji baldaszkowatych i araliowatych przypada na pdzna krede, 69,8
mln lat temu (95% HPD: 55,4-84,7), a ostatni wspolny przodek baldaszkowatych
zyt 64,8 mln lat temu (95% HPD: 55,4-84,7), czyli na granicy kredy i trzeciorzedu
(ryc. 2). Oszacowanie wieku ostatniego wspolnego przodka euapioidéw
uzyskane w tej analizie r6znito sie zaledwie o 1,8 mln lat od otrzymanego
poprzednio i wyniosto 42,7 mln lat temu (95% HPD: 38,4-48,3), a czasy
dywergencji poszczeg6lnych linii w obrebie euapioidéw byty generalnie spéjne z
tymi uzyskanymi podczas analiz na podstawie sekwencji nrDNA ITS.
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Ryc. 2. Uproszczony chronogram uzyskany w wyniku analizy bayesowskiej sekwencji intronu
chloroplastowego genu rps16 dla 652 przedstawicieli baldaszkowatych oraz dwu przedstawicieli
grupy zewnetrznej - araliowatych. Jako punktéw kalibracyjnych uzyto czterech kopalnych ziaren
pytku, zidentyfikowanych za pomocg metod formalnych. Kolorem szarym zaznaczone sg gatezie i
klady ktérych wsparcie a posteriori wynosi ponizej 0,95.



