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a) Tytul osiagnigcia naukowego:

Historia ewolucyjna endemicznych gatunkow pancerzowcow (Crustacea, Malacostraca)
ze staroiytnego Jeziora Ochrydzkiego

Na osiggniecie naukowe sktada si¢ cykl pigciu publikacji opublikowanych w latach 2008-
2017 w czasopismach znajdujacych si¢ w bazie Journal Citation Reports.

1.

b) Wykaz autorskich publikacji stanowigcych osiggnigcie naukowe

Wysocka A., Kostoski G., Kilikowska A., Wrébel B., Sell J. 2008. The Proasellus
(Crustacea, Isopoda) species group, endemic to the Balkan Lake Ohrid: a case of
ecological diversification? Fundamental and Applied Limnology (Archiv fiir
Hydrobiologie), 172(4): 301-313; DOI: 10.1127/1863-9135/2008/0172-0301

(IF 1,293, IF s jem; 1,481; MNiSW: 20) — praca oryginalna

2. Kilikowska A.*, Wysocka A.*, Burzynski A., Rychlinska J., Kostoski G., Sell J. 2013.

Patterns of genetic differentiation and population history of endemic isopods (Asellidae)
from ancient Lake Ohrid: combining allozyme and mtDNA data. Central European
Journal of Biology, 8(9): 854-875; DOI: 10.2478/s11535-013-0204-y

(IF 0,633, IFs_jem; 0,748; MNiSW: 20) — praca oryginalna

3. Wysocka A., Grabowski M., Sworobowicz L., Burzynski A., Kilikowska A., Kostoski

G., Sell J. 2013. A tale of time and depth: intralacustrine radiation in endemic
Gammarus species flock from the ancient Lake Ohrid. Zoological Journal of the
Linnean Society, 167(3): 345-359; DOI: 10.1111/§.1096-3642.2012.00878.x

(IF 2,658, IF s jetni 2,574; MN1SW: 40) — praca oryginalna

4. Wysocka A.*, Grabowski M., Sworobowicz L., Mamos T., Burzynski A., Sell J. 2014.

Origin of the Lake Ohrid gammarid species flock: ancient local phylogenetic lineage
diversification. Journal of Biogeography, 41(9): 1758-1768; DOI:10.1111/;b1.12335
(IF 4,590, IF s jetni 5,118; MN1SW: 40) — praca oryginalna

5. Grabowski M.*, Wysocka A.**, Mamos T. 2016. Molecular species delimitation

methods provide new insight in taxonomy of the endemic gammarid species flock from
the ancient Lake Ohrid. Zoological Journal of the Linnean Society, 181(2): 272-285;
DOI: 10.1093/zoolinnean/zIw025

(IF 2,316, IFs jeti 2,717; MN1SW: 40) — praca oryginalna

* autorzy rownorzedni
* autor korespondencyjny

Sumaryczny IF: 11,49
Sumaryczny IFs_ iz 12,638
Laczna liczba punktow MNiSW: 160



Impact factor (IF) i IFse,; podano wedlug Journal Citation Reports zgodnie z rokiem opublikowania
pracy, za wyjatkiem pracy w poz. 5, gdzie podano ostatni dostgpny IF (2015); punkty MNiSW podano
wedlug wykazu czasopism naukowych (lista A) zgodnie z rokiem opublikowania pracy.

Opis indywidualnego wktadu habilitanta w powstanie kazdej z publikacji znajduje si¢ w Zataczniku nr 3
(Wykaz opublikowanych prac naukowych oraz informacja o osiagnigciach dydaktycznych, wspotpracy
naukowej i1 popularyzacji nauki). O$wiadczenia wszystkich wspotautorow okreslajace indywidualny
wktad kazdego z nich w powstanie poszczegdlnych prac znajduja si¢ w Zalaczniku nr 5.

c) Omowienie celu naukowego ww. prac i osiggnietych wynikow

Wymienione powyzej prace wchodzace w sklad rozprawy habilitacyjnej, dalej cytowane sa
pogrubiong czcionka, zgodnie z numeracja [1-5]. Dane bibliograficzne pozostatych prac cytowanych
zamieszczono w podrozdziale ,,Lista zacytowanej literatury”. Prace te stanowig tylko wybrane
pozycje, kluczowe z punktu widzenia autoreferatu. Cato$¢ literatury znajduje si¢ w poszczegdlnych
pracach wchodzacych w skiad rozprawy habilitacyjne;.

Zarys problemu badawczego oraz cel naukowy

Wyjasnienie przyczyn i mechanizmoéw procesoOw ewolucyjnych nie jest zadaniem prostym.
Posrednio, dlatego Ze nie bylismy $wiadkami zmian ewolucyjnych, ktére miaty miejsce w przesziosci,
a 1 te zachodzace wspolczesnie sg zwykle trudne do obserwacji, uwzgledniajac choéby ich powolne
tempo. Niemniej jednak niektore szczegdlne miejsca na Ziemi ze wzgledu na swoja historig

geologiczng moga dostarcza¢ nieocenionych informacji na temat przebiegu ewolucji.

Wigkszo$¢ sposrdd licznych srddladowych zbiornikéw wodnych naszej planety powstato w
holocenie, mniej niz 12 tys. lat temu (Schon & Martens, 2004). Wyjatkiem od tej reguty jest grupa
zaledwie kilkunastu jezior na §wiecie, zwanych starozytnymi (ang. ancient lakes), ktore nieprzerwanie
istnieja, od co najmniej 100 tys. lat (Brooks, 1950; Gorthner, 1994; Martens, 1997). Za najstarsze
sposrdd nich uznaje si¢ jezioro Bajkal (Syberia), pochodzace z czaséw przedmiocenskich, czyli sprzed
30-28 min lat (Sherbakov, 1999; Kaygorodova et al., 2007) i jezioro Tanganika (wschodnia Afryka),
ktérego wiek szacuje si¢ na 9-12 min lat (Cohen et al., 1993). Ze wzgledu na dlugotrwalg izolacj¢ od
zewnetrznych systemow wodnych i relatywnie state warunki srodowiska, jeziora starozytne stanowia
wyjatkowy poligon badawczy do studiowania in situ proceséw ewolucyjnych lezacych u podstaw
specjacji, mechanizméw kolonizacji, adaptacji i dywersyfikacji (Brooks, 1950; Martens, 1997;
Cristescu et al., 2010). Szczegdlnie wysoki poziom biordznorodnosci i imponujaca liczba gatunkow
endemicznych w wigkszosci jezior starozytnych fascynuje badaczy od lat (Brooks 1950, Martens
1997; Schon & Martens, 2004). Utrzymuje si¢, ze wyjatkowy charakter bioty tych zbiornikow moze
wynika¢ z pelnionych przez nie funkcji. Z jednej strony moga one peti¢ rolg¢ ewolucyjnych refugiow,
w ktorych przetrwaly gatunki reliktowe (ang. reservoir function), z drugiej, moga by¢ tez miejscem
lokalnej specjacji, allo-, para- czy sympatrycznej (ang. cradle function) (Martens, 1997; Sherbakov,

1999). Wczesdniejsze analizy podkreslaty znaczenie pierwszej z funkcji (np. Rossiter & Kawanabe,
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2000; Sell & Spirkovski, 2004), badZz wskazywaly na kombinacje obu modeli (Wilson et al., 2004).
Obecnie, wraz z pojawiajacymi si¢ kolejnymi wynikami badan molekularnych, czgsciej wskazuje sie
na znaczenie specjacji wewnatrzjeziornej w ewolucji taksonow zamieszkujacych jeziora starozytne
(np. Marijnissen et al., 2006; Schultheif} et al., 2008; Kroll et al., 2012). Proces ten prowadzi do
uformowania tzw. rojow gatunkow (ang. species flock), czyli endemicznych, monofiletycznych grup
blisko spokrewnionych taksonéw, szczegélnie ,,podatnych” na procesy specjacji (ang. speciosity)
(Greenwood, 1984). Dwa najbardziej znane przyklady dotycza ryb pielegnicowatych z jezior
wschodniej Afryki (np. Sturmbauer et al., 2001; Seehausen, 2006) i obunogéw bajkalskich (np.
Viinold & Kamaltynov, 1999; Macdonald et al., 2005).

Chociaz generalnie jeziora starozytne per se charakteryzuje si¢ jako zbiorniki geologicznie
stare, izolowane i stabilne srodowiskowo, to wnikliwa analiza wskazuje, ze wiekszo$¢ z tych jezior
doswiadczyta momentéw krytycznych w historii swego istnienia. Zaréwno wydarzenia geologiczne,
jak 1 zmiany klimatyczne mogly mie¢ wptyw na stabilno$¢ ich ekosystemow (Sturmbauer et al., 2001;
Cristescu et al., 2010). Bez watpienia zmiany klimatyczne staly za znacznymi i wielokrotnymi
wahaniami poziomu wod (a w skrajnych przypadkach nawet wysychaniem) w afrykanskich jeziorach
Tanganika, Malawi i Wiktorii (np. Sturmbauer et al., 2001; Cohen et al., 2007; Scholz et al., 2007;
Stager & Johnson, 2008; Schultheil3 et al., 2011; Van Bocxlaer et al., 2012) czy w jeziorze Titicaca
(Lavenu, 1992; Kroll et al., 2012). W konsekwencji szacowany wiek wielu rojow gatunkdw moze nie
korelowac z geologicznym wiekiem jeziora, a okresowe wysychanie moze doprowadzié, jesli nie do
wyginigcia catych rojow, to co najmniej do powaznego uszczuplenia ich zasobnosci (np. Sturmbauer
et al., 2001; Kroll et al., 2012). Takze stan catkowitej izolacji w takich sytuacjach moze by¢ zaburzony
poprzez wzajemne oddzialywanie bioty jezior starozytnych z gatunkami zasiedlajagcymi okoliczne
rzeki, zrodliska czy jeziora satelitarne (Coultner, 1991; Kroll et al.,, 2012). Przyktadowo, dane
molekularne sugeruja, ze refugium dla obecnej spektakularnej réznorodnosci ryb pielegnicowatych z
rodzaju Haplochromis Hilgendorf, 1888 z Jeziora Wiktorii (po okresie drastycznego obnizenia w nim
poziomu wody, 18-15 tys. lat temu) prawdopodobnie znajdowato si¢ w pobliskim Jeziorze Kiwu
(Elmer et al., 2009).

Jednym z wyjatkowych jezior starozytnych, ktore w czasie swego istnienia nie podlegato tak
drastycznym zmianom klimatycznym i/lub geologicznym jest Jezioro Ochrydzkie, usytuowane w
zachodniej czesci Potwyspu Batkanskiego, na granicy dwoch panstw, Macedonii i Albanii, (Mitic et
al., 2002; Albrecht & Wilke, 2008). W poroéwnaniu do innych zbiornikow z tej grupy, Jezioro
Ochrydzkie mozna uzna¢ za unikat na skal¢ §wiatowa, bo od poczatku swego istnienia stanowito
jednolita, niepodzielong na baseny mis¢ (Watzin et al., 2002; Albrecht & Wilke, 2008). Mniej
drastyczne wahania poziomu wod, w poroOwnaniu ze starozytnymi jeziorami Afryki, pozwolily na
zachowanie wzglednie statych stref w jeziorze oraz zrodlisk przyjeziornych (Jovanovska et al., 2015;

Lindhorst et al., 2015). Utrzymany w ten sposob stosunkowo stabilny ekosystem Jeziora

5



Ochrydzkiego mial zasadnicze znaczenie dla zachowania wyjatkowej biordznorodno$ci (Stankovic,
1960; Watzin i in., 2002; Foller et al., 2015). Przykladowo, porownanie subfosylnych zgrupowan
mieczakéw 1 matzoraczkéw ostatniego interglacjatu (eemskiego) ze zgrupowaniami wspolczesnymi
nie wykazato istotnych roznic w skladzie gatunkowym, pomimo nastgpujacych po tym okresie
powaznych zmian klimatycznych i sSrodowiskowych (Belmecheri et al., 2009; Albrecht et al., 2010).

Oligotroficzne Jezioro Ochrydzkie potozone jest w kotlinie na wysokosci 693 m n.p.m. i
otoczone gorami wznoszacymi si¢ do 2300 m n.p.m. (Masyw Galicica i Masyw Mokra) (np. Albrecht
& Wilke, 2008). Uznawane jest za najstarsze jezioro w Europie (Albrecht & Wilke, 2008), chociaz
doktadny wiek oraz szczegoty jego genezy pozostaja sprawa dyskusyjng. Najbardziej prawdopodobna
hipoteza de novo sugeruje uksztatltowanie Jeziora Ochrydzkiego w tektonicznym zapadlisku (tzw.
polje) z wod zrodet i rzek (Matzinger et al., 2006; Albrecht & Wilke 2008). W oparciu o dane
geologiczne przyjmuje sig¢, ze stalo sie to pomigdzy 5-2 min lat temu (Albrecht i Wilke 2008), podczas
gdy analizy zegara molekularnego wykonane dla szeregu rojow gatunkow zawezaja czas do przelomu
pliocenu i plejstocenu, ok. 3-1,5 mln lat temu (np. Albrecht et al., 2006; Susnik et al., 2006; Wilke et
al., 2009; Trajanovski et al., 2010). Najnowsze wyniki analiz rdzeni osadéw uzyskane w ramach
projektu SCOPSCO (ang. Scientific Collaboration on Past Speciation Conditions in Lake Ohrid)
wskazuja, ze jezioro w formie zbiornika gtebokowodnego istnieje od co najmniej 1,3 mln lat (Wagner
et al., 2014; Wagner et al., 2017), natomiast najstarsze sekwencje osadéw jeziora szacuje si¢ metodami
posrednimi na ok. 2 mln lat (Jovanovska et al., 2015; Lindhorst et al., 2015). We wczesnym okresie
istnienia Jezioro Ochrydzkie bylo prawdopodobnie cze$cig rozleglego systemu jezior zwanych
Dessaret (Stankovi¢, 1960). Ze wzgledu na krasowy charakter regionu i mozliwy transport wody z
potozonego wyzej (849 m n.p.m.) drugiego pozostatlego po tym okresie Jeziora Prespa, zlewnia
Jeziora Ochrydzkiego stanowi niewatpliwie wyjatkowy ekosystem (Watzin i in. 2002).

Z powierzchnig 358 km’, pojemnoscia 55 km’ i maksymalng gleboko$cia 293 m, Jezioro
Ochrydzkie uznawane jest za jedno z najmniejszych z jezior starozytnych na $wiecie (Matzinger et al.,
2006; Lindhorst et al., 2015). Niemniej jednak, uwzgledniajac powierzchni¢ jeziora, charakteryzuje si¢
najwyzszym wskaznikiem endemizmu (36%) sposrdd nich (Albrecht i Wilke 2008). Do tej pory
opisano blisko 350 gatunkéw endemicznych, z czego co najmniej 188 to zwierzeta (Albrecht & Wilke,
2008; Pesic, 2015; Stocchino et al., 2013; Hauffe et al., 2015; Stelbrink et al., 2016). Podobnie jak
inne zbiorniki tego typu, Jezioro Ochrydzkie stanowi refugium dla starych linii ewolucyjnych (Sell &
Spirkovski, 2004) i miejsce specjacji wewnatrzjeziornej (Albrecht & Wilke 2008). Jednak w
przeciwienstwie do starozytnych jezior afrykanskich, w ktorych znane roje gatunkéw formowane sa
przede wszystkim przez krggowce, w zbiorniku ochrydzkim (jak i w Bajkale) notuje si¢ w wigkszos$ci
autochtoniczne roje gatunkoéw bezkregowcow (Albrecht & Wilke 2008). Najbardziej znane przyktady
reprezentujg Slimaki z rodzaju Ancylus (Albrecht et al., 2006), z podrodziny Pyrgulinae (Wilke et al.,



2007), pijawki z rodzaju Dina (Trajanovski et al., 2010) i skorupiaki z gromady Malacostraca [1; 3; 4;
5].

Jezioro Ochrydzkie ze swoja imponujgca roznorodnoscia biologiczng jest obecnie w centrum
zainteresowania naukowcow, chociaz jeszcze do niedawna pozostawalo niedoceniane i
niedostatecznie poznane. Bez watpienia miata na to réwniez wplyw niestabilnos¢ geopolityczna w
rejonie Batkanow w latach 90. XX wieku, ktéra spowodowala, ze caly region byl stosunkowo rzadko
odwiedzany, rowniez przez karcynologoéw. Zespdt Katedry Genetyki i Cytologii (obecnie Katedra
Genetyki 1 Biosystematyki) UG, pod kierownictwem prof. dr. hab. Tadeusza Sywuli, w 2001 roku,
jako jeden z pierwszych zespoldw badawczych rozpoczat oficjalng miedzynarodowa wspotprace
naukowa z Instytutem Hydrobiologii w Ochrydzie (Macedonia). Konsekwencja tej trwajacej do dzisiaj
kooperacji jest cykl prac skoncentrowanych na badaniu zréznicowania fauny i przebiegu procesow
ewolucyjnych w Jeziorze Ochrydzkim (np. Sywula et al., 2003; Sell & Spirkovski, 2004 Sywula et al.,
2006; 1; 3; 4; 5). Po uzyskaniu stopnia doktora nauk biologicznych, w 2004 roku rozpoczetam badania
nad zréznicowaniem genetycznym ochrydzkich przedstawicieli pancerzowcoéw (Crustacea:
Malacostraca) nalezacych do dwu stabo poznanych woéwczas rzedow: réwnonogéow (Isopoda) i
obunogéw (Amphipoda). Dla obu grup na podstawie zestawu morfologicznych cech diagnostycznych
wykazywano szczeg6lnie wysoki poziom endemizmu; dla Isopoda ok. 75%, dla Amphipoda - 90%
(Karaman, 1953; Stankovi¢ 1960; patrz: Albrecht & Wilke, 2008). Warto w tym miejscu podkreslic,
ze powyzsze dane pochodza z begdacych wciaz w uzyciu monografii, w niektorych przypadkach
wiekowych (np. Karaman 1929, 1931, 1953; Karaman i Pinkster 1977a, b, 1987), w ktorych jednak ze
wzgledu na podkreslane podobienstwo morfologiczne opisanych gatunkéw, nie mozna wykluczyé
pojawienia si¢ niescistosci w kwestii ich liczby.

Zgodnie z powyzsza wiedzg ochrydzkie rownonogi stanowig cztery gatunki z rodziny Asellidae.
Trzy z nich to endemity nalezace do rodzaju Proasellus Dudich, 1925: P. remyi (Monod, 1932), P.
arnautovici (Remy, 1932) i P. gjorgjevici Karaman, 1933, czwarty, to gatunek szeroko
rozpowszechniony w Europie, Asellus aquaticus (Linnaeus, 1758). Wczesne analizy taksonomiczne
(Karaman, 1953; Stankovi¢ 1960) podkreslaty istnienie w obrebie poszczegdlnych gatunkow
endemicznych zréznicowanych morfologicznie form/podgatunkéw (zgodnie Miedzynarodowym
Kodeksem Nomenklatury Zoologicznej traktowanych dalej jako podgatunki) o réznych preferencjach
ekologicznych, zwigzanych ze strefami wertykalnymi jeziora: litoralu (<20 m glebokosci), sublitoralu
(20-50 m) i profundalu (>50 m glebokosci). W obrgbie P. arnautovici wyrdzniano litoralny
podgatunek P. arnautovici arnautovici (Remy, 1932) i sublitoralno-profundalny P. arnautovici
elongatus (Karaman, 1953), dla P. gjorgjevici - litoralny P. gjorgjevici litoralis Karaman, 1933 i
sublitoralno-profundalny P. gjorgjevici typicus Karaman, 1933, natomiast dla P. remyi - litoralny P.
remyi remyi (Monod, 1932), sublitoralny P. remyi acutangulus (Karaman, 1953) i profundalny P.

remyi nudus (Karaman, 1953). Taksony zwigzane ze strefa litoralu preferuja dno piaszczysto-
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kamieniste i wystepuja na kamieniach, plechach ramienic, najczesciej Chara ceratophylla Wallroth
1815 1 muszlach racicznic, Dreissena polymorpha (Pallas, 1771). Z tymi ostatnimi zwigzane sa
zasadniczo tez gatunki sublitoralne, preferujace dno piaszczysto-muliste. Taksony zamieszkujace
strefe profundalu zyja na podlozu mulistym bogatym w detrytus. Podgatunek P. remyi remyi
zamieszkuje takze Zrodta Sw. Nauma, zasilajace jezioro na jego potudniowym brzegu.

W przypadku obunogéw, Jezioro Ochrydzkie i przybrzezne zrodta zamieszkuja endemiczne
gatunki nalezace do trzech rodzajow reprezentujacych trzy rozne rodziny (Karaman, 1977): Synurella
Wrzesniowski, 1877 (rodzina Crangonyctidac Bousfield, 1973), Niphargus Schiodte, 1849
(Niphargidae Bousfield, 1977) i Gammarus Fabricius, 1775 (Gammaridae Leach, 1814). W obrgbie
ostatniego rodzaju wyrozniano najwiecej, bo az siedem gatunkow jeziornych, nazywanych tradycyjnie
kompleksem Gammarus ochridensis, dla podkreslenia ich podobienstwa morfologicznego i
potencjalnych bliskich relacji filogenetycznych (Karaman, 1977; Karaman & Pinkster, 1987).
Nieliczne dane literaturowe sugeruja, ze podobnie jak u ochrydzkich gatunkdéw Proasellus, wydaje sie,
ze 1 gatunki kompleksu G. ochridensis wykazuja pewne charakterystyczne preferencje ekologiczne
zgodne z gradientem glebokosci (Karaman, 1977; Salemaa & Kamaltynov, 1994). Gatunki G.
ochridensis (Schiferna, 1926) i G. salemaai G. Karaman, 1985 zwiazane sa ze strefa litoralu i zyja
miedzy trzcinami i pod kamieniami. W tej samej strefie wystepuje G. parechiniformis G. Karaman,
1977, jednak spotykany jest wsréd wodnych mchow i roslin otaczajacych zrodliska litoralne, a takze w
przybrzeznych zrédtach. Wszystkie trzy gatunki okazjonalnie mozna znalezé w strefie sublitoralu.
Gatunek G. lychnidensis Schellenberg, 1943 zamieszkuje glebsze partie jeziora, ale wystepuje tez w
strefie litoralnej. Z glebszymi strefami jeziora zwigzane sg rowniez G. stankokaramani G. Karaman,
1976, G. solidus G. Karaman, 1977 i G. macedonicus G. Karaman, 1976. Na podstawie cech
morfologicznych, wszystkie taksony kompleksu G. ochridensis zostaty wlaczone do grupy gatunkow
wspolnie okreslanych mianem ,,balcanicus”, jednej z trzech, obok grup ,,pulex” i ,,roeselii”, sztucznie
wyodrebnianych dla szeroko rozpowszechnionego w Palearktyce i bogatego w gatunki rodzaju
Gammarus (Karaman & Pinkster 1977a, b, 1987). Oprocz gatunkow jeziornych, w krasowych
strumieniach zasilajagcych jezioro wystepuje endemiczny Gammarus sketi G. Karaman, 1989
(Karaman 1989). Rodzaj Gammarus reprezentuja rowniez gatunki o szerszym, europejskim zasiggu,
G. roeselii Gervais, 1835, spotykany w litoralu jeziora, w izolowanych od jeziora zrddliskach i
wodach ptynacych, oraz G. balcanicus Schéferna, 1922, znajdowany w okolicznych zrodtach i matych

strumieniach (Karaman & Pinkster, 1977b, 1987).

Biorac pod uwage sugerowany wysoki poziom endemizmu skorupiakow z rodzajow Gammarus
1 Proasellus oraz fakt, ze jako jedne z nielicznych grup zasiedlaja one wszystkie strefy jeziora wzdhuz
gradientu batymetrycznego oraz okoliczne zrodia, zwierzgta te moga stanowi¢ idealny model do

badania podstaw procesu specjacji w unikatowym ekosystemie Jeziora Ochrydzkiego. Sprzyja¢ temu
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moga, staba zdolnos¢ dyspersji i ograniczony do okreSlonych nisz zasigg wystgpowania tych
skorupiakow (Cohen & Johnston, 1987).

Aby okresli¢ potencjalne zrodta pochodzenia wspodtczesnej fauny Jeziora Ochrydzkiego,
uzyska¢ wglad w procesy réznicowania si¢ taksonéw oraz oszacowaé czas glownych wydarzen
ewolucyjnych prowadzacych do nadzwyczajnej bioréznorodnosci i endemizmu w rejonie jeziora, w
pracach, ktore skladaja si¢ na dorobek habilitacyjny i dotycza obunogdéw z rodzaju Gammarus i
rownonogow z rodzaju Proasellus skupitam si¢ na nastgpujacych celach szczegotowych:

e weryfikacji statusu taksonomicznego gatunkdéw, opartego o morfologiczne cechy
diagnostyczne [prace: 1, 2, 3, 5];

e okresleniu relacji filogenetycznych pomigdzy poszczegdlnymi taksonami wystgpujacymi w
jeziorze i w jego okolicach [prace: 1, 2, 3];

e okresleniu wieku poszczegolnych taksonow i wzoru ich réoznicowania si¢ w jeziorze [prace: 1,
2,3,4];

e rozstrzygnigciu czy endemiczne rownonogi i obunogi formuja autochtoniczne roje gatunkoéw
[prace: 1, 2, 3];

e ustaleniu zrodet pochodzenia endemicznej fauny Jeziora Ochrydzkiego w kontekscie
paleobiogeograficznym na przyktadzie roju gatunkéw z rodzaju Gammarus [praca: 4];

e opisu nowych dla nauki gatunkow Amphipoda w oparciu o cechy morfologiczne i/lub

molekularne [praca: 5].

Badaniami molekularnymi obj¢to w sumie 171 osobnikow rodzaju Gammarus i 48 z rodzaju
Proasellus z odpowiednio 91 1 23 lokalizacji w Jeziorze Ochrydzkim, w Zrodtach zasilajacych jezioro i
okolicznych strumieniach [1, 2, 3, 4]. W ujeciu paleobiogeograficznym w badaniach uwzgledniono
dodatkowo 12 innych taksondow reprezentujacych rodzaj Gammarus oraz przedstawicieli rodzajow
Echinogammarus Stebbing, 1899 i Laurogammarus G. Karaman, 1984 pochodzacych w sumie z 70
lokalizacji rozmieszczonych w rejonie Potwyspu Batkanskiego [4].

Zatozone cele realizowatam przy wykorzystaniu szerokiego wachlarza metod i umiejetnosci
zdobytych w trakcie drogi naukowej, poczynajac od prac terenowych przy poborze materiatu,
identyfikacji gatunkéw na podstawie cech morfologicznych, poprzez =zaprojektowanie i
przeprowadzenie badan molekularnych tj. analizy zmienno$ci sekwencji dwoch markerow
mitochondrialnych (mtDNA): cox 1', 16S rDNA? i jednego, konserwatywnego markera jadrowego,
28S tDNA’, oraz analizy zmiennosci o$miu loci allozymatycznych. Uzyskane dane analizowatam

metodami bioinformatycznymi, w tym przeprowadzitam badanie struktury genetycznej populacji,

! podjednostka I oksydazy cytochromu ¢
2 podjednostka 16S rybosomalnego RNA
} podjednostka 28S rybosomalnego RNA



analize filogenetyczna, analize sieci powigzan, datowanie z wykorzystaniem zegara molekularnego
czy wyznaczanie granic gatunkéw metodami opartymi o wzorce DNA (ang. molecular species
delimitation methods). Sekwencje cox 1 i 16S rDNA uzyskane dla obunogéw w ramach podejscia
DNA barcoding, metody szeroko wykorzystywanej w ocenie tzw. ukrytej roéznorodnosci (ang.
cryptic/hidden diversity) wielu gatunkow zwierzat, wlaczone zostaty do migdzynarodowego projektu

Barcode of Life Data System (BOLD, http://boldsystem.org).

Wyniki badan
Ponizej przedstawiono zwiezty opis moich wynikow badan opublikowanych w cyklu pigciu prac

przedtozonych do oceny w ramach osiagnigcia naukowego.

Status taksonomiczny i relacje filogenetyczne pomigdzy endemicznymi gatunkami rodzajow Gammarus
i Proasellus z Jeziora Ochrydzkiego i jego okolic

Uzyskany w moich badaniach obraz relacji filogenetycznych pomiedzy endemitami rodzajow
Gammarus i Proasellus czgSciowo tylko znajduje odbicie w obecnej morfologicznej klasyfikacji obu
grup [1, 2, 3, 5]. Czeé¢ gatunkoéw zdefiniowanych w oparciu o diagnostyczne cechy morfologiczne
(morfogatunkéw) nie formuje grup monofiletycznych, ukazujac tym samym brak zgodnosci danych
morfologicznych z molekularnymi [1, 2, 3, 5].

Analizy filogenetyczne sekwencji mtDNA (cox 1/16S rDNA) endemitow z rodzaju Gammarus
wyroznity osiem kladow [3]. Siedem z nich odpowiada taksonom jeziornym, 6smg lini¢ stanowi
nieobecny w samym jeziorze gatunek siostrzany, G. sketi, pochodzacy ze zrodet zasilajacych jezioro
na potudniowych i wschodnich jego brzegach. Notowany dystans genetyczny (D7y)' pomigdzy
poszczegdlnymi liniami jeziornymi miesci si¢ w zakresie 0,04-0,08, a pomigdzy nimi a G. sketi jest na
poziomie 0,08-0,10 [3].

Sposrod gatunkow endemicznych cztery, tj. G. sketi, G. solidus, G. salemaai i G. macedonicus,
sa dobrze rozroznialne zaréwno pod wzgledem morfologicznym, jak i genetycznym, reprezentujac
odrebne i1 starsze linie [3]. Nalezy jednak podkresli¢, ze w przypadku ostatniego taksonu trudno o
wiarygodne wnioskowanie, poniewaz sposrod tysiecy kietzy z rodzaju Gammarus uzyskanych w
kolejnych latach pracy w terenie, tylko jeden osobnik reprezentowat ten, jak si¢ wydaje, wyjatkowo
rzadki gatunek. Oprocz kladow odpowiadajacych opisanym gatunkom w analizach wyodrgbniono
réwniez linie filogenetyczne, reprezentujace potencjalnie nowe taksony: Gammarus sp. 1 i1 Gammarus
sp. 23, 5].

W  przypadku pozostalych gatunkow kompleksu:  G. ochridensis, G. lychnidensis,
G. parechiniformis 1 G. stankokaramani  relacje filogenetyczne pomigdzy nimi pozostaja

nierozstrzygnigte. Morfogatunki te stanowig grupe blisko spokrewnionych haplotypéw (wzorcow

“dystans genetyczny szacowany przy uzyciu modelu Tamura-Nei
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DNA) i Zaden z nich nie tworzy linii monofiletycznych [3]. Osobniki przypisane na podstawie cech
morfologicznych do réznych taksonow zarowno dziela wspdlne haplotypy, jak i posiadajg te
charakterystyczne tylko dla siebie. Wyjatkiem jest G. ochridensis, dla ktorego nie wyodrgbniono ani
jednego unikatowego haplotypu. Z drugiej strony, jeden haplotyp okazal si¢ by¢ wspdlny dla 49
osobnikéw reprezentujacych az trzy rozne morfogatunki: G. [ychnidensis, G. ochridensis i G.
parechiniformis [3]. W zgodzie z tym obrazem pozostaje wykazywany generalnie brak znaczacych
barier w przeptywie genéw pomiedzy tymi taksonami [3]. Warto tu podkresli¢, Zze o ile w przypadku
G. ochridensis 1 G. parechiniformis notuje si¢ wyrazne roznice morfologicznie, to juz dla G.
ochridensis 1 G. lychnidensis sprawa nie jest tak oczywista [3, 5]. Dodatkowo, ten ostatni gatunek
oprocz tego, ze grupuje si¢ z osobnikami G. stankokaramani, tworzy tez osobna lini¢ filogenetyczng
[3]. Sytuacja ta moze wynikac¢ z braku dobrze zdefiniowanych cech diagnostycznych.

Takze w przypadku endemitéw z rodzaju Proasellus topologia drzewa filogenetycznego
sekwencji mtDNA (cox 1) oraz wyniki analiz 4 loci allozymatycznych (4dh’, Ldh®, Pgm’, Pgi®) nie
odpowiadaja obecnej morfologicznej klasyfikacji grupy, szczegdlnie ze wzgledu na brak
potwierdzonej monofiletycznosci P. remyi nudus i1 pozostatych podgatunkéw P. remyi oraz P.
arnautovici arnautovici 1 P. arnautovici elongatus [1, 2]. Wydaje sig, ze historia ewolucyjna
ochrydzkich endemicznych réwnonogdéw przebiegata nieco inaczej niz w przypadku obunogow [1, 2].
W jej toku wyodrebnity sie dwie monofiletyczne grupy, odlegte genetycznie od siebie (Dyxy ~0,15)
[1, 2]. W obrebie pierwszej (G1), jeziorne linie P. remyi (P. remyi remyi, P. remyi acutangulus, P.
remyi indet.) stanowia klad siostrzany do P. remyi remyi ze zroédet Sw. Nauma i razem grupuja si¢ z P.
arnautovici arnautovici (Dpgy pomiedzy taksonami: 0,02-0,04). Wykazywany pod nazwa P. remyi
indet. takson odpowiada osobnikom zwigzanym z profundalem jeziora, ktére trudno na podstawie
morfologii jednoznacznie przypisa¢ do ktorego$ ze znanych podgatunkow P. remyi [2]. Jednak,
pomimo réznic w morfologii dzieli on wspdlny haplotyp z osobnikami z sublitoralnego podgatunku P.
remyi acutangulus [2]. Drugg grupe (G2) formujg dwa klady, pierwszy z podkladami P. remyi nudus i
P. arnautovici elongatus (Dyxy = 0,026), drugi z haplotypami P. gjorgjevici typicus i1 P. gjorgjevici
litoralis (Duxy = 0,017). Wyniki analiz wskazuja na wyrazne ograniczenia w przeplywie genow
pomigdzy taksonami dwoch gtéwnych grup i swobodniejszy przeplyw, a nawet brak ograniczen w ich
obrgbie (np. dla jeziornego P. remyi) [2]. W przeciwienstwie do sytuacji obserwowanej u
endemicznych kielzy, kazda z populacji posiada charakterystyczne dla siebie, unikatowe haplotypy
(wyj.: wspolny haplotyp P. remyi acutangulus i P. remyi indet.).

> dehydrogenaza alkoholowa

¢ dehydrogenaza mleczanowa

7 fosfoglukomutaza

¥ izomeraza glukozo-6-fosforanowa

°dystans genetyczny szacowany przy uzyciu modelu Hasegawa-Kishino-Yano
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Najbardziej prawdopodobnym  wyjasnieniem  obserwowanej  niezgodnosci  danych
morfologicznych z molekularnymi moga by¢ zjawiska ancestralnego polimorfizmu, ktéoremu
towarzyszy niekompletne sortowanie linii u mlodych jeszcze taksondéw i/lub powtarzajace si¢
zdarzenia hybrydyzacji i introgresji [1, 2, 3]. Na udzial tych samych procesow réwniez wskazuje
Trajanovski et al. (2010) w odniesieniu do ochrydzkich endemicznych pijawek z rodzaju Dina.
Pierwszy proces moze ttumaczy¢ chociazby obecno$¢ ,,gtebokowodnych” haplotypow u taksonow
ptytkowodnych i vice versa. Zajscie drugiego procesu, hybrydyzacji, moze prowadzi¢ do powstania
nowych gatunkow, zwlaszcza gdy mieszance sg allopoliploidami. Nie wykluczajg tego tez wyniki
analiz kariotypu gatunkéw z kompleksu G. ochridensis, gdzie wykazano istotne roéznice w liczbie
chromosomoéw, nie tylko pomiedzy poszczegdlnymi gatunkami kompleksu, ale rowniez w stosunku do
typowej dla palearktycznych przedstawicieli rodzaju liczby chromosoméw n = 26 (Salemaa, 1985;
Salemaa & Kamaltynov, 1994). W przypadku G. ochridensis, G. parechiniformis, G. stankokaramani
i G. solidus, liczb¢ chromosomdw szacuje si¢ na n = 25, dla G. macedonicus n =21, G. salemaai n =
12 i G. lychnidensis n = 34. Natura tego zjawiska pozostaje niejasna, mozna jedynie stawia¢ hipotezg,
ze proces specjacji mogt by¢ indukowany wiasnie zjawiskiem auto- lub allopoliploidyzacji i
potencjalnej redukcji liczby chromosoméw [3, 5]. Podobnego wytlumaczenia nie mozna jednak
zastosowa¢ w przypadku ochrydzkich endemitow z rodzaju Proasellus. Przeprowadzone analizy
kariotypu poszczegolnych gatunkéw nie wykazaty réznic w liczbie chromosoméw, n = 11 (Salemaa,
1985; Salemaa & Kamaltynov, 1994). Wartos$¢ ta jest charakterystyczna rowniez dla czgéci innych
europejskich gatunkow z tego rodzaju (Salemaa, 1985; Salemaa & Kamaltynov, 1994), chociaz rdzna
od liczby chromosoméw n = 6 u Proasellus coxalis (Dollfus, 1892), gatunku uznawanego przez
niektorych autoréw za najblizszego krewnego jeziornych endemitéw ochrydzkich (Karaman, 1953).

Innym wytlumaczeniem obserwowanej niezgodno$ci danych molekularnych i morfologicznych
moze byc ,,przeszacowanie” liczby gatunkéw (Funk & Omland, 2003) [2, 5]. W przypadku endemitow
z rodzaju Gammarus zasugerowane zjawisko moze wynika¢ z morfologicznego polimorfizmu
zwiagzanego z wystepowaniem kielzy w réznych siedliskach wzdtuz gradientu batymetrycznego albo
by¢ odzwierciedleniem formy sezonowej osobnika [5]. Nie bylaby to sytuacja odosobniona, z
podobnymi przypadkami spotkano si¢ u innych przedstawicieli rodzaju Gammarus czy

Echinogammarus [5].

Proces roznicowania sig taksonow w Jeziorze Ochrydzkim w czasie i przestrzenni

Uzyskanie wgladu w podstawy procesu rdéznicowania si¢ taksonow jest jednym z
powazniejszych wyzwan badania proceséw specjacji. Wydaje si¢, ze proces radiacji ochrydzkich
endemitéw z rodzaju Gammarus i Proasellus byl zwigzany z wahaniami poziomu wod w jeziorze,
prawdopodobnej konsekwencji wplywu oscylacyjnych zmian klimatycznych, jakie dotknely Ziemie w
okresie plejstocenu [3].
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Wyznaczaniu ram czasowych proceséOw ewolucyjnych w jeziorach starozytnych towarzyszy
istotne pytanie: czy rozpoczely si¢ one jeszcze przed powstaniem zbiornika, wraz z jego poczatkiem,
czy po jego uformowaniu? Przeprowadzone analizy zegara molekularnego cox 1 sugeruja, ze rozejscie
si¢ linii G. sketi ze zrodet Sw. Nauma i jeziornych endemitéw z rodzaju Gammarus miato miejsce
okoto 7-5 min lat temu [3]. Najbardziej prawdopodobny scenariusz zaktada, ze radiacja gatunkow
zamieszkujacych jezioro (badz zbiornik bedacy jego prekursorem) przebiegata w co najmniej w
dwach etapach. Starsze linie, reprezentowane przez G. salemaai, G. solidus, G. macedonicus oraz linie
reprezentujace potencjalnie nowe taksony odréznicowaty si¢ ok. 3-2 min lat temu [3], a wigc w czasie
sugerowanego okresu powstania jeziora (Albrecht & Wilke, 2008). Natomiast radiacja mtodszych
taksonow, G. ochridensis, G. parechiniformis, G. lychnidensis 1 G. stankokaramani miala miejsce
mniej niz 1 min lat temu i mogla by¢ zwiazana z notowanymi wowczas wahaniami poziomu wod w
jeziorze (Lindhorst et al., 2010).

Dla endemicznych gatunkow rodzaju Proasellus ostatniego wspolnego przodka datuje si¢ na ok.
7 min lat temu, chociaz wlasciwa radiacja dwoch glownych linii rozpoczeta si¢ duzo pozniej [1]. W
przypadku linii G1 grupujacej taksony P. remyi i P. arnautovici arnautovici szacuje si¢ ja na ok. 1,9-
1,5 min lat temu, a linii G2: P. remyi nudus i P. arnautovici elongatus oraz P. gjorgjevici na ok. 2,8-
2,3 mln lat. Zaktadajac szacowany czas powstania jeziora i w tym wypadku mozemy domniemywac
wewnatrzjeziorng radiacje calej grupy Proasellus. Alternatywna hipoteza zakladajaca niezalezne
kolonizacje jeziora przez dwie odrebne linie wydaje si¢ mniej prawdopodobna uwzgledniajac
chociazby podobienstwo morfologiczne wszystkich podgatunkow P. remyi. Wydaje si¢, ze istnienie
zespotow gatunkow u ochrydzkich §limakéw z rodzaju Valvata moze wynika¢ z niezaleznych
wydarzen kolonizacyjnych (Hauswald et al., 2008). W przypadku dwu linii P. remyi remyi, jeziornej i
zrédlanej, ich rozej$cie si¢ mialo miejsce ok. 1 min lat temu [1].

Powaznym wyzwaniem jest ustalenie podstaw dywersyfikacji w ujeciu przestrzennym. Obraz
obserwowanego przestrzennego rozmieszczenia pionowego gatunkdéw z rodzaju Gammarus i grup
haplotypéw w ich obrebie sugeruje, ze ich roznicowanie si¢ moglo by¢ konsekwencjg radiacji
adaptatywnej wzdtuz gradientu glebokosci [3]. W oparciu o analizy sieci haplotypéw mozna
zaobserwowac¢ wzor zmiennosci genetycznej, w ktorym wspdlne haplotypy maja osobniki zasiedlajace
sasiednie strefy jeziora: litoralu i sublitoralu oraz sublitoralu i profundalu. Nie zaobserwowano jednak
haplotypéw wspolnych dla wszystkich stref jeziora, ani dzielonych przez osobniki zamieszkujace
najptytsza i najglebsza strefe. Radiacja w tym przypadku mogta wynika¢ z kolonizacji niezasiedlonego
dna na réznych glebokosciach, ale nie mozna wykluczy¢, ze zwigzana byla z powtarzajacymi si¢
wahaniami poziomu wod w jeziorze w okresie plejstocenu (Lindhorst et al., 2010). Zgodnie z
literaturg, za procesem roznicowania si¢ rojow gatunkow ryb pielgegnicowatych jezior afrykanskich
staly wlasnie fluktuacje poziomu wod (np. Sturmbauer & Meyer 1992, Sturmabauer et al., 1997,
Riiber et al., 1998; Nagl et al., 2000). Jako ze w Jeziorze Ochrydzkim wahania wod byly
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nieporownywalnie mniejsze (maks. poziom nizszy o ok. 60 m; Lindhorst et al., 2010), najsilnigj
oddzialywaty one na populacje zamieszkujace strefe litoralu (Rossiter, 1995; Koblmiiller et al., 2008).
O tym zjawisku moze $wiadczy¢ najmniejsze w strefie litoralnej zréznicowanie haplotypowe dla
endemicznych gatunkéw z rodzaju Gammarus [3]. By¢ moze obnizajacy si¢ poziom wod zmuszat
organizmy zamieszkujace ptytsze strefy do przemieszczania si¢ glebiej. Jednocze$nie wydaje sig, Ze to
wlasnie zmiana poziomu wod stata si¢ przyczyna powstania bariery horyzontalnej dla populacji
zamieszkujacych poludniowe zrodliska zasilajace jezioro. Mogly one by¢ czasowo odseparowane,
stanowigc rezerwuar dla specjacji allopatrycznej (Albrecht & Wilke, 2008). Scenariusz ten potwierdza
wykazywana dla niektérych gatunkow kielzy (G. parechiniformis i G. salemaai) obecnos$¢ dwoch
odrebnych linii, jeziornej i grupujacej osobniki zamieszkujgce zrodla zasilajace jezioro na jego
potludniowych brzegach (Sw. Naum, Drilon) [3]. Takze osobniki P. remyi remyi pochodzace ze zrodet
Sw. Nauma, chociaz morfologicznie identyczne ze swoimi odpowiednikami jeziornymi, to jednak
roéznig si¢ genetycznie (Dyxy = 0,02) [1, 2]. Podobny obraz, w ktérym bariery horyzontalne promuja
allopatryczna specjacje wykazat Albrecht et al. (2006) w odniesieniu do $limakow z rodzaju Ancylus i
Sywula et al. (2006) dla wirkéw z rodzaju Dendrocoelum.

Analiza sieci haplotypéw rodzaju Proasellus wyodrebnia dwie wyraznie rdézne grupy
haplotypéw, tozsame z tymi wykazywanymi w analizach filogenetycznych (G1 i G2) [2]. Pierwsza
(G1) taczy haplotypy taksondw wystepujacych w litoralu i sublitoralu jeziora, w drugiej (G2)
dominuja te z sublitoralu i profundalu. Poniewaz poszczegdlne taksony zwigzane sa z odpowiednimi
strefami jeziora, wydaje sig, ze i tutaj radiacja mogta wynika¢ z kolonizacji niezasiedlonych siedlisk
na roznych glebokosciach [2]. Niemniej jednak pomimo wyraznego morfologicznego zréznicowania i
ograniczonej mozliwosci dyspersji, nie udalo si¢ wyraznie potwierdzi¢ wptywu barier wertykalnych
(biotycznych i abiotycznych, opisanych w pracach 1, 2) w jeziorze na wystepowanie P. remyi czy P.
gjorgjevici [2]. Nie mozna jednak tego zjawiska wykluczy¢ w przypadku gtebokowodnych populacji
P. remyi nudus 1 P. arnautovici elongatus, pomiedzy ktorymi przeptyw genoOw jest wyraznie
ograniczony [2]. Wystgpowanie barier w przeptywie gendéw w skali mikrogeograficznej i role
pionowej strefowosci srodowiska we wzorach specjacji zanotowano réwniez dla ochrydzkich
slimakow z podrodziny Pyrgulinae (Schreiber et al., 2012). Natomiast, rozpatrujac mozliwe kierunki
dywersyfikacji, obraz sieci haplotypow Proasellus nie jest rozstrzygajacy i sugeruje dwa alternatywne
scenariusze [2]. Pierwszy wskazuje na populacje ptytkowodne jako wyj$ciowe, natomiast drugi - na te
z glebszych partii jeziora. Pierwszy scenariusz pozostaje w zgodzie si¢ z pogladami Karamana (1953),
Stankovica (1960) i tymi obecnie wskazywanymi przez Trajanovskiego et al. (2010) dla ochrydzkich
gatunkow z rodzaju Dina. Drugi wariant nie wyklucza udziatu w tym procesie zrodet podziemnych, za

czym przemawia np. obecnos$¢ cech troglomorficznych u osobnikéow z populacji glebokowodnych.
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Ochrydzkie endemity z rodzajow Gammarus 1 Proasellus jako przyklady autochtonicznych rojow
gatunkow

Analizy filogenetyczne oraz oszacowane czasow glownych wydarzen ewolucyjnych przy
wykorzystaniu zegara molekularnego wskazuja, ze endemiczne gatunki z rodzaju Gammarus z Jeziora
Ochrydzkiego stanowia grupe monofiletyczng, powstata prawdopodobnie na drodze szybkiej specjacji
wewnatrzjeziornej [3]. W szerszym ujeciu, jeziorne endemity wraz z G. sketi rowniez formuja grupe
monofiletyczna, ktdrej ewolucja prawdopodobnie przebiegala w basenie Jeziora Ochrydzkiego [3, 4].

W przypadku endemicznych rownonogéw z rodzaju Proasellus monofiletyczno$¢ catej grupy w
prezentowanych pracach nie zostala ostatecznie potwierdzona ze wzglgdu na analizowany zestaw
danych [1, 2]. Warto podkresli¢, ze w szeroko zakrojonym geograficznie poborze prob w rejonie
Jeziora Ochrydzkiego nie zidentyfikowano Zzadnych innych stodkowodnych przedstawicieli rodzaju
Proasellus, jedynie populacje 4. aquaticus. Jednak, przy okazji badan nad procesami réznicowania si¢
gatunkow rownonogow z nadrodziny Aselloidea z wod podziemnych (Morvan et al., 2013; Eme et al.,
2014), uzyskano dodatkowo szeroka baze danych sekwencji cox 1 europejskich przedstawicieli
rodzaju Proasellus, ktora pozwolita mi przeprowadzi¢ uzupelniajaca analize filogenetyczna (dane
niepublikowane). Wyniki potwierdzaja monofiletycznos$¢ catej grupy endemicznych osliczek z Jeziora
Ochrydzkiego i jego okolic. Wedtug tych nowych danych, grupa ochrydzka tworzy odrebny klad w
obszernej grupie gatunkow nazwanej Proasellus-lbero-Aquitanian sensu Morvan et al. (2013). Tak
wiec zarowno endemiczne gatunki kietzy, jak i o$liczek doliny ochrydzkiej speiniajg kryteria
wyznaczane dla roju gatunkow (Greenwood, 1984), tym bardziej, ze w §wietle definicji Schon &
Martensa (2004), r6j moze by¢ uformowany przez nawet 3-4 blisko spokrewnione gatunki, ktérych
bezposredni przodek nie musi by¢ endemiczny dla jeziora [1, 2, 3]. Warto jednak zaznaczy¢, ze w
przypadku roju gatunkow z rodzaju Gammarus mamy do czynienia z jednym z najwigkszych

opisanych do tej pory dla Jeziora Ochrydzkiego [3, 4].

Pochodzenie fauny endemicznej Jeziora Ochrydzkiego na przykladzie roju gatunkow z rodzaju
Gammarus: kontekst paleobiogeograficzny

W porownaniu do innych grup zwierzat tworzacych poznane roje gatunkoéw Jeziora
Ochrydzkiego, rodzaj Gammarus z blisko 30 gatunkami zamieszkalymi w rejonie Polwyspu
Batkanskiego stanowi najbardziej zréznicowang grupe (Karaman & Pinkster, 1977a, b; 1987). Z tego
powodu, mozna go traktowac jako model w badaniach nie tylko nad pochodzeniem ochrydzkiej fauny
endemicznej, ale takze, w szerszym kontekscie, nad ewolucja batkanskich przedstawicieli tego rodzaju
[4]. Zgodnie z wynikami moich badan batkanskie gatunki rodzaju Gammarus formuja monofiletyczny
klad, dobrze wyrdznialny od innych rodzajow, Echinogammarus i Laurogammarus [4]. Niemniej
jednak w jego obrebie, za wyjatkiem nielicznych dobrze wyrdznionych gatunkow, obserwuje si¢
znaczacy brak zgodnosci danych morfologicznych z molekularnymi, szczegoélnie zauwazalny dla
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grupy osobnikow okreslanych na podstawie¢ cech morfologicznych jako Gammarus balcanicus [4].
Analizy z uzyciem zegara molekularnego wskazuja, ze klad genetycznie zréznicowanych linii G.
balcanicus (wg Mamos i in., 2016, stanowigcych nawet potencjalnie odrebne gatunki) oddzielit si¢ od
kladu reprezentujacego inne batkanskie taksony rodzaju Gammarus w péznym oligocenie (ok. 23,5
min lat temu) [4]. Wraz z kontynentalizacja tego rejonu Europy i wypigtrzaniem si¢ Dynarydow,
Batkanidow, Rodopow i Hellenidow migdzy ok. 18-9 min lat temu, doszto do dywersyfikacji w
obrebie morfogatunku G. balcanicus [4]. O tym jak silnym procesom dywersyfikacji podlegaty
taksony na tak ograniczonym geograficznie obszarze moze $wiadczy¢ przyktad dwoch genetycznie
odleglych od siebie taksonéw w obrebie G. cf. balcanicus, zamieszkujacych jedno niewielkie gorskie
zrodto w okolicach Jeziora Ochrydzkiego, dla ktorych czas rozejscia si¢ linii na podstawie analiz
zegara molekularnego oszacowano na ok. 4 miln lat. Z jednej ze starych linii z rejonu Hellenidow
wywodza si¢ ochrydzkie endemiczne kielze [4]. Linia ta skolonizowala obszar obecnych Gor
Dynarskich z poinocnej czeSci wcezesnych Balkandéw podczas regresji Oceanu Tetydy/Morza
Paratetydy i réznicowala si¢ przez ostatnie 18 mln lat wypietrzania si¢ Dynarydoéw (orogeneza
alpejska) [4]. Wydaje sig¢, ze ochrydzki rdj kielzy pochodzi z linii zamieszkujacej w przesztosci
zlewnie lokalnego neogenskiego systemu jezior zwanych Dessaret, ktérego pozostatoscia jest Jezioro
Ochrydzkie. Natomiast najblizszych jego krewnych mozna poszukiwa¢ wsrod endemicznej fauny
zamieszkujacej pobliski Masyw GaliCica i zlewni¢ rzek potnocno-zachodniej Grecji [4]. Inne blisko
spokrewnione taksony zwigzane sg z system rzek Vardar i Crni Drim w Macedonii i Albanii. Wyniki
przedstawionych badan uprawdopodabniaja jedna z hipotez dotyczaca pochodzenia fauny ochrydzkiej,
mowiacg o jej bliskich zwigzkach z faung zachodniobatkanska [4].

Nowe spojrzenie na taksonomie ochrydzkich endemicznych gatunkow kietzy

Podejscie DNA barcoding wykorzystuje krotkie, standaryzowane fragmenty DNA do opisu
bioréznorodnosci, nie tylko poprzez identyfikacje znanych juz gatunkéw, ale 1 przez poszukiwanie
ukrytej réznorodnosci (Hebert i in., 2003). Poniewaz w obrgbie roju gatunkéow z rodzaju Gammarus
kwestionowano zgodno$¢ danych morfologicznych i molekularnych oraz wskazywano na istnienie
potencjalnie nowych taksondéw [3], uznalam ze rd] ten moze stanowi¢ idealny model do
zweryfikowania stosowanej obecnie taksonomii za pomoca nowych narzedzi w postaci molekularnych
metod wyznaczania granic gatunku (ang. molecular species delimitation methods) i wykrywania
zjawiska kryptycznosci [opis metod: 5]. Analizy reprezentatywnego zestawu sekwencji cox 1 (odcinek
stosowany w podejsciu DNA barcoding u zwierzat) i 16S rRNA, przeprowadzone pigcioma metodami,
wykazaty, ze jedynie w przypadku starszych linii reprezentujacych gatunki G. sketi, G. macedonicus i
G. solidus mamy do czynienia z dobrze wyr6znianymi morfologicznie i genetycznie taksonami [S].
Jednakze juz dla innego, réwnie starego taksonu, G. salemaai, wykryto wyrazny sygnaty ukrytej

roznorodnos$ci [S]. Takson ten opisany zostal na podstawie osobnikow ze strefy litoralnej jeziora
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(Karaman 1985; Karaman i Pinkster, 1987). W moich analizach wyodrgbniono dla niego dwie
molekularne operacyjne jednostki taksonomiczne MOTU (ang. Molecular Operational Taxonomic
Unif) [5]. Obok uznanej za materiatl typowy linii litoralnej G. salemaai, wykazano istnienie innego
kryptycznego taksonu z niewielkiego zrodla zasilajacego jezioro na potludniowych jego brzegach
(dalej: Gammarus cryptoparechiniformis sp. nov.) [5]. Inng wyrazng i starsza lini¢ reprezentuja
osobniki szeroko rozpowszechnionego w strefie sublitoralnej taksonu okre§lanego w pracy 3 jako G.
sp.1 (dalej: Gammarus sywulai sp. nov.). Jednak najbardziej znaczacy brak zgodnosci danych
molekularnych i morfologicznych obserwowano w grupie najmtodszych taksonow, efektu radiacji
sprzed mniej niz 1 min lat [3, 5]. Sposrod nich dla G. parechiniformis wyodrebniono trzy MOTU [5].
Jedna z nich obejmuje osobniki pochodzace z locus typicus w potudniowych zrodtach Sw. Nauma.
Druga, wczedniej okreslana jako G. sp.2 [3], reprezentuje jedynie trzy osobniki, ale pochodzace z
odleglych poétnocnych i potudniowych czgéci jeziora (dalej: Gammarus cryptoparechiniformis sp.
nov.). Trzecia linia grupuje réwniez inne morfogatunki: G. ochridensis i G. lychnidensis. Niestety, w
przypadku szeregu wyodrebnionych linii jeziornych, reprezentujacych wspomniane wyzej taksony i G.
stankokaramani, trudno jest przeprowadzi¢ wnioskowanie, poniewaz nie jest jasne, ktora z tych linii
reprezentuje materiat typowy.

Chociaz obecno$¢ gatunkow kryptycznych obecnie czesto notuje si¢ dla wielu grup zwierzat,
takze wsrod ochrydzkich rojow gatunkow migczakéw z rodzajow Pisidium (Schultheif3 et al., 2008),
Valvata (Hauswald, et al., 2008) i Radix (Albrecht et al., 2008) czy pijawek Dina (Trajanovski et al.,
2010), to odkryte w ten sposob nowe taksony czgsto pozostaja formalnie nieopisane, co w zaden
sposéb nie systematyzuje nowej wiedzy. W pracy 5, idac za przyktadem propozycji Jorger & Schrodla
(2013), po raz pierwszy wykorzystano diagnostyczne cechy molekularne w postaci znaczacych
substytucji nukleotydowych sekwencji DNA [opis procedury: 5] do formalnego opisu nowych
gatunkoéw z Jeziora Ochrydzkiego [5]. Deskrypcje taksonu okre$lonego jako G. sywulai sp. nov.
przeprowadzono zarowno w sposob klasyczny, wyznaczajac diagnostyczne cechy morfologiczne, jak i
przy wykorzystaniu diagnostycznych znacznikéw molekularnych. Jednak w przypadku kryptycznych
taksondw G. cryptoparechiniformis sp. nov. i G. cryptosalemaai sp. nov. opisu gatunkéw dokonano
wylacznie na podstawie diagnostycznych cech molekularnych [5]. W opracowanym nowym kluczu do
identyfikacji endemicznych gatunkéw Gammarus z Jeziora Ochrydzkiego uwzgledniono zaréwno
diagnostyczne cechy morfologiczne, jak i znaczniki molekularne. Holotypy i paratypy (z probkami
DNA) zdeponowano w Muzeum i Instytucie Zoologii PAN. Sekwencje cox 1 1 16S rRNA, a takze
wszelkie inne konieczne informacje dotyczace projektu, zdeponowane zostaly w migdzynarodowe;j

bazie Barcode of Life Data Systems www.boldsystems.org).
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Podsumowanie:

Od 1979 roku Jezioro Ochrydzkie znajduje sie na liscie Swiatowego Dziedzictwa UNESCO. Z

kazdym rokiem poszerza si¢ tez grono o0sOb zainteresowanych badaniem jego wyjatkowego

charakteru. Niestety eutrofizacja wod Jeziora Ochrydzkiego w polgczeniu z narastajgcym

oddzialywaniem antropogenicznym stanowi powazny problem i zagraza subtelnej rownowadze catego

ekosystemu jeziora. Dopdki nie dokonamy realnej oceny bogactwa fauny endemicznej, nie

zrozumiemy procesow ewolucyjnych, jakie towarzysza jej tworzeniu, nie be¢dziemy mieli narzgdzi do

zarzadzania zasobami biordznorodnosci kryjacymi si¢ w tym, czy kazdym innym jeziorze

starozytnym. Prace naukowe, ktére sktadaja sie na niniejszy dorobek habilitacyjny wpisuja si¢ w te

dziatania.

Podsumowujac, gldéwne wnioski pltynace z moich badan nad ochrydzka endemiczng faung to:

temat

endemiczne taksony z rodzajow Gammarus 1 Proasellus formuja autochtoniczne roje

gatunkow powstate w wyniku radiacji wewnatrzjeziorne;j;

endemiczna fauna jeziora wywodzi si¢ prawdopodobnie z zachodniobatkanskiego systemu

neogenskich paleojezior i najbardziej zwiazana jest z endemiczng fauna okolic jeziora;

datowanie gléwnych wydarzen ewolucyjnych zachodzacych w Jeziorze Ochrydzkim wpisuje

si¢ w scenariusz przedstawiany przez innych badaczy;

wykazywane relacje filogenetyczne w obrgbie rojow gatunkow nie w pelni znajduja odbicie na
poziomie fenotypowym, prawdopodobnie wskutek proceséw niekompletnego sortowania linii

i/lub hybrydyzacji,
jednoczes$nie wskazuje si¢ na obecnos¢ nowych endemicznych taksondéw, w tym gatunkdéw
kryptycznych;

weryfikacje taksonomii opartej o diagnostyczne cechy morfologiczne mozna przeprowadzi¢ za

pomoca molekularnych metod wyznaczania granic gatunku;

opisywanie nowych gatunkéw moze by¢ przeprowadzane przy wykorzystaniu

diagnostycznych cech molekularnych.

Za glowne osiagnigcie przeprowadzonych badan uwazam moj wkiad w poszerzenie wiedzy na

procesow ewolucyjnych, ktére prowadzg do powstania nadzwyczajnie wysokiej

biordéznorodnosci i poziomu endemizmu w jeziorach starozytnych.

Powstale publikacje wchodzace w zakres osiggnigcia naukowego zawieraja wyniki badan,

ktorych realizacja objeta byla finansowaniem grantu badawczego MNiSW Nr 3 PO4F 076 23 i
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projektu Wydziatu Biologii UG nr UG Nr 1030-5-0227-4 [prace: 1, 2] oraz grantu badawczego
wilasnego NCN Nr N N303 581 839 [prace: 3, 4, 5]. Wyniki prezentowalem wspoélnie ze
wspotautorami na 11 konferencjach miedzynarodowych [referaty (3); postery (8)] oraz 3 krajowych
konferencjach [referaty (1), postery (2)].

5. Omodwienie pozostatych osiagnie¢ naukowo — badawczych (artystycznych).

Cytowane ponizej prace oznaczone pogrubiona czcionka stanowia inne osiggnig¢cia naukowo-badawcze autora i
zamieszczone s3 w podrozdziale ,,Lista zacytowanej literatury.

Od czasow studiow fascynuje mnie réoznorodnos$¢ biologiczna $wiata, a szczegdlnie badanie
genetycznych podstaw jej przejawow w obrebie roznych grup zwierzat, szczegdlnie tych
bezkregowych. Na poczatku mojej pracy badawczej, zainspirowana sugestiami promotora, prof. dr
hab. Tadeusza Sywuli, w pracy magisterskiej skupitam si¢ na analizie zrd6znicowania genetycznego
populacji stodkowodnego gatunku matzoraczka, Candona neglecta G.O. Sars, 1887. Jego
wystepowanie notuje si¢ w skrajnie odmiennych srodowiskach: w statych/okresowo wysychajacych
matych zbiornikach wodnych, w profundalu postglacjalnych jezior, czy nieoczekiwanie, w gtebokich
partiach Zatoki Gdanskiej. Analiza zmiennosci allozymatycznej bialek wykazata podobienstwo
genetyczne glebokowodnych populacji z Zatoki Gdanskiej i jezior, rownoczesnie wskazujac na
odrebnos¢ genetyczng izolowanych populacji drobnozbiornikowych, prawdopodobnie wynikajgca z
dzialania efektu zatozyciela. Wiele wskazuje na to, ze obserwowany obraz zrdéznicowania
genetycznego moze by¢ konsekwencja udziatu ptakéw wodnych w rozprzestrzenianiu C. neglecta.
Wyniki pracy magisterskiej zostaty opublikowane w czasopismie indeksowanym w JCR (Wysocka et
al., 2000).

W trakcie przygotowywania pracy magisterskiej po raz pierwszy zetknetam si¢ z pracg w terenie
przy poborze materialu do badan. Od tej pory niemal kazdy projekt badawczy, w ktoérym
uczestniczylam wigzat si¢ z tego typu aktywnosciag. Wedlug mnie, prace terenowe sg jednymi z
istotniejszych elementow warsztatu badacza, a wlasciwy dobor stanowisk i metod zebrania materiatu
warunkuja wiarygodno$¢ uzyskiwanych wynikow.

Podczas wyprawy terenowej majacej na celu pobor prob koniecznych do przygotowywania
mojej pracy magisterskiej, w ramach wspotpracy z prof. dr. hab. Tadeuszem Namiotko (Katedra
Genetyki i Cytologii, UG), pozyskano réwniez sekwencje osadow z profundalu jezior pdétnocno-
wschodniej Polski do oceny skladu gatunkowego subfosylnych zgrupowan matzoraczkow. W
analizach wyodrgbniono trzy takie zgrupowania, a ich sklad gatunkowy korelowal z warunkami
troficznymi w analizowanych zbiornikach wodnych (Namiotko et al., 2012).

Bezposrednio po ukonczeniu studiéw magisterskich zostalam uczestnikiem Srodowiskowego
Studium Doktoranckiego na Wydziale Biologii, Geografii i Oceanologii, UG. Prace¢ doktorska pt.
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,Hybrydyzacja DNA genomowego jako metoda weryfikacji systematyki matzoraczkow (Ostracoda)”
realizowatam pod kierunkiem prof. dr hab. Tadeusza Sywuli. Badaniami obj¢to przedstawicieli
starych linii, prawdopodobnie rozdzielonych jeszcze w miocenie i reprezentujacych w rzedzie
Podocopida Sars, 1866 nadrodziny: Darwinuloidea Brady & Norman, 1889, Cytheroidea Baird, 1850 i
Cypridoidea Baird, 1845. Praca ta byta dla mnie sporym wyzwaniem, nie tylko warsztatowym.
Brakowato doniesien na temat wykorzystania DNA w analizach tej grupy organizmow (do dzisiaj sa
one stosunkowo ubogie). Metode hybrydyzacji DNA genomowego stosowano jako alternatywe dla
analizy sekwencji wybranych fragmentow materialu genetycznego. Z bardzo dobrym skutkiem
wykorzystano ja jako narzedzia taksonomicznego u kilku grup kregowcow i bezkregowcow. Ze
wzgledu jednak na ograniczong dostepno$¢ materialu genetycznego u matzoraczkéw w porownaniu do
wczesniej badanych organizméw, konieczne byty znaczne modyfikacje metody i zaprojektowanie
szeregu, weryfikowanych pod katem przydatnosci, doswiadczen, od etapu wypracowania procedury
izolacji DNA, poprzez jego rozdzial na kolumnie ze ztozem w celu uzyskania frakcji unikalnego DNA
i znakowanie radioaktywnie/nieradioaktywnie sond molekularnych, po wustalenie warunkéw
hybrydyzacji. Dzigki uprzejmosci prof. dr hab. Grzegorza Wegrzyna i dr Grazyny Konopy, czes$¢
badan laboratoryjnych realizowano w Katedrze Biologii Molekularnej UG. Ostatecznie zastosowana
technika byta hybrydyzacja DNA typu ,.,slot-blot” z uzyciem sondy znakowanej nieradioaktywnie z
frakcji unikalnego DNA, ktéra wskazala zarowno na istnienie zgodnosci z taksonomia morfologiczna
tej grupy (np. w obrebie rodziny Cyprididae Baird, 1845), jak i niescistosci (np. w obrebie rodziny
Candonidae Kaufmann, 1900) wymagajace weryfikacji niezaleznymi metodami (Wysocka et al.,
2006). Obecnie powrdcitam do tych badan i w $wietle moich najnowszych danych pochodzacych tym
razem z analizy sekwencji odcinkéw cox 1 i 28S rRNA, w obrebie podrodziny Candoninae Kaufmann,
1900 potwierdzono istnienie szeregu niezgodnosci z obecnie przyjeta taksonomia (A. Wysocka, dane
niepublikowane; cze$ciowe finasowanie z grantu UG Nr L155-5-0100-9; gtowny wykonawca).
Badania realizowane w ramach pracy doktorskiej byly finansowane z grantu promotorskiego KBN Nr
6P04C 057 17, a sama praca zostala wyrdzniona przez Rade¢ Wydziatu Biologii Uniwersytetu
Gdanskiego.

W latach 2000-2001 zwigzana bytam z Laboratorium Biologii Molekularnej i Morskiej
Biotechnologii, Centrum Biologii Morza w Gdyni (PAN). Praca w nowym zespole byta dla mnie
nieocenionym doswiadczeniem. Wykonujac biezace prace badawcze Instytutu, poszerzatam swoje
umiejetnosci warsztatowe, takze w odniesieniu do organizmoéw prokariotycznych.

Po zatrudnieniu na etacie adiunkta w macierzystej jednostce, Katedrze Genetyki i Cytologii UG
1 przerwie zwigzanej z urlopem macierzynskim, pod koniec 2002 roku zaangazowalam si¢ w
rozpoczynajacy si¢ projekt badania zréznicowania fauny i przebiegu proceséw ewolucyjnych w
Jeziorze Ochrydzkim. W ten sposob zaczgla si¢ moja trwajaca do dnia dzisiejszego migdzynarodowa
wspotpraca z Instytutem Hydrobiologii w Ochrydzie (Macedonia) i rownocze$nie inspirujgca
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przygoda naukowa. Niestety, zaraz na poczatku tej drogi, w 2004 roku, podczas mojej pierwszej
wyprawy terenowej w rejon jeziora, w Macedonii zgingt tragicznie moj mentor i opiekun naukowy,
prof. dr hab. Tadeusz Sywula. Zdarzenie to miato powazny wptyw na przebieg mojej pracy naukowej i
spowodowato, ze musiatam dalej kierowaé nig samodzielnie.

W pierwszych latach prowadzitam badania dotyczace endemicznej fauny rownonogoéw (badania
wilasne UG Nr 1030-05-0227-4; kierownik projektu), z ktorych wstepne wnioski zamieszono w
pracach: Wysocka & Kilikowska (2004) i Kilikowska et al., (2006). Podsumowaniem tych badan sa
publikacje wchodzace w sktad prezentowanego tutaj osiagnigcia naukowego [1, 2]. W tym samym
czasie uczestniczylam w projekcie dotyczacym badania relacji filogenetycznych pomigdzy
endemicznymi gatunkami wyplawkow z Jeziora Ochrydzkiego. W celu poszerzenia warsztatu w
zakresie badan molekularnych tej grupy, w 2004 roku odbylam krétkoterminowy staz naukowy w
laboratorium prof. Marty Riutort z Departamento de Genética (Universitat de Barcelona), zajmujace;j
si¢ od lat filogeneza ptazincow. Staz zostal sfinansowany z funduszy programu badawczego UE,
Centre of Biosafety Research and Molecular Biomedicine (grant celowy UG Nr 1030-5-03-94).
Analizy zmienno$ci allozymatycznej biatek wykazatly m.in., ze ochrydzka populacja wyplawka
Dendrocoelum lacteum (Miiller, 1774) jest genetycznie blizsza endemicznemu gatunkowi,
D. adenodactylosum Qrsted, 1844 z jeziora niz jego konspecyficznym populacjom z Europy
Centralnej, sugerujac tym samym potrzebe rozwazenia rewizji pozycji taksonomicznej populacji
ochrydzkiej (Sywula et al., 2006).

Od 2008 roku w kregu moich zainteresowan znalazta si¢ kolejna grupa ochrydzkich endemitow,
obunogi z rodzaju Gammarus. W tym samym roku odbylam krétkoterminowy staz naukowy w
Instytucie Hydrobiologii w Ochrydzie, podczas ktérego we wspotpracy z dr Lyubomirem Kendrov
(Department of General and Applied Hydrobiology, University of Sofia) zaznajamiatam si¢
morfologiczng identyfikacja endemicznych gatunkow kietzy z Jeziora Ochrydzkiego, jak si¢ okazato,
trudnej grupy ze wzgledu na wykazywane bliskie pokrewienstwo czesci taksondw i notowane
zjawisko krytycznosci [3, 4, 5]. Przelomowym momentem prowadzenia tych prac byta rozpoczeta w
2009 roku i trwajacg do dzisiaj owocna wspotpraca z dr hab. Michatem Grabowskim, prof.
Uniwersytetu L.odzkiego, z Katedry Zoologii Bezkregowcow i Hydrobiologii. Wykorzystujac wyniki
moich pilotazowych badan nad endemiczna grupa kietzy z rodzaju Gammarus przygotowatam projekt
grantowy, ktory w 2010 roku uzyskatl finansowanie (NCN Nr N N303 581 839, kierownik projektu).
Wyniki uzyskane podczas jego realizacji wchodza w sklad prezentowanego tutaj osiagnigcia
naukowego [3, 4, 5].

W latach 2004-2015, podczas realizacji projektow dotyczacych ochrydzkiej fauny, bratam
udziat w szesciu ekspedycjach naukowych w rejon Jeziora Ochrydzkiego 1 na Polwysep Batkanski.
Dwoch z nich bytam organizatorem i kierownikiem. Utrzymuje tez $ciste kontakty Instytutem

Hydrobiologii w Ochrydzie, dzigki czemu moja przygoda z unikatowg fauna jeziora trwa dalej.
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Obecnie kontynuuje¢ badania dotyczace endemicznych obunogoéw z rodzajoéw Synurella Wrzesniowski,
1877 1 Niphargus Schigdte, 1847. Obszerny material tej grupy pozyskano przy okazji poboru kietzy z
rodzaju Gammarus Jeziora Ochrydzkiego. Na poczatek, wykorzystujac podejscie DNA barcoding
zajetam si¢ weryfikacja statusu taksonomicznego reprezentantdow obu rodzajow (dane
niepublikowane).

W latach przygotowywania rozprawy habilitacyjnej prace nad endemiczng faunag Jeziora
Ochrydzkiego nie byly jedynymi projektami badawczymi, nad ktorymi pracowatam. We wspolpracy z
dr hab. Iwona Gtazewska (Katedra Taksonomii Ros$lin i Ochrony Przyrody, UG) podj¢tam si¢ badania
populacji polskich koni arabskich, jednej z najstarszej i najwazniejszej populacji arabow na §wiecie.
Gtownym celem tych prac byla weryfikacja pochodzenia zatozycielek wybranych zenskich linii
polskich koni arabskich na podstawie analizy odcinka D-loop mtDNA. Uzyskane wyniki wskazywaly
na znaczace podobienstwo genetyczne badanych linii zenskich do linii wywodzacych sie od klaczy
uznawanych za czystej krwi arabskiej. Wnioski z tych badan zostaty opublikowane w prestizowym
czasopisSmie migdzynarodowym (Glazewska et al., 2007).

Wspolpraca z dr Lechem Krzysztofiakiem z Wigierskiego Parku Narodowego w latach 2007-
2008 miata na celu ocene zrdéznicowania genetycznego polskich populacji dwoch blizniaczych
gatunkow mrowek, Lasius niger (Linnaeus, 1758) i Lasius platythorax Seifert, 1991 oraz w przypadku
tego ostatniego, potwierdzenia statusu taksonomicznego w randze gatunku. Analizy prowadzilam w
oparciu o analize sekwencji dwdch odcinkéw mtDNA (cox 1, 16S rRNA) oraz analize zmiennos$ci
czterech loci genowych kodujacych biatka enzymatyczne (Pgi, Pgm, '°Idh, Mdh'"). Projekt byt
finansowany z badan wilasnych (UG Nr 1410-5-0114-7; kierownik projektu) i zakonczyl sig¢
publikacjg w migdzynarodowym czasopismie (Wysocka et al., 2011).

W latach 2008-2009 we wspotpracy z dr Lechem Bucholzem (Swigtokrzyski Park Narodowy)
realizowatam projekt, ktory miat na celu okresli¢ status taksonomiczny znajdowanych w naturze
osobnikow wykazujacych posrednie cechy morfologiczne pomigdzy typowymi reprezentantami
dwoch gatunkow chrzaszczy: Athous vittatus (Fabricius, 1792) i A. haemorrhoidalis (Fabricius, 1801)
na podstawie analizy sekwencji odcinkdow mtDNA cox 1 1 16S rRNA, jadrowego ITS1/ITS2 oraz
analizy zmiennosci genéw jadrowych kodujacych biatka enzymatyczne (Idh, Pgi, Mdh, Pgd”,
Pgm'oraz Me'). W pracy Wysocka et al., (2011) wykazano m.in., ze w przypadku osobnikow o
cechach posrednich mamy do czynienia ze zjawiskiem plastycznosci fenotypowej bedacej

odpowiedzia na warunki $srodowiska, podwazajac tym samym hipotezg o istnieniu grupy osobnikow

10 dehydrogenaza izocytrynianu

" dehydrogenazy jabtczanowa

12 dehydrogenaza fosfoglukonianowa

13 fosfoglukomutazy

' dekarboksylowana dehydrogenaza jablczanowa
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bedgcych mieszancami migdzygatunkowymi. Projekt byt finansowany z badan wilasnych (UG Nr
1410-5-0394-8; kierownik projektu).

We wspotpracy z prof. dr hab. Tadeuszem Namiotko (Katedra Genetyki i Biosystematyki, UG)
zajetam si¢ badaniem zgodnos$ci pomiedzy poziomem zréznicowania morfologicznego a dywergencja
molekularng kregu form stygobiontycznego gatunku malzoraczka Pseudocandona eremita s.l.
(Vejdovsky) (Candoninae) z wod podziemnych Rumunii. Wyniki analiz wskazaty, ze dla wigkszo$ci
badanych populacji P. eremita s.l. niewielkim odmiennosciom morfologicznym towarzyszy staba
dywergencja molekularna, sugerujac, ze P. eremita to zrdéznicowany morfologicznie takson
gatunkowy. Z drugiej strony, sporadyczne wystgpowanie wsrod badanych osobnikéow form wysoce
odmiennych zaré6wno morfologicznie, jak i genetycznie nie wyklucza, ze tradycyjnie zdefiniowany
krag form P. eremita s.l. jest w rzeczywisto$ci kompleksem réznych (czesciowo sympatrycznych)
gatunkow. Projekt byt finansowany z badan wlasnych (UG Nr L155-5-0100-9; gtowny wykonawca) i
obecnie przygotowywana jest praca obejmujaca wyniki tych badan.

Kolejnym krokiem wspotpracy z prof. dr hab. Namiotko stata si¢ weryfikacja, opartej o cechy
morfologiczne, taksonomii catej podrodziny Candoninae Kaufmann, 1900 metodami molekularnymi z
wykorzystaniem markerow mtDNA (cox 1 i 16S rRNA) i jadrowego (28S rDNA). W realizowanym
obecnie projekcie uwzgledniono przedstawicieli 9 z 13 rodzajow tej podrodziny, charakterystycznych
dla rejonu FEuropy. Publikacja prezentujaca pierwsze wyniki badan i wskazujaca na brak
monofiletycznos$ci w stosunku do czgéci rodzajow, a tym samym na wymog rewizji taksonomiczne;j
Candoninae, zostata wystana do druku.

Od 2010 roku w kregu moich zainteresowan znalazt si¢ szeroko rozpowszechniony w Europie,
stodkowodny skorupiak, osliczka pospolita Asellus aquaticus (Linnaeus, 1758). Poczatkowo badania
zakladaty analiz¢ wewnatrzgatunkowej zmiennosci genetycznej polskich populacji tego gatunku.
Projekt byt finansowany z badan wilasnych (UG L155-5-0423-0; kierownik projektu). Pierwsze
wyniki, prezentowane w przygotowanej pod moim kierunkiem pracy magisterskiej Pani Lidii
Sworobowicz, wykazaly zaskakujaco wysoki, jak na ograniczony zasigg, poziom zrdéznicowania
genetycznego i staly si¢ inspiracja do poszerzenia badan o kolejne europejskie populacje i ujgcia
tematu pod katem filogeograficznym. Uzyskane wyniki, opublikowane w prestizowym czasopi$mie
migdzynarodowym (Sworobowicz et al., 2015), wskazaly, ze A. aquaticus jest kompleksem
genetycznie odleglych linii, z czego jedna, najszerzej reprezentowana w rejonie postglacjalnym
Europy odpowiada nominatywnemu podgatunkowi A. aquaticus aquaticus, a pozostale, o waskich
zasiggach wystepowania w rejonie potudniowej Europy, maja prawdopodobnie przedplejstocenskie
poczatki. Wyniki nie wykluczajg istnienia potencjalnych gatunkoéw kryptycznych w obrgbie szeroko
rozumianego gatunku A. aquaticus. Publikacja ta wchodzi w sktad rozprawy doktorskiej Pani mgr
Lidii Sworobowicz pt. ,,Filogeografia osliczki pospolitej Asellus aquaticus Linnaeus, 1758 (Crustacea,

Ispopda) w Europie”, pracy, ktérej jestem promotorem pomocniczym. Obecnie finalizowana jest

23



kolejna publikacja wskazujgca m.in., ze kolonizacja obszaréw postglacjalnej Europy przez o$liczke
pospolita miala miejsce z proglacjalnego systemu jezior, stanowigcych sie¢ (mikro)refugiow, w
ktorych, co zaskakujace, organizm ten przetrwat okres maksimum ostatniego zlodowacenia (ang. Last
Glacial Maximum). Praca zostanie przedtozona do recenzji najblizszym okresie.

Zagadnienie poszukiwania ukrytej réznorodnosci, jednak tym razem w odniesieniu do
kluczowego dla ekosysteméw rzek w Europie i szeroko rozpowszechnionego gatunku obunoga,
Gammarus fossarum (Koch, 1836) bylo realizowane w ramach wielosrodkowej migdzynarodowej
wspotpracy. W przedsiegwzigciu tym zajmowatam si¢ analizg molekularng populacji tego gatunku z
jezior alpejskich. Obecna baza danych obejmuje blisko 500 lokalizacji w Europie i niemal 5000
sekwencji cox1. Szeroka analiza zjawiska krytycznosci u modelowego gatunku G. fossarum jest w
fazie przygotowywania manuskryptu.

W latach 2010-2015 bylam wykonawca realizowanego w macierzystej jednostce projektu
dotyczacego struktury genetycznej populacji skojki gruboskorupowej Unio crassus Philipsson, 1788,
w aspekcie ochrony tego ginacego gatunku (MNiSW Nr N N304 363 638, kierownik projektu Jerzy
Sell). W przygotowaniu do druku jest takze pierwsza z cyklu prac, ktorych jestem wspotautorem,
dotyczaca korelacji pomiedzy zmienno$ci genetyczna skojki a jej rozmieszczeniem geograficznym
zwigzanym z wystepowaniem w okreslonym zlewisku rzecznym.

Od 2015 roku jestem gléwnym wykonawca i1 koordynatorem zadania w projekcie pt.
»Neogenskie i czwartorzedowe wahania poziomu morza a pochodzenie epigeicznej stodkowodne;j
fauny pancerzowcoéw (Malacostraca) regionu peryadriatyckiego, kierowanego przez dr hab. Michata
Grabowskiego, prof. UL (Katedra Zoologii Bezkregowcow 1 Hydrobiologii Uniwersytetu L.odzkiego) i
realizowanym w ramach migdzynarodowej wieloosrodkowej wspotpracy naukowej. W ramach tego
projektu zajmuje si¢ analizami molekularnymi dotyczgcymi gatunkow réwnonogdéw, w tym A.
aquaticus 1 obunogdéw, w tym G. roeseli. Jedng z pierwszych prac, ktorej jestem wspotautorem, jest
rozdziat w ksigzce dotyczy fauny unikatowego zbiornika wodnego, Jeziora Szkoderskiego
(Czarnogoéra) (Grabowski et al. 2018).

W ramach projektu uczestniczytam w dwoch ekspedycjach naukowych zwigzanych z poborem

materiatu z rejonu Serbii, Macedonii, Grecji (2015) oraz Wtoch 1 Austrii (2016).

Pobocznym tematem moich naukowych zainteresowan, posrednio wynikajacy z moim
doswiadczen zyciowych, jest aspekt dziedziczenia dysleksji rozwojowej i jej wspolwystepowania z
zespotem hiperkinetycznym. Wynikiem wspolpracy z dr hab. Malgorzata Lipowska (Instytut
Psychologii, Wydziat Nauk Spotecznych Uniwersytet Gdanski) sg dwie prace przegladowe (Wysocka
et al., 2010; Wysocka & Lipowska, 2010) i jedna praca oryginalna (Lipowska et al., 2011).
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Podsumowanie dotychczasowych osiggnie¢ naukowych i dydaktycznych
(szczegotowy opis zawarto w zalgczniku 3a)

Badania prowadzitam w ramach 9 krajowych projektow badawczych. Wyniki badan stanowity
podstawe 20 prac naukowych, z czego 13 zostalo opublikowanych w czasopismach indeksowanych
przez JCR np. Journal of Biogeography, Freshwater Biology, Zoological Journal of the Linnean
Society, Fundamental and Applied Limnology, Genetics Selection Evolution, Insectes Sociaux, Central
European Journal of Biology. Sumaryczny impact factor uzyskany dla tych publikacji wynosi 19,73
zgodnie z rokiem opublikowania i 24,96 bioragc pod uwage 5-letni impact factor. Publikacje te byly
cytowane 92 razy wylaczajac autocytowania, a moj indeks Hirsha wynosi 6 wedlug Web of Science.

Sumaryczna liczba punktéw MNiSW za rok ich opublikowania wynosi 410

Bylam autorem lub wspoétautorem 24 prezentacji na konferencjach migedzynarodowych i 19

krajowych. Recenzowatam 4 artykuly, z czego 3 dla czasopism naukowych indeksowanych w JCR.

Uczestniczytam w 7 ekspedycjach naukowych na Pélwysep Batkanski i Apeninski i licznych
krajowych badaniach terenowych.

Bytam promotorem 27 prac magisterskich i 5 licencjackich. Sprawowatam opieke nad 2 pracami
magisterskimi, 6 pracami licencjackimi. Od stycznia 2015 r. jestem promotorem pomocniczym w
pracy doktorskiej. W czasie mojego zatrudnienia na Wydziale Biologii UG, prowadzitam zajecia w
ramach 12 przedmiotow na kierunkach: biologia, biologia medyczna, biotechnologia,
neurobiopsychologia, psychologia. Aktywnie uczestniczylam w szeregu akcji popularyzujacych nauke
w ramach np. Battyckiego Festiwalu Nauki, Poznaj pracg biologa, Zapro§ naukowca do szkoty,
Uniwersalna Strefa Nauki, Noc biologow. Od 2004 roku prowadze zajecia dla uczniow szkot

podstawowych i ponadpodstawowych.
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