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Sonastik

Basaalne rithm — alusriihm, fiilogeneesipuus alusel ehk juure ldhedal paiknev, varase tekkega,

uuritavas rithmas flilogeneetiliselt vana alamrithm (Bremer jt 2013).

Ekson — eukariiootse geeni DNA-15ik, mis iihendatakse pre-mRNA splaissingu (kokkup&ime)
teel teiste eksonite mRNA pidevasse jirjestusse (Heinaru 2012).

Endeem — liik voi muu takson, mille levik piirdub mingi suhteliselt vdikese maa-alaga
(valdkonna, méestiku, saarega). Vahese leviku pohjus voib olla taksoni noorus (neoendeemidel:
need pole veel joudnud levida kdikjale, kus on neile sobivaid elutingimusi) voi vastupidi,

reliktsus (paleoendeemidel ehk reliktidel: nende levila on ahenenud) (Masing 1992).

Flavonoidid — vees lahustuvad antioksiidantsete omadustega taimepigmendid, taimede

sekundaarsed metaboliidid. Sisalduvad viljades, Oites, lehtedes (Bremer jt 2013).
Fiilogenees — polvnemiskéik, organismiriihma evolutsioon (Bremer jt 2013).

Halofiiiit — sooltaimed, taimed, mis taluvad voi eelistavad leeliselisi sooldunud muldi voi

soolarohket vett (Masing 1992).

Homoplastiline — feneetiline sarnasus, mis périneb parallelsest evolutsioonist mitte iihisest

ellasest (Kumar 2000).

Hiibriidiseerumine — looduslik hiibridisatsioon, jarglaste moodustumine eri taksoneisse

kuuluvate isendite ristumisel (Masing 1992).

Geen — spetsiifilise bioloogilise funktsiooniga geneetiline determinant. Parilikkuse iihik, mis
asub kromosoomi kindlas punktis (lookuses). DNA segment, mis kodeerib mingit kindlat RNA-d
ja mRNA kaudu kindlat poliipeptiidi ning mida saab eksperimentaalselt eristada cis-trans- voi

komplementatsioonitestiga (Heinaru 2012).

Graad - taksonite rithm, mis on iithendatud morfoloogiliste ja anatoomiliste tunnuste, mitte

ainult pdlvenemise alusel. Voib olla ka para- ja poliifiileetiline (Bremer jt 2013).
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Indel — insertsioon- voi deletsioonmutatsioon (Heinaru 2012).

Intron — eukariiootsete geenide DN A-aluste vahejérjestused, mida ei esine toddeldud RNA-

transkriptis, kuivord nad 16igatakse splaissingul primaarsest RNA-transkriptist vdlja (Heinaru
2012).

Klaad — monofiileetiline riihm, eristatud eclkdige pdlvenemise alusel (Bremer jt 2013).
Kosmopoliit — viga laialdase levikuga (vdhemalt kolmel mandril) liigid (Masing 1992).

Monofiileetiline rithm — iihist eellasest péarinev taksonite rithm, kuhu kuuluvad kdik iithise

eellase jareltulijad, enamasti iseloomustatud siinapomorfsete tunnustega (Bremer jt 2013).

Parafiileetiline rithm — iihisest ellasest parinev taksonite rithm, kuhu ei kuulu aga mitte kdik
nende tihise eellase jéreltulijad, sageli iseloomustatud siinplesiomorfsete tunnustega (Bremer jt
2013).

Paralleelne evolutsioon — sarnaste adaptiivsete tunnuste evolutsioon eri organismidel, mille

areaalid voivad olla eraldatud, aga neil on sarnane looduslikku valiku eripdra (Kumar 2013).

Poliifiileetiline riithm — taksonite rithm, kuhu on iihendatud erinevaist esivanematest parinevad

organismid, ithendamise aluseks on sarnasus, mitte péritolu (Bremer jt 2013).

Splaissing — ehk kokkupdime, protsess, mille kdigus RNA-st elimineeritakse eksonite vahele

jdavad intronite jarjestused ja eksonite jarjestused seotakse kovalentselt (Heinaru 2012).

Sésarriihm — fiilogeneesipuul korvalasuv klaad, vaadeldavale rithmale 14him takson (Bremer jt

2013).

Siinapomorfne tunnus — organismide rithmas esinev iihine tunnus, mis méératleb selle riithma ja

mis esines juba nende viimasel iihisel eellasel (Bremer jt 2013).
Terminaalne — 15pul olev (OS 2013).

Transversaalne — pdiki voi risti kulgev (OS 2013).



Sissejuhatus

Loodusteaduste iiks harudest on siistemaatika, mis jagab eluslooduse taksonoomilisteks
ithikuteks kasutades fiillogeneetilisi meetodeid. Enne mikroskoobi leiutamist olid inimesed
voimelised jilgima ainult silmaga nihtavaid erinevusi. Optilised mikroskoobid lubasid uurida
taimi rakulisel tasemel. Kasutusel olid morfoloogilised meetodid: morfoloogiline, anatoomiline,
karpoloogiline ehk viljade uurimine, teratoloogiline ehk vdirarendite uurimine; lisaks ka
fiisioloogiliste protsesside uurimine ja paliinoloogilised meetodid ehk dietolmu uurimine. Aga
sellised tunnused voivad olla arenenud paralleelse evolutsiooniga ja siis nad ei peegelda
fillogeneetilisi suhteid voi ei anna piisavalt informatsiooni arengukéigust. Viimaste 60 aastate
jooksul on kasutusele voetud molekulaarsed meetodid ja suurema lahutusvoimega mikroskoobid.
Selline areng annab voimaluse kontrollida, kas ndhtavate tunnuste pdhjal koostatud siisteem on
kooskdlastatud molekulaarsete andmetega voi mitte. Kasutades molekulaarseid andmeid on
voimalik viltida subjektiivset viliste tunnuste interpretatsiooni ja saada rohkem kontrollitavaid

tulemusi.

Kaasaegses taimeslistemaatikas on kastusel 2009.a ilmunud APG III Gistaimede siisteem, kus on
477 sugukonda umbes 270 000 taimeliigiga (Bremer jt 2009). APG III on fiilogeneesil pdhinev
stisteem, mis kirjeldab ja klassifitseerib teadaolevaid Gistaimede seltside ja sugukonnade

sugulussuhteid.

Kasutuses on rahvusvahelise nomenklatuurikoodeksi (IAPT 2011) kohaselt jairgmised

taksonoomilised iiksused:
e Riik (inglise keeles kingdom, ladina keeles regnum)
e Hoimkond (inglise keeles division vai phylum, ladina keeles divisio voi phylum)
o Kilass (inglise keeles class, ladina keeles classis)
e Selts (inglise keeles order, ladina keeles ordo)
e Sugukond (inglise keeles family, ladina keeles familia)

e Perekond (inglise keeles genus, ladina keeles genus)
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e Liik (inglise keeles species, ladina keeles species)

Lisaks on kasutusel fiilogeneesipuudel pdhinevad riihmad — klaad ja graad, mis mdnikord

ithendavad endas eri tasemega taksoneid.

Stistemaatika pdhitiksuseks on litk. On olemas mitu liigi kontseptsiooni, nendest on laiemalt
tuntud: tlipoloogiline, evolutsiooniline, fiilogeneetiline, 6koloogiline, bioloogiline,
morfoloogiline, geneetilne, feneetiline. Fiilogeneetilise liigikontseptsiooni jérgi on liigis
ithendatud iihise eellasega organismid. Arvamused taimeliikide arvust varieeruvad ulatuslikult,
soltuvalt autoritest; see number tuleneb sellest, kelle andmeid on kasutatud ja nimetatud

usaldusvéirsusteks.

De Jussieu (1789) enda t60s eristab 34 nelgiliste perekonda, aga ei rddgi veel liikide arvust.
Betham ja Hooker (1862) eristavad 800 nelgiliste liike ja pakuvad, et nelgiliste sugukonda
kuulub kuni 1200 liiki. Bittrich (1993b) eristab juba 2200 nelgiliste liiki.

Kéesolevas t60s on toodud tilevaade nelgiliste (Caryophyllaceae Juss.) sugukonna siisteemi
kujunemisest ning probleemidest ja lahendamata kiisimustest nelgiliste siistemaatikas. Nelgiliste
sugukonna suurus ja mitmekesisus teeb selle huvitavaks ja raskeks uurimisobjektiks. Selle
sugukonna koosseisu kuuluvad liigid vdga mitmekesiste morfoloogiliste ja anatoomiliste
tunnustega, nende hulgas on endeemid ja kosmopoliidid. Praegu ei ole nelgiliste mitmekesisuse
tekkemehhanism ja evolutsiooni kéik tdielikult selged, mis teeb nelgiliste sugukonna fiilogeneesi

uurimise ahvatlevaks ja véljakutseid pakkuvaks.



1. Sugukonna nelgilised (Caryophyllaceae) iildiseloomustus

Nelgiliste sugukond kuulub taimede (Plantae) riiki, distaimede (Anthophyta) hdimkonda,
pariskaheiduleheliste (Eudicotyledonae) klassi, nelgilaadsete (Caryophyllales) seltsi (Eesti
eElurikkus). Nelgilised on suur sugukond, mis koosneb 86 perekonnast (Bittrich, 1993b).

Sugukonnas on {ihe- ja mitmeaastaseid rohttaimi ja poolpdodsaid (Viljasoo jt 1971). Levila on
koondunud Vahemere ja Léhis-Ida piirkonda (Fior jt 2006), aga on teada ka endeemseid
nelgiliste perekondi Pohja-Ameerikas, Louna-Ameerikas, Aafrikas ja Aasias (Greenberg jt
2011). Nelgiliste esindajaid on ka Austraalias (Miller jt 2012) ja Euroopas (Witt jt 2013).

XX sajandi lopul loeti sugukonna koosseisu 86 perekonda ja 2200 liiki (Bittrich 1993b), aga juba
kéesoleva sajandi alguses avastati mitu uut liiki (Ilcim jt 2013, Yilmaz jt 2011). Paljud
sugukonna liikidest on halofiiiidid ja valdav enamik neist eelistab elada kuivades ja avatud
kasvukohtades. Moned liigid on levinud ainult méestikes (Fior jt 2006). Vdhemalt seitse
perekonda on levinud polaaraladel, moned liigid kasvavad isegi kuni 7000 meetri kdrgusel (mis
on korgeim piirkond, kus veel kasvavad taimed) ja antarktika paadikann (Colobanthus quitensis)

on iiks vdhestest distaimedest Antarktikas (Greenberg jt 2011).
1.1. Nelgilised APG (Angiosperm Phylogeny Group) I1I siisteemis

Nagu tilalpool mainitud, kuulub nelgiliste sugukond nelgilaadsete (Caryophyllales) seltsi. 2009
aastal viljaantud APG III siisteem paigutab nelgilaadsete seltsi tilemseltsi Caryophyllanae.
Nelgilaadsete selts on ebakindla positsiooniga ja basaalne asteriidide suhtes (Bremer jt 2009 ,
Joonis 1). Asteriidide suhtes basaalset asetust fiillogeneesipuul toetab ka hilisem uuring, mis

pShineb trnK introni ja matK geeni jarjestustel (Crawley jt 2012).

Vaatamata nelgilaadsete seltsi ebakindlale positsioonile, on selts selgelt piiretletud: seda toetavad
nii molekulaarsed andmed kui ka morfoloogilised ja anatoomiliste tunnused (Brockington jt
2011, Crawley jt 2012, Hilu jt 2003). Vastavalt APG III siisteemile kuuluvad nelgilaadsete hulka

jargmised sugukonnad:

e Achatocarpaceae Heimerl

e kivilehised (Aizoaceae Martinov)



rebasheinalised (Amaranthaceae Juss.)

armulillelised (Anacampserotaceae Eggli & Nyffeler)
Ancistrocladaceae Planch. ex Walp.

manokapuulised (Asteropeiaceae Takht. ex Reveal & Hoogland)
Barbeuiaceae Nakai

basellalised (Basellaceae Raf.)

kaktuselised (Cactaceae Juss.)

nelgilised (Caryophyllaceae Juss.)

kraakenipuulised (Didiereaceae Radlk.)

Dioncophyllaceae Airy Shaw

huulheinalised (Droseraceae Salisb.)

kastelehelised (Drosophyllaceae Chrtek, Slavikova & Studnicka)
frankeenialised (Frankeniaceae Desv.)

Gisekiaceae Nakai

Halophytaceae A.Soriano

Limeaceae Shipunov ex Reveal

Lophiocarpaceae Doweld & Reveal

Molluginaceae Bartl.

allikrohulised (Montiaceae Raf.)

kanntaimelised (Nepenthaceae Dumort.)



imelillelised (Nyctaginaceae Juss.)
Physenaceae Takht.

kermesmarjalised (Phytolaccaceae R.Br.)
tinajuurelised (Plumbaginaceae Juss.)
kirburohelised voi tatralised (Polygonaceae Juss.)
portulakilised (Portulacaceae Juss.)
Rhabdodendraceae Prance

maéripdosalised (Sarcobataceae Behnke)
jojoobipdosalised (Simmondsiaceae Tiegh.)
Stegnospermataceae Nakai

Talinaceae Doweld

tamariskilised (Tamaricaceae Link)



THE ANGIOSPERM PHYLOGENY GROUP
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Joonis 1. Oistaimede fiilogeneesipuu APG I1I jirgi, kus seltside ja sugukondade suhted on
toetatud nii kingapaelameetodi kui ka Bayesi analiiiisi alusel. Selts nelgilaadsed on basaalne
asteriidide suhtes (APG I11 2009).

1.2. Nelgilised Eestis

Eesti floorasse kuulub 21 nelgiliste perekonda rohkem kui 70 liigiga (Eesti eElurikkus).
Valdavalt kasvavad sugukonna esindajad kuivadel ja paikesepaistelistel aladel, aga on liike, mis
votavad osa kuuse-segametsade rohurinde moodustamisest. Moned liigid on levinud vesistel
kasvukohtadel vdi mererannikutel. Nelgilised kuuluvad ka meetaimede ja umbrohtude hulka.
Paljude perekondade esindajad kuuluvad dekoratiivtaimede hulka, mis voivad metsistuda

(Viljasoo jt 1971).
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Eestis on kaitse all 6 nelgiliste sugukonda kuuluvat liiki: (RT | 1994, 46, 773):

1. palu-liivkann (Arenaria procera Spreng.)

2. madal kadakkaer (Cerastium pumilum Curtis)
3. aasnelk (Dianthus superbus L.)

4. ida-vosalill (Moehringia lateriflora (L.) Fenzl)
5. rand-kesakann (Sagina maritima G.Don)

6. palu-poisrohi (Silene chlorantha (Willd.) Ehrh.)
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2. Traditsiooniline nelgiliste siistemaatika

Traditsiooniliselt jagatakse sugukond Caryophyllaceae kolmeks alamsugukonnaks (Bittrich
1993b):

1. Alamsugukond Paronychiodeae (Juss.) Meisn
1.1. Triibus Polycarpaeae DC.
1.2. Triibus Paronychieae (Juss.) Dumort.
1.3. Triibus Corrigioleae Dumort.
2. Alamsugukond Alsinoideae (DC.) Fenzl
2.1. Triibus Alsineae DC.
2.2. Triibus Pycnophylleae Mattfeld
2.3. Triibus Geocarpeae Palmer&Steyermark
2.4. Triibus Habrosieae (Fenzl) Pax
2.5. Triibus Sclerantheae (Juss.) DC.
3. Alamsugukond Caryophylloideae
3.1. Triibus Caryophylleae
3.2. Triibus Drypideae Fenzl
3.3. Triibus Sileneae DC.

Bittrich (1993b) pakkus, et alamsugukonnad alsiinelised (Alsinoideae) ja nelgilised
(Caryophylloideae) koos moodustavad monofiileetilise rithma, mis pohineb nn nelgiliste-tiitipi
embriioloogial, mis erineb Paronychioideae alamsugukonna maavitsaliste-tiitipi embriioloogiast.
Maavitsaliste, nelgiliste ja maltsaliste embriioloogiatiiiibid on véiga sarnased. Kodik kolm

alustavad arengut terminaalse raku tranversaalse jagunemisega kaherakuliseks embriioks.
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Maavitsalise- ja maltsalise-tiitipi embriio arengus basaalne rakk jaguneb transversaalselt ja
nelgilise-tiitipi embriio basaalne rakk ei jagune (Raghavan 2006). Kromosoomide baasarv, mis
on suurem alsiineliste alamsugukonnas (x = 6-19) ja nelgiliste alamsugukonnas (x = 10-18) kui
Paronychioideae alamsugukonnas (x = 8-9), voib samuti toetada alsiineliste ja nelgiliste

monofiileetilisust (Greenberg jt 2011).

Vastavalt Bittrich'ile (1993b) pohineb edasine alamsugukonnade jaotus triibusteks pigem
morfoloogiliste ja anatoomiliste tunnuste (nagu emakate arv ja dietolmu kuju) subjektiivsel

interpretatsioonil, mitte fiillogeneetilistel suhetel.

Alsiinelised on nelgiliste sugukonna suurim alamsugukond, aga selle siseseid suhteid on vihe
uuritud. Bittrich (1993b) jagas alsiinelisi 28 perekonda viieks triibuseks. Perekondade
eristamiseks on kasutatud peamiselt dite tunnuseid. Aga need tunnused voivad olla
evolutsiooniliselt labiilsed ja plastilised (Eggens jt 2006, Sanderson jt 1996) ning sellepérast ei
esinda alati homoloogilisi tunnuseid fiilogeneetiliste gruppide moodustamiseks. Selgitamaks
alsiinelisi alamsugukonda kuuluvate riithmade suhteid ning avastada voimalikku konvergentsi on
tarvis uuringuid molekulaarsel tasemel (Harbaugh jt 2010). Selline vajadus ei piirdu ainult

alsiineliste alamsugukonnaga, vaid puudutab tervet nelgiliste sugukonda.

13



3. Molekulaarsed meetodid nelgiliste siistemaatikas

Nelgiliste sugukond on suur ja mitmekesine, seepdrast on problemaatiline valida morfoloogilisi
vOi anatoomilisi tunnuseid, mis annaksid usaldusvédrseid tulemusi flilogeneetiliste suhete
uurimisel. Sugukonna morfoloogilised tunnused on komplekssed ja vdimalik, et ka
homoplastilised (mis tdhendab, et nad omavad feneetilist sarnasust tdondoliselt paralleelse
evolutsiooni tagajérjel, mitte parandusena tihisest eellasest). See eripdra muudab taksonid

raskesti diagnoositavaks ja klaadid halvasti eristatatavateks (Fior jt 2006).

Enamik nelgiliste siistemaatika kaasaegseid uuringuid on tehtud molekulaarsete meetoditega.
Erinevad t66riihmad on kasutanud erinevaid DNA jérjestusi, nditeks tuuma ribosomaalse DNA
ITS jérjestust (Fior jt 2006, Greenberg jt 2011) voi kloroplasti matK (Harbaugh jt 2010, Fior jt
2006, Greenberg jt 2011), et uurida nelgiliste sugukonna sugulussuhteid ja evolutsiooni
toimumise voimalikke teid (Fior jt 2006, Frajman jt 2009, Greenberg jt 2011, Harbaugh jt 2010,
Keshavarzi jt 2013, Mihhailova jt 2015, Smissen jt 2002).

Nelgiliste stistemaatikas on tehtud uuringuid ka teiste meetoditega nditeks RAPD (Mengoni jt
2001, Oxelman 1996), AFLP (Minder 2007, Lauterbach 2012) ja isoensiiiimide varieeruvuse
analtiiis (Cai jt 1989, Dolan 1994). Aga selles t66s nad ei paku huvi, sest on tehtud tiksikute

litkide kohta ja ei anna piisavat informatsiooni sugukonna fiilogeneesi kohta.

Paljud molekulaarse fiilogeneetika uvurijad (Crawley jt 2012, Fior jt 2006, Frajman jt 2009,
Harbaugh jt 2010, Smissen jt 2002) pakuvad, et nelgiliste eespool nimetatud alamsugukonnad ei

ole siiski monofiileetilised.
3.1. Tuuma ribosomaalne DNA ITS

ITS (inglise keeles Internal Transcribed Spacer) on tuuma ribosomaalse DNA sisemine
transkribeeritav speisser (Joonis 2.). See on DNA regioon, mis on laialt kasutatav distaimede
stitemaatika uuringutes (Baldwin jt 1995). ITS jérjestusel pdhinev analiiiis annab piisavalt

usaldusvéidrset informatsiooni flilogeneesi ja evolutsiooni kohta (Baldwin jt 1995, Fior jt 2006,

Greenberg jt 2011, Li jt 2011).
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ITS on ddrmiselt varieeruv molekul ning on véimeline akumuleerima palju mutatsioone, mis
annab potentsiaali iiles leida jarjestuste lahknevused piisava valimi korral. Samal ajal see tdstab
homoplastiliste muutuste tdondosust, seega sellised andmed sisaldavad rohkem ,,miira“ vorreldes
konserveerunud, valke kodeeritavate jarjestustega. Uuringud niitasid, et vaatamata ,,miirale* on

ITS jarjestus sdilitanud tugeva fiillogeneetilise signaali (Fior jt 2006).

"[TS5" "ITS3"
..... 4 a4
185 NUCLEAR DNA | 75 951 175 | 565 NUCLEAR rDNA
.
"ITs2" "ITS4"

I
ITS Region

Joonis 2. 18-26S tuuma ribosomaalse DNA ITS regiooni ehitus ja selle amplifitseerimisel
kasutatavad praimerid. Umbkaudsed praimerite positsioonid on ndidatud nooltega (Baldwin
1993). Praimerite jarjestused (5' -> 3'): "ITS2" = GCTGCGTTCTTCATCGATGC; "ITS3" =
GCATCGAT- GAAGAACGCAGC; "ITS4" = TCCTCCGCTTATTGATATGC; "ITS5" =
GGAAGTAAAAGTCGTAACAAGG (White jt 1990).

3.2. Kloroplasti DNA jirjestus matK

MatK geeni (Joonis 3.) kasutatakse périskaheiduleheliste slistemaatika uuringutes. Selle uurimine

annab nii fiilogeneetilist informatsiooni kui ka andmeid voimalikku evolutsiooni tee kohta.

MatK (Maturase K) geen on 1600 aluspaari pikk (enamikes distaimedes) ja asub trnK introni
korval; mélemad on transkribeeritavad iihe transkriptina. MatK geeni eristab teistest distaimede
slistemaatikas kasutatavatest geenidest suur arv nukleotiidseid asendusi, mittesiinoniitimseid

mutatsioone ja indele. Kombineerides matK jarjestusi teiste geenide jérjestusega, vOib saada
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informatsiooni Gistaimede flilogeneesist ja evolutsioonist (Hilu jt 2003, Kuo 2011, NCBI

andmebaas).
(a) trnK Sexen matK trnK 3'exon
| ] ]
N A
\\d\g Qz‘o
(b) chiB  rps16 exon! rps16 exon2 matK
®aE 8 ] .
¥ & o ot
‘\\q;({ 6‘00 6\%@ @x“‘«/ &
& & a & &
& 2
& &
500bp

Joonis 3. SOnajalgade matK ja selle kdrval olevate geenide praimerite kaart ning geenide
jarjekord plastiidi genoomis. Nooled néitavad praimerite positsiooni ja suunda. Hallid nooled
nditavad, kus paiknevad liini-spetsiifilised poordpraimerid, mis olid disainitud matK 5" otsa ja
iilesvoolu paiknevate regioonide amplifikatsiooniks (Hilu jt 2003).

3.3. Nelgiliste fiilogenees matK ja tuuma ribosomaalse DNA ITS jérjestuste alusel

Vastavalt Fior’i ja kaasautorite (2006) matK ja ntDNA ITS jarjestuste analiiiisile iikski
alamsugukondadest ei ole monofiileetiline (Joonis 4), aga Caryophylloideae monofiileetilisus ei

ole siiski veel pédriselt timber litkkatud (Fior jt 2006).

Alamsugukond Alsinoideae on parafiileetiline koos alamperekonna Eremogone (kuulub
perekonda Arenaria) ja Spergella alamperekonnaga (kuulub perekonda Minuartia), nad on

tihedalt seotud Caryophylloideae alamsugukonnaga (Fior jt 2006).

Suurt toetust omab perekondade Spergula ja Spergularia sissevotmine Alsinoidea-
Caryophylloideae klaadi (Fior jt 2006).

Alamsugukond Paronychioideae moodustab basaalse graadi, kus triibus Corrigioleae on teiste

sugukonna litkmetele sosarriihm (Fior jt 2006). See uuring on téhtis, sest ITS jdrjestuste kasutus
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perekonna ja liigi tasemel avaldas potentsiaali sugukonna Caryophyllaceae fiilogeneesi

probleemi lahendamiseks.
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Joonis 4. Parsimooniameetodil koostatud range konsensuspuu, mis pShineb ITS ja matK
kombineeritud analiiiisil. Kingapaela-meetodil saadud toetus (BP) ja jarelanaliiiisi tdendosus (PP)
on margitud vastavalt haru all v4i peal. Harud on néidatud, kui BP > 70% ja PP > 0.95.
Perekondade klassifikatsioon (Bittrich 1993b) on ndidatud alamsugukonna lithendiga (P =
Paronychioideae, A = Alsinoideae, C = Caryophylloideae) liigist paremal ja sellele jargneb

triibuse nimi (Fior jt 2006).
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3.4. Nelgiliste fiilogenees kloroplasti geenide (matK, trnL-F, ja rpsl16) alusel

Harbaugh jt (2010) uurisid nelgiliste sugukonna siistemaatikat, fokuseerides alamsugukonna
Alsinoideae monofiileetilisuse testimisele. Lisaks nad uurisid kasutatava siistemaatika kehtivust
ning selgitasid endeemsete liikide paritolu (nagu Hawaii Schiedea) koroplasti geenide (matK,
trnL-F, ja rps16) alusel (Joonis 5). Analiilisi tulemuste jirgi mitu triibust ja perekonda (eriti
Alsinoideae sees) ¢i ole monofiileetilised. Suured perekonnad nagu Arenaria ja Minuartia on
poliifiileetilised (Harbaugh jt 2010).

Harbaugh jt (2010) leidsid, et rithm, mida tuntakse Paronychioideae alamsugukonnana,
moodustab basaalse klaadi nelgiliste sugukonnas. Alamasugukonnad Alsinoideae ja
Caryophylloideae moodustavad monofiileetilise rithma, kus on kaks peamist klaadi, mis ei vasta
Bittrich (1993b) poolt pakutavatele alamsugukondadele. Alamsugukonna Caryophylloideae

monofiileetilisus ei ole nende uuringutega siiski téiesti vélistatud.

Kolme kloroplasti geenijérjestuse (matK, trnL-F, ja rpsl6) fillogeneetilise analiiiisi tulemused

toid esile mitu olulist taksonoomilist ja biogeograafilist jareldust:

1. Caryophyllaceae alamsugukonnad, nagu nad on praegu jagatud, ei ole loomulikud rithmad ja

sellisest stistemaatikast tuleb loobuda.

2. Liigirikkad Alsinoideae perekonnad Arenaria ja Minuartia ja mitu teist perekonda ei ole

loomulikud riihmad ning nende fiillogenees vajab tdiendavaid uuringuid.

3. Mitu véiksemat perekonda paiknevad fiilogeneesipuus suuremate perekondade sees, nagu
néiteks perekonnad Myosoton Moench ja Plettkea Mattf. perekonnas Stellaria ja perekond
Velezia perekonnas Dianthus.

4. Endeemse Hawaii perekonna Schiedea lahisugulased on paar pdhjapiirkondade taksonit
Honckenya peploides (L.) Ehrh. ja Wilhelmsia physodes (Fisch. ex Ser.) McNeill (Harbaugh
jt 2010).
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Joonis 5. Maksimaalse tdepdra meetodil saadud nelgiliste fiilogeneesipuu, mis on saadud

kombineeritud matK, trnL-F ja rps16 jarjestuste analiitisil. Number haru peal nditab maksimaalse
toepara kingapaela analiiiisi vaartust, number haru all esindab maksimaalse parsimoonia
kingapaela analiiiisi vdértust (puuduva numbri puhul viértus on<50). Katkendlikud harud

esindavad harusid, mis on kokku pandud maksimaalse tdenédsuse konsensuspuul (Harbaugh jt
2010).
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Lisaks leidsid Harbaugh jt (2010), et alamsugukond Paronychioideae on taksoni basaalne graad.
Triibus Corrigioleae on monofiileetiline ja sdsarrithm iilejadnud sugukonnale. Triibus
Paronychieae on monofiileetiline ja triibus Polycarpeae on poliifiilectiline. Varasemas uuringus
Smissen jt (2002) leidsid, et alamsugukond Paronychiodeae ei moodusta basaalset graadi, vaid
on poliifiileetiline; koos Spergularia perekonnaga on see rohkem suguluses Alsinoideae

taksoniga kui Polycarpaeae triibusega.

Greenberg jt (2011) kasutasid oma t66s kloroplastide geene ja ITS jirjestusi. Nende t66 kinnitab
valdavalt Harbaugh (2010) tulemusi (Joonis 6). Lisaks pakuvad nad uue klaadi —
Plurcaryophyllaceae, kuhu kuulvad traditsioonilised Alsinoidea, Caryophylloideae ja

Sperguleae.

Caryophyllaceae

Plurcaryophyllaceae

o I
“Parcnychioideas” “Alzinoideas” "Caryophylloideae”
If

-

5
4 +LI’.:55 of stipules

Capsules
Palals
3 10 Stamens

1
Eﬁ.nﬂ' OCYAMIN pigments

F e sieve wibe alaments
Reduction of the septa in the ovany

Joonis 6. Traditsiooniliselt tunnustatud alamsugukonnad ja uus klaad nimega
Plurcaryophyllaceae (Greenberg jt 2011).
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Greenberg’i toorithma peamised tulemused:

1. Alamsugukond Paronychioideae varajaselt lahknenud liinina ei moodusta monofiileetilist

rihma.
2. Alamsugukonnad Alsinoideae ja Caryophylloideae koos moodustavad klaadi.

3. Alamsugukond Caryophylloideae praeguses mahus ei ole monofiileetiline, sest sisaldab

klaadi, mis on traditsiooniliselt paigutatud alamsugukonda Alsinoideae.

4. Ukski suurematest perekondadest (Arenaria, Cerastium, Dianthus, Gypsophila, Minuartia,
Paronychia, Silene, Stellaria) ei ole praeguses mahus rangelt monofiileetilised (Greenberg jt
2011).

Alamsugukondade polii- ja parafiileetilisus voib olla selgitatud ka analiiiitiliste vigadega,
puudulike andmetega voi hiibridiseerumisega, mis on toimunud Caryophyllaceae suuremate

liinide vahel.
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4. Morfoloogilised ja anatoomilised tuunused fiillogeneesi uuringutes

Liikide identifitseerimine ja klassifitseerimine toetub enamasti morfoloogiliste v4i anatoomiliste

tunnustele, sest DNA méaramine looduses ei ole veel voimalik.

Nagu iilalpool mainitud, kuulub nelgiliste sugukonna koosseisu iile 2200 liiki. Sugukonna sees
tunnused varieeruvad ulatuslikult. Lisaks juba teadaolevatele liikidele kirjeldatakse pidevalt uusi
liike, mis samuti vajavad klassifitseerimist. Liike avastatakse erinevates maailma osades ja

erinevatest perekondadest.

Nelgiliste alamsugukondade, perekondade ja liikide eristamiseks kasutatakse jargmisi
morfoloogilisi tunnuseid: lehe ehitus, paigutus, pikkus ja roodumus; Gietupe ja kroonlehtede
vérvus ja ehitus (Bramwell 1974, Galbraith 1977, Krall jt 2007, Stace 2011). Mdnedes
méiirajates kasutatakse eristamistunnuseks taime pikkust (Bramwell 1974, Galbraith 1977). Clive

Stace (2011) kasutab méadramistunnuseks seeme ehitust.

Uuete liikide kirjeldamisel kasutatakse samuti anatoomilisi ja morfoloogilisi tunnuseid. Tiirgis
kirjeldati ja klassifitseeriti uus liik Dianthus perekonnast toetudes selle kroonlehtede ja
tupplehtede kujule ja pikkusele (llcim jt 2013). Louna-Ameerikas kirjeldati ja pakuti
klassifikatsioon kahele uuele Minuartia perekonna liigile, toetudes lehtede roodumusele, kroon-
ja tupplehtede pikkusele (Nicola jt 2013). Austraalias sai kirjeldatud uued liigid perekonnast
Stellaria. Milleri to6riihm kasutas klassifitseerimistunnusteks lehtede paigutust, disiku struktuuri,

oOie ehitust ja dietolmu suurust ja kuju (Miller jt 2012).

Teised nelgiliste flilogeneesi ja siistemaatika uurijad kasutavad ka dietolmu ja seemnete kuju ja
suurust oma uuringutes (Jirgens jt 2012, Mostafavi jt 2013, Mostafavi jt 2014). Huvi pakkuvaks
tunnuseks voib nimetada teraatide ehk teratoloogiliste strukuuride (organismide vdirarendid)

varieeruvust ja olemasolu (Olson 2012).

Teisteks tahelepanuvairivateks tunnusteks voib nimetada nektari keemilist koostist,

sekundaarsete metaboliitide ja pigmentide (hagu flavonoidid ja karotenoidid) varieeruvust.
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Sekundaarsed metaboliidid omavad kaitse funktsiooni ja osalevad signaali iilekandes.
Fiilogeneetiliselt 1dhedased liigid produtseerivad enamasti sarnaseid sekundaarseid metaboliite,

seega metaboliitide sarnasus vdib viidata litkide sugulususele (Volodin jt 2013).

Nektari keemiline koostis v0ib olla korrelatsioonis die anatoomilise ehitusega ja
tolmlemistiiiibiga, aga see teooria vajab lisauuringuid. Oie anatoomiline ehitus on omakorda hea

tunnus liigi mddramiseks (Witt jt 2013).

Pigmendid osalevad signaali iilekandes, tolmlemises ja omavad kaitse funktsiooni, mis viitab
sellele, et die anatoomilised tunnused voivad olla seotud erinevate pigmentide levikuga

fiilogeneetiliselt ldhedaste liikide vahel (Brockington jt 2011).
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5. Nelgiliste evolutsioon

Oistaimede varase evolutsiooni uuringute pdhiprobleem seisneb selles, et taimed on
pehmekoelised ja fossiilseid andmeid on véga vihe. Selleks, et saada aru kuidas ja millal on
toimunud erinevate liinide lahknemine peab kasutama bioinformaatilisi meetodeid. Viimased
andmed néitavad, et distaimede vanus on 180-140 Ma (Bell jt 2010). Nelgiliste sugukonna

lahknemisaja kohta puudub informatsioon usaldusvéarsetest allikatest.

Viimastel aastatel on toimunud kiire sekveneerimismeetodite areng, mille tdttu molekulaarne
analiilis on muutunud odavamaks ja kiiremaks. Nendel pdhjustel on paranenud distaimede
sugulussuhete arusaam. See vdimaldab leida seoseid morfoloogiliste ja anatoomiliste tunnuste ja

molekulaarsete andmete vahel.

Evolutsiooni rekonstruktsiooni raskust tekitav koht on sobivate tunnuste valik. Erinevad
toorithmad uurivad mitmesuguseid tunnuseid, selleks et valida neid, mis koige paremini sobivad
erinevate sugukondade sugulussuhete uurimiseks. Nelgilised on suur sugukond ning tunnused
varieeruvad ulatuslikult, sellepdrast paljud tooriihmad keskenduvad madalama taseme

taksonoomilistele {ihikutele nagu alamsugukond voi klaad (mis koosneb alamsugukondadest voi

liikidest).

Siistemaatika ja evolutsiooni uurijad pakuvad erinevaid sekundaarseid metoboliite ja pigmente
sobivaks uurimistunnuseks (Brockington jt 2011, Volodin jt 2013, Witt jt 2013).

Rekonstrueerides morfoloogiliste ja anatoomiliste tunnuste muutusi ja levikut fiilogeneesi puul
on voimalik saada informatsiooni perekondade voi suuremate rithmade lahknemissiindmustest,

sidudes seda fossiilsete andmetega, on vdimalik teha eeldusi ka nende vanusest.

Greenberg ja teised pakuvad, et esimestel Caryophyllaceae esindajatel olid abilehed, vabad
tupplehed, vdiksed died monede tolmukatega, nad olid {ihe-seemnelised voi ebaregulaarselt
avanevatega kupardega. Arvatavasti abilehed kadusid Alsinoideae-Caryophylloideae klaadi
lahknemisel. Seltsis Caryophyllales parinevad kroonlehed tolmukatest ja selleks, et saada
paremat lilevaadet evolutsiooni kdigust, on vaja 14bi viia kroonlehtede ja tolmukate arvu muutuse

analiiiis (Greenberg jt 2011).
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Evolutsiooni kiiruseks perekonnas Dianthus on hinnatud 2.2-7.6 liiki aastamiljoni kohta
(Valente jt 2010). Selline kiirus voib olla selgitatud kuiva kliimaga Pleistotseeni ajastikul
(Kvaternaari ajastu teine pool), eeldades seost kliima ja bioloogilise mitmekesisuse vahel. Kliima
muutus (kuiv suvi) vois vallandada suvel ditsvate taimede evolutsiooni. Erinevalt paljudest

teistest distaimedest Dianthus ditseb suvel, mitte kevadel (Valente jt 2010).

Perekonna Acanthophyllum uuringud néitasid, et klaadi vanus vdib olla kuni 11.1 Ma (Pirani jt
2014). Varasemate uuringute jargi selle klaadi vanus varieerub 2.48-5 Ma (Frajman jt 2009,
Valente jt 2010).

Analiitisides perekonna Arenaria endemismi leiti, et kiire evolutsioon on tdondoliselt toimunud

peale viimast isolatsiooni siindmust voi selle ajal (Yossef jt 2011).

Praegu ei ole veel selge, millised fiiiisilised barjddrid voi 6koloogilised faktorid takistasid
perekonna kosmopoliitset levikut. Isolatsioon eellasest andis vdimaluse iseseisvaks
evolutsiooniks ja endemismi véljakujunemiseks. Pakutakse, et isolatsioon on toimunud 9 Ma

tagasi Vahemere piirkonnas (Yossef jt 2011).

Nelgilistel esineb ka poliiploidsust. Poliiploidsus on tavaline ndhtus paljude taimede seas.

Naiteks perekonnas Dianthus on esindatud tetra- ja heksaploidsus, on leitud populatsioonid:
1. iihe ploidsuse tasemega;

2. mitme ploidsuse tasemega, aga sama kariiotiilibiga;

3. erinevate kartiotiilipidega.

Eeldatakse, et heksaploidsus perekonnas Dianthus on evolutsiooni kdigus arenenud mitu korda
teineteisest sdltumatute autopoliiploidiseerumiste tagajirjel. Seda teooriat toetab fakt, et

heksaploidid on leitud koikide poliiploidsete taksonite seas (Weiss jt 2002).

Poliiploidsust esineb ka teistes nelgiliste perekondades. Silene aegaea on allotetraploid
(kromosoomid on saadud erinevatest liikidest) ja tema poliiploidsust selgitatakse geeni

duplikatsiooni, liinide sorteerumise voi hiibridiseerumisega. Seda jareldust toetab fakt, et Silene
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aegaea omab kahte lookust, mis on tihedamini suguluses teiste liikidega (kromosoomide

doonoritega), kui omavahel (Popp jt 2001).

Perekonna Silene liikides S. conica ja S. noctiflora on toimunud sdltumatud evoltsioonilised
stindmused, mis on paralleelse evolutsiooni tunnused. On néhtud erinevaid muutusi plastiidide
genoomis (mis tavaliselt on distaimedes konserveerunud) nagu deletsioonid, suured indelid,
inversioonid. Hetkel ei ole veel tipselt selge, mis mehhanismide jdrgi nelgiliste evolutsioon on
toimunud. Eeldatakse, et seda on mojutanud nii adaptiivsed kui ka mitte-adaptiivsed

mehhanismid (Sloan jt 2014).

Evolutsiooni kiirust médéravad paljud erinevad faktorid. Enamik mutatsioone tekivad
reparatsioonisiisteemide vigade tdttu voi on pohjustatud rekombinatsioonist. Loodusliku valiku
tugevus mojutab molekulaarse kella tiksumist. Liinide fikseerumine toimub juhuslikult, aga selle
toondosus soltub selle tihedusest populatsioonis. Lisaks mdjutab ahelduse tasakaalutus lookuste

esinemist populatsioonis.
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Arutelu

Toetudes Smissen jt (2002), Harbaugh jt (2010), Fior jt (2006) ja Greenberg jt (2011)
toorithmade tulemustele voib jireldada, et Bittrich’u poolt pakutud alamsugukonnad
(Paronychiodeae, Alsinoideae, Caryophylloideae) ja iikski suurematest perekondadest (Arenaria,
Cerastium, Dianthus, Gypsophila, Minuartia, Paronychia, Silene, Stellaria) praeguses mahus ei

ole monofileetilised rihmad.

Smissen jt (2002), Harbaugh jt (2010), Fior jt (2006) ja Greenberg jt (2011) on teinud tuuma
ribosomaalse ITS jérjestuse ja kloroplasti DNA erinevate regioonide analiilise. Nende analiitiside
tulemustel koostatud fiilogeneetilised puud kinnitavad enamasti teineteist. Sellest vaib jéareldada,

et need molekulaarsed andmed sobivad ka edaspidiseks tooks nelgiliste sugukonna uuringutes.

Sugukonna suuruse tottu oleks moistlik keskenduda sugukonnast madalama tasemega rithmade
sugulussuhete analiiiisile, mis hiljem annaks vdimaluse koostada terve sugukonna fiilogeneetilist
puud. Triibuste Sileneae ja Alsinoideae on vorreldes teiste sugukonna triibustega pdhjalikumalt
uuritud, aga nende silistemaatika vajab lisauuringuid, et vélistada triibusesse mitte kuuluvaid
liike. Edasiarendamist vajavad paljude perekondade sugulussuhete uuringud, mille

monofiileetilisus ei ole geneetiliste analiiiisidega toetatud.

Edaspidisteks analiiiisideks sobivad iileval mainitud tuuma ribosomaalne ITS jirjestus ja
kloroplasti kromosoomide mitu regiooni. Parimaid tulemusi on andnud kombineeritud analiitisid.
Lisaks molekulaarsetele andmetele tdhelepanuvéirivateks tunnusteks voib nimetada nektari

keemilist koostist, sekundaarsete metaboliitide ja pigmentide varieeruvust.

Evolutsiooni kulgemistee uuringuteks on vdimalik jélgida morfoloogiliste vdi anatoomiliste
tunnuste muutust ja varieeruvust fillogeneesipuu ulatuses. Nelgiliste sugukonna puhul ei ole veel
leitud tihiseid tunnusi, mis lubaksid seda teha. MOnede suuremate perekondade uurimisel on
leitud voimalikud variandid, nagu nditeks tupplehtede suuruse ja arvu varieeruvus voli

poliiploidsus.

Kasutades ruumilise struktuuri uurimismeetodeid ja koostades algoritmilisi siisteeme, on
voimalik madrata morfoloogiliste tunnuste péritolu ja arengukdiku. Sellised meetodid voivad

anda héid tulemusi méadramissiisteemi parandamiseks (Korona 1987). Nelgiliste sugukond on
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suur ja seetdttu selle uurimiseks on voimalik valida erinevaid morfoloogilisi tunnuseid nditeks

kroon- ja tupplehtede arvu ja 16hestuvuse varieeruvus.
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Kokkuvote

Kéesoleva t66 eesmargiks oli anda kirjanduse pohjal iilevaade nelgiliste (Caryophyllaceae Juss.)
sugukonna siisteemi kujunemisest ning probleemidest ja lahendamata kiisimustest nelgiliste

sustemaatikas.

Sugukonna nelgilised (Caryophyllaceae) uuringud on ndidanud, et praecgu kasutusel olev
stisteem (Bittrich 1993b) ei ole loomulik ja sellest tuleb loobuda. Taieliku nelgiliste
fiillogeneesipuu koostamiseks on vaja ldbi viia tdiendavaid uuringuid. Sugukonna tunnuste lai
varieeruvus ja voimalik hiibriidiseerumine suuremate liinide vahel raskendavad fiilogeneetilist

analisi.

Toetust leiavad analiilisid, mis pdhinevad tuuma ribosomaalse ITS introni ja kloroplasti erinevate
regioonide geneetilistel andmetel. Need andmed sobivad tdiendavate uuringute labiviimiseks

nelgiliste sugukonna fiilogeneetiliste suhete viljaselgitamiseks.

Sugukonna nelgilised evolutsiooni uuringud ei anna tdpset vastust sugukonna lahknemisajast.
Samuti ei ole veel tdielukult selge, mis mehhanismide abil evolutsioon on toimunud, suure
toondosusega see on nii adaptiivsete kui ka mitteadaptiivsete mehhanismide kombinatsioon.
Sugukonnas on leitud paralleelse evolutsiooni tunnuseid, hiibridiseerumise stindmuste jilgi,
mitmes perekonnas poliiploidsuse varieeruvust, sekundaarsete metaboliitide varieeruvust. Need

andmed vdivad olla kasulikud evolutsiooni kéigu véljaselgitamiseks.
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Summary

Phylogeny of the family Caryophyllaceae
The aim of the current paper was to give an literature-based overview of the family

Caryophyllaceae system development and problems in the family systematics.

Studies of the family Caryophyllaceae have shown that the old Bittrich system is not natural and
it should be rejected. Further studies are required to build a complete phylogenetic tree. Huge
variability of family characteristics and possible hybridization between the major lineages

complicate phylogenetic analysis.

There is strong support for the phylogenetic trees based on nuclear ribosomal ITS sequences and
genetic data from the different regions of chloroplast (mainly introns). These data can be used for

further studies of the phylogenetic relationships of the family Caryophyllaceae.

Evolutionary studies of the family Caryophyllaceae do not provide a certain answer to the family
divergence time. Mechanisms of evolution are also not yet clear. It is possible that there is a
mixture of adaptive and non-adaptive mechanisms. There are found signs of the parallel
evolution, hybridization events, polyploidy variation in several genera, as well as variation of
secondary metabolites. These data may be useful for elucidating the evolution and phylogeny of
the family.
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Tanuavaldused

Tdnan oma juhendajat toe, abi ja soovituste eest to6 valmimisel. Samuti avaldan tdnu doktorant

Ene Koogile asjalike ja viga kasulike kommentaaride ja abi eest.
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