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Kladisztika

(A “veszekeddsek” tudomdnya)

Az el6z0 két fejezettel korantsem zarhatjuk le a bioldgiai osztalyozas tematikajat. Az eddig
ismertetett modszerek a biologia objektumain kiviil akar cserépedények, rajzszegek, gépjar-
miivek vagy nagyvarosok osztalyozasara is felhasznalhatok. (Csupan arra van sziikség, hogy
a sok objektum szamos valtozoval legyen leirhato.) Ugyanakkor a taxonémiaban koézponti
fontossagu leszarmazasi (evolicios) viszonyokrdl nem adnak tajékoztatast. (Pontosabban
fogalmazva: adhatnak, de alkalmazasuk soran nem elsddleges ezek feltarasa.) Ebben a fejezet-
ben viszont olyan mddszerekrdl lesz szo, amelyek kifejezetten az evoliicios utak rekonstruk-
cidjat célozzak, hogy ezaltal alapot szolgaltassanak az élovilag filogenetikai osztalyozasahoz.
Ennek érdekében részben fel kell dldozniuk az “objektivitas”-t, a személyes dontésektdl vald
fuiggetlenséget is.

A leszarmazasi mintazatokat keresd metodologiat — némi altalanositassal — kladisztika
néven foglalhatjuk ssze. Szamomra nem kétséges, hogy a kladisztika is besorolhaté a tébb-
valtozos mddszerek kozé, hiszen sok objektum sok tulajdonsaggal szerepel a vizsgalatban. A
kladisztikai modszerek egy része azonban joval specializaltabb a tobbinél, s a matematikai
alapvetésen kiviil igen fontosak, ha nem a legfontosabbak, a kutatonak az evoluciorol alkotott
elképzelései is. Az egyes karakterek példaul, az eddigi modszereknél elfogadott alapelvekkel
ellentétben, mar nem egyforman lényegesek, s csupan azokra van sziikségiink, amelyek
evolucios informaciot hordoznak, mig a tobbiek csak “zavarjak™ az 6sszképet. Azonban még
egy ilyen 1ényeges tulajdonsag kiilonbozd allapotai sem teljesen egyenranguak evolucios
szempontbdl. Kimondhatjuk, tovabba, hogy ha valamely csoport evolucidja soran egy tulaj-
donsag eltlinik, akkor az nagyon kis eséllyel vagy egyaltalan nem jelenhet meg ujra. “Kiilon-
leges” tulajdonsagokrol feltételezziik, hogy nem alakulhattak ki egymastol fiiggetlentiil két
evolucios vonalon, és igy tovabb. A felsorolasbodl talan mar lathatd: rengeteg minden mulik az
elemzd bioldguson, az evolicidrdl alkotott altalanos elvein és a tanulmanyozott csoportra al-
kalmazott specialis elképzelésein. Szamos, nemcsak technikai dontést kell hoznia, miel6tt a
formalis elemz6 procedirait bevetné. A kladisztika semmiképpen sem fekete csd, melynek
egyik végén beletoltjiik az adatokat, s a masik végeén kijon a kész torzsta (az efféle “csdhatas”
veszélye sajnos fennall a tobbvaltozos modszereknél, altalaban). Igen alapvetd sajatossag,
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hogy a kladisztika a vizsgalt objektumok mai allapotat figyelembe véve szandékozik egy
valdjaban sohasem igazolhaté multbéli eseménysorozatot felderiteni!. Igy azutan nem meg-
lepd, hogy a kladisztikaban szdmos, egymassal nehezen 6sszeegyeztethetd, s olykor nehezen
megbékélo iranyzat létezik, amelyek nem csak vitatkoznak egymassal (Gould, 1990, a kladis-
tak egyes képviseldit a legveszekeddsebb kutatdok kozé sorolja). Nem is konnyi a kladisz-
tikarol egy fejezetben szdlni, de Gigy érzem, a legfontosabb alapelvekrél s néhany modszerrél
mindenképpen emlitést kell tenni. A kladisztika témajanak akar egy kiilon kotetet (mégpedig
vastagat) is lehetne szentelni, feltéve ha valaki képes ebben a szerteagazd, nehéz filozéfiai
érvelésekkel alaposan “megspékelt” tudomanyagban tajékozdodni (Stuessy, 1990, kifejezetten
kétli, hogy ma ez egyaltalan lehetséges). Az alabbiakban megadott hivatkozasok segitségével
azonban minden Olvasé elindulhat az 6t érdekld iranyban.

E fejezet, a fent elmondottak ellenére, nemecsak biologusoknak lehet érdekes. A kladisztika
modszerei mas tudomanyban is szamitasba johetnek, ha a torténetiségnek, a leszarmazas
elemzésének szerepe van. Ilyen teriilet példaul a nyelvészet, amely meg is probalkozott a
nyelvek torzsfajanak az elkészitésével (pl. Cavalli-Sforza et al. 1988). E fanak ¢s a human
populacidk kozotti genetikai kiilonbségekbdl szarmazo fanak (6.1 abra) az sszevetésébol a
Mindezt csak kedvesinaldul, a kladisztikus mddszer alkalmazasi lehetéségeinek illusztra-
lasaként bocsatjuk elére.

6.1 Alapelvek és alapfogalmak

A kladisztika egyes szadmu alapelve az, hogy a leszarmazasi viszonyok fa-grdfok forméjaban
abrazolhatok. Ebben 6nmagéaban persze nem sok jdonsag van, hiszen mar Darwin (1955)
alapmiivének is egy leszarmazasi fa volt az egyetlen illusztracidja. A Iényeg az, hogy mind-
végig elagazasok rendszerében, azaz “faban kell gondolkodnunk™ (“tree thinking”, O’Hara
1988), ha barminemti evolucids vizsgalatot végziink (pl. akar a gének szintjén, egy populacion
beliil is). A fak altalanosan elfogadott elnevezése a kladogram (gor. kladosz = &g szobdl, vo.
Camin & Sokal 1965), s a leggyakoribb abrazolasmddjat mar az 5.1c¢ abran bemutattuk. A
kladogram mas formaban (rendszerint “lombozataval” felfel¢), s akar még kor alakban is fel-
rajzolhato. A kladistak altaldban tigyelnek arra, hogy az abrazolasmod ne legyen Osszekever-
hetd — az el6z6 fejezetben sokszor latott — dendrogramos illusztracioval, ezzel is kiemelve a
modszer- €s szemléletbeli kiillonbségeket.

A kladogram levelei, azaz végsd szogpontjai, a tanulmanyozott taxonok, a numerikus taxo-
kladisztika céljat jobban kiemelendé: EU-k (“evolutionary unit”, Estabrook 1972). A graf
bels6 szogpontjai olyan “kihalt” evolucids egységeket reprezentalnak, amelyek egykori 16tét
csupan feltételezziik (HTU-k, “hypothetical taxonomic unit”, Farris 1970), kivéve ha jé okunk
van egy megfigyelt taxont ilyen belsd szogpontként feltiintetni. A legelsé (a 6.2 abran a leg-
also) belsé szogpont a gydkeér helyét mutatja, ez az 6sszes taxon legfiatalabb kizds dse. A

1 Viszonylag ujabb irdnyzat a sztratokladisztika (Fisher 1992), amely a tulajdonsagokrol rendelkezésiinkre allo
rétegtani informaciokat (vagyis az idobeli sorrendiséget) is figyelembe veszi.
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6.1 abra. Human populaciok kladogramjai
genetikus (a) és nyelvészeti (b) informacidk
alapjan, Cavalli-Sforza et al. (1988) utan,
Penny et al. (1993) modositasaival. A gyo-
kér pozicidja ismeretlen, bar mindkét eset-
ben hajlamosak volnank azt kozépre
helyezni. Roviditések: Mb: Mbuti (pig-
meus), NA: Ny.-afrikai, Ba: Bantu, Ni:
Nilusi-szaharai, S: Szan (busman), Et:
Etidpiai, Be: Berber, Ir: Irani, DA: DNy.-
azsiai, Eu: Eurodpai, Sz: Szardiniai, [: Indus,
D: Dravida (D.-indiai), L: Lapp, U: Urali,
Mo: Mongol, Ti: Tibeti, K: Koreai, J:
F MaTpkiz DKNag|KI pj ET Es Cs Japan, A: Ainu (kis nép Japanban), ET: E.
tiirk, Es: Eszkim6, Cs: Csukcs, DI: D.-
amerikai indian, KI: Kozép-amerikai in-
Et DA dian, BI: E.-amerikai indian, Na: Na-Dene
b Ni S Be Eu Sz Ir (amerikai indian népcsoport), DK: D. kinai,
Ba MK: Mon ¢és Khmer (indokinai), T: Thai,
I Iz: Indonéz, Ma: Malaj, F: Filipino, P:
NA Polinéz, Mi: Mikronéziai, Me: Melanéziai,
Mb UG: Uj-guineai, Au: Ausztral 6slako.
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kladogram azonban, a dendrogrammal ellentétben, nem mindig rendelkezik gyokérrel, mert a
kozos 0s helyzetének megallapitasa altalaban a vizsgalat legbizonytalanabb része (de errdl
majd késébb). A gyokeres graf egyes €lei a leszarmazasi utakat jelolik, azaz az “6s — leszar-
mazott” relaciok kifejezoi (a graf tehat iranyitott, de a nyilakat rendszerint “elfelejtjiik” feltiin-
tetni).

A kladogram sok esetben dichotomikus, azaz minden 6sbol két leszarmazott jon 1étre.
Szamos kladisztikus iranyzat szinte kotelezden eldirja a dichotomikus elagazodast, és “fel-
oldatlannak™ (unresolved) tekinti azokat az eseteket, amikor haromszoros vagy t6bbszoros
elagazasok is jelen vannak a faban (mint pl. a 6.1b abran). (Ez utdbbiak a politomikus fak,
Wiley 1981.) Miutan szigoruan csak fakrol lehet szd, azaz kor nélkiili grafokkal dolgozunk,
ki kell zarnunk a mar elagazott részek ujra kapcsolodasat (anasztomoézisok, vagyis “retikularis
evolucio”), bar tudjuk, hogy ez a valdsagban egyaltalan nem lehetetlen (gondoljunk a hibri-
dizéaciora és mas génaramlasi lehetdségekre, részletesebben Sneath & Sokal 1973: 352-356).
Kovetkezésképpen a kladisztika modszerei f6leg olyan tipusu evolucids utak rekonstrualasara
alkalmasak, amelyekben az egyes elagazasok mar stabilizalodtak, de nem igazan hasznalhatok
populacids vagy anndl alig magasabb szinten, ahol még minden “kialakulatlan, kiforratlan”.
Azaz, a kladisztika inkabb a makro-, s kevésbé a mikroevolicios folyamatok kutatasanak
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eszkoze — az utdbbi esetben az a bizonyos “faban gondolkodas” nem is olyan biztos, hogy a
legmegfelel6bb.

A kladogram barmely rész-fajat dgnak, vagy klddnak nevezziik, az ide tartozé OTU-k egy
un. monofiletikus (egy ko6zos 6st6l szairmazo) csoportot alkotnak (6.2a abra). A kozos Ost koz-
vetlentil megel6z6 6stdl szarmazo masik klad az elébbiek festvér-csoportja (sister group, mint
példaul az uj-guineai — ausztral a tobbi azsiai és pacifikus népcsoportnak a 6.1b ébran). A
kladistak monofiletikusnak kizarélag olyan csoportot tekintenek, amelyek a k6zos 6stdl szar-
mazd dsszes taxont tartalmazzak, s ha csak egy ilyet is kihagyunk (6.2a ébra), akkor a csoport
mar csak a parafiletikus jelzovel illethetd (Hennig 1966). Ez a szohasznalat kétségtelentil el-
lentmondasban van a monofiletikus eredet korabbi (még nem kladista, hanem — mondjuk ugy:
(Mayr 1942). A probléma Ashlock (1984) szerint tgy oldhatd meg, hogy az adott 6stdl szar-
mazo 0sszes leszarmazottra a holofiletikus kifejezést alkalmazzuk, s ezt a taxonémusok jelen-
tos része el is fogadja (v6. Stuessy 1990).

Hogy a dolgok egy kicsit tovabb komplikalodjanak, beszélntink kell még a polifiletikus
csoportokrol is, mivel a kladisztika szakirodalma ezeket is siirlin emlegeti, gyakorta nem
ugyanazt értve alatta. A 6.2b dbra polifiletikus csoportjat a ma altalanosan elfogadott definicid
(Farris 1974) szerint jeloltik meg. A rajz alapjan azonban elsé latasra azt mondhatnank, hogy
a polifiletikusnak mondott csoport valdjaban parafiletikus, hiszen megvan a k6z6s 0s, ¢€s a tole
szarmazok koziil nem vettilk bele mindegyiket a csoportba. Van azonban egy dont6 kii-
16nbség: a polifiletikus csoport olyan kisebb csoportokat egyesit, amelyek sajat, kozvetlen dsei
kimaradnak — mig a parafiletikus csoportok nem ilyenek.

Felmeriilhet benniink a kérdés, hogy mi az értelme a fenti okoskodasoknak és defini-
cioknak? Mindez megvalaszolhatd, ha egy csoport leszarmazasat a taxondmia szempontjabol
értékeljiik. Elfogadva azt az alapelvet, hogy az éldvilag osztalyozasa a leszarmazasi viszonyo-
kon alapuljon (ezzel egyébként a biologusok zome egyetért), akkor nyilvanvalova valik

a parafiletikus mono- (holo-)
filetikus

< faa} I [0} i w &) a

b polifiletikus

6.2 abra. Taxonok leszdrmazasi relacidi. A kladiszti-
kai értelemben vett monofiletikus csoportban (a: jobb
oldalon) minden leszarmazott szerepel. A parafiletikus
csoport (a: bal oldalon) nem tartalmazza a k6zos 0s
minden leszarmazottjat. A polifiletikus csoportbol a
kozvetlen 6s6k kimaradnak (b).
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szamunkra, hogy a holofiletikus taxonok a legegyértelmiibbek, ezutan kovetkeznek a para-
filetikusak, mig a polifiletikus csoportok tinnek legproblematikusabbnak. Az altalunk ismert
és elfogadott klasszifikacio viszont a kladisztika megkozelitésében sok ponton bizonyul para-
vagy polifiletikusnak. Mindezt Gould (1990) rendkiviil szellemesen illusztralja a halak
példajan. A hagyomanyos értelemben vett halak csoportja polifiletikus, hiszen a bojtostiszosok
a négylabu szarazfoldi gerincesekhez kladisztikailag kézelebb allanak, mint a tobbi halhoz. Az
“ellentmondas” els6sorban abbol ered, hogy a hal fogalma feliiletes makromorfologiai egye-
zéseket tikkroz csupan. De még alacsonyabb rendszertani szinten, mondjuk a zebra defi-
nicidjaval is zavarba johetiink, mert egyes csonttani bélyegek alapjan a kézoénséges 16 bizony a
zebrafajok kozé “ékelddik™ a kladogramon — vagyis a zebra kifejezés sem biztos, hogy holo-
filetikus taxont takar.

A kladisztikara altalanosan érvényes alapelvek koziil még egyet kell itt megemlitetiink:
altalanosan elfogadott a bioldgidban (és mas tudomanyokban is), hogy egy jelenség magya-
razataban az egyszeriibb hipotéziseket kell megtartanunk a komplikaltabbakkal szemben. Itt
ez a minimalis evolicios utak elvében fejezddik ki, melynek értelmében olyan fat tartunk op-
timalisnak, amely a taxonok legkisebb mértékli megvaltozasaval jar. Ez konnyen megérthetd
a tavolsag-alapu kladisztikdban, s — mint késdbb latni fogjuk — kdzponti jelentéségl a karak-
ter-alapon miikodd modszerek esetében. Az utobbi esetben parsimony néven hivatkozunk ra,
amelyet “takarékossagi elv”’-ként fordithatunk magyarra (pl. Rédei 1987, p. 719). A parszi-
monia fogalma félreértések forrasa lehet, hiszen az evolucid semmilyen értelemben sem
“takarékos”, és bizonyos, hogy az evolicié nem “ilyen irdnyban” zajlik. Csupan arrdl van szo,
hogy nekiink nincs mds érdemi lehetéségiink a jelenben fennallo eltérések kialakulasat
magyarazé munkahipotézis felallitasara’. Ezért a tovabbiakban a tl erdsnek hangz6 magyar
forditas helyett a semlegesebbnek tiind latin megfeleldt hasznaljuk. A parszimonia-elv filo-
z6fiai-biologiai vonatkozasairol egyébként Sober (1983, 1988) adja a legjobb attekintést (lasd
még Kluge 1984).

6.2 Kladisztika tavolsagok alapjan

E moddszereket részletezziik eldszor, hiszen kozvetlen kapcsolatba hozhatok az 5. fejezet hier-
archikus osztalyoz6 modszereivel. Mindjart az elején felmeriilhet benniink a kérdés:
kortiltekintéssel kivalasztott tulajdonsagokra, egy jol megvalasztott genetikai- vagy szekven-
cidkra alkalmazott tavolsagformula mellett hasznalhatjuk-e a hierarchikus osztalyo-
zas mddszereit kladogramok megbecslésére? Nos, sok kladista szdmara ez a kérdés fel sem
meriil, masok azonban — véleményem szerint helyesen — azt valljak, hogy kiindulasképpen
érdemes pl. a csoportatlag modszert is kiprobalnunk a tébbi elemzéssel parhuzamosan (e mdd-
szer pl. Felsenstein PHYLIP programcsomagjaban is benne van). A hierarchikus klasszi-
fikacioval szemben felhozhatd legfontosabb kladisztikai ellenérv az, hogy a kapott
dendrogramon minden OTU egyforma tavolsdagra van a gyokértdl (ami az objektumokra “ra-
eroltetett”, “tul szigort” ultrametrikus sajatsagok kovetkezménye). Rendszerint valdszi-

2 Pl nukleotid-szekvencidk esetén, hamondjuk a 10. pozicioban A van az ¢si szervezetben, ¢s G a leszarmazottban,
az nem jelenti azt, hogy id6kozben nem kovetkezett be valamilyen mas nukleotid-csere ezen a ponton. A
végeredményben persze csak egy csere latszik. Ez a bizonytalansag persze a fa minden 4gan megvan, igy a
parsziménia elvet nyugodtan alkalmazhatjuk még ebben az esetben is (részletesebben lasd a fejezet tovabbi
részeit).



178 6. fejezet

nltlennek tartjuk azonban, hogy az evolicid soran minden iranyban pontosan egyforma
mértékl lenne a valtozas a k6zos 6stdl szdmitva (mégha az eltelt id6 azonos is)3. Tehat olyan
fakat kell szerkeszteniink, amelyek mar nem feltétleniil ultrametrikusak, hanem mas opfi-
malitasi feltételnek felelnek meg (pl. legjobb kozelités az additiv fahoz). Az aldbbiakban at-
tekintiink néhany ilyen eljarast, sokszor csak az alapelvek ismertetésével, maskor pedig az
algoritmust is részletezve. A fa rekonstrukcidja soran két dolgot kell figyelembe venntink: a
fa eldgazasainak a mintazatat (vagyis a fa topoldgiai viszonyait) illetve az egyes agakhoz
(élekhez) sulyként rendelhet6 tavolsagokat. E két dolog valtoztatdsa az optimalizaciods algo-
ritmus soran nem éppen konnyi feladat, s az egyes modszerek elsdsorban ebben térnek el
egymastol. Szamos modszer gyokér nélkiili fat eredményez elészor, amelybol azutan gyokér-
rel rendelkez0 kladogram is eldallithato.

Az additiv faknak kiemelt jelent6sége van az evoltcios utak rekonstrukcidjaban. Ha a ge-
netikai valtozasokat teljes mértékben ismernénk, akkor ezek osszesitése egy tokéletesen ad-
ditiv fat eredményezne: a valodi torzsfa additiv. A véltozasokat azonban nem
ismerjiik-ismerhetjiik teljesen, csak a “végeredményiil” kapott taxonokat. A kozottiik felmér-
het6 tavolsagok csupan kozelitései (vagyis becslései) az evolucios tavolsagoknak, s ezekbdl
kell a fa rekonstrukcidjat elvégezniink a maximalis additivitas szem eldtt tartasaval.

6.2.1 Elek sszhosszdnak minimalizdldsa

Az egyik legrégebben ismert javaslat evolucios tavolsagok fakkal torténd reprezentalasara
Cavalli-Sforza & Edwards (1967) nevéhez fiizodik. E szerzok azt tekintik optimalis fanak,
amelyben az élek 0sszhosszusaga a lehetd legkisebb. Ez tulajdonképpen egy olyan minimalis
feszitéfa (5.4.3 rész) amelyben az m OTU-n kivil HTU-k is vannak. Gyokér nélkiili fa
esetében (vagyis m—2 HTU-val), a feladat 2m—3 db ¢l 6sszhosszanak a minimalizalasa. A
szerzOk eredeti algoritmusa meglehetdsen bonyolult és nehezen kovethetd, Saitou & Imanishi
(1989) azonban egy sokkal gyorsabb szamitasmenetet fejlesztett ki. Az eljarast Nei (1991)
“minimalis evolucio mddszere” néven ismerteti. Ha a kiindulé tavolsagmatrix megfelel a
négy-pont metrika feltételeinek (5.11 egyenldtlenség), akkor tokéletesen additiv fat kapunk
eredménytl.

A dendrogramok “hibajat”, vagyis a konstans evolucios valtozast, a Saitou & Nei (1987)
altal javasolt szomszéd-dsszevoné modszer (neighbor joining) eredeti mddon probalja meg
kikiiszobolni. A faban egymas mellé kertild objektumok kivalasztasanal nemcsak a tavolsag-
matrix dj; értékeit, hanem az objektumoknak az Osszes tobbivel alkotott tdvolsagait is
figyelembe vessziik. A modositott “tavolsag™ annal kisebb lesz az eredetinél, minél nagyobb
a két objektum atlagos tavolsaga a tobbitdl, hiszen a nagy atlag (="nagy evolticios sebesség")
voltaképpen megnoveli kettejiik relativ kozelségét. A fa teljes felépitése egy agglomerativ
osztalyozashoz hasonlé moédszerrel torténik, melynek soran a D tavolsagmatrix fokozatosan
redukaldédik. Végeredményben a fa éleinek az 6sszhosszsagat optimalizaljuk, s e tekintetben
az eljaras megfelel a minimalis evoliciéo mddszerének, csak annal sokkal gyorsabb és egysze-

3 Ezamegallapitas természetesen objektum-tiiggd. Nagy szamban talalunk a molekularis genetikai irodalomban
olyan vizsgalatokat, ahol feltételezheté az azonos mérvii mutacids valtozas minden agon (az evolucios ora
“ketyeg”). Ekkor a csoportatlag modszer hatékonyan alkalmazhato (Degens 1983, Nei et al. 1983, konkrét
példakat 1asd Miyahara et al. 1992 ¢s Adegoke et al. 1993 cikkeiben).
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riibb (Nei 1991). Az egyes lépéseket Swofford & Olsen (1990) leirasat véve alapul a kovet-
kezdképpen Osszegezhetjiik:

1) A Dy, tavolsagmatrixhoz meghatarozzuk a vy, vektort, melynek j-edik eleme a j objek-
tum tobbitdl vett tavolsagainak dsszege:

v, =>d, (6.1)

k=1
2) Megkeressiik azt az objektumpart, melyre nézve a
VitV

=92

(6.2)

mennyiség minimalis. 7 voltaképpen nem tavolsag, s tobbnyire negativ az értéke. Ez csupan
egy dontésfiiggvény, amely megadja, hogy mely objektumpart kell 6sszek6tniink egy ujonnan
definidlando u belso szogponttal. Legyen ez az objektumpar mondjuk / és i.

3) A h és i objektumoktdl az u belsé szogponthoz huzott élekhez rendeljiik az alabbi tavol-

sagokat:
e, =d, /2+L“g (6.33)
€ = dhi — 6 (6.30)

ami azt jelenti, hogy az u szogpont ahhoz esik majd kozelebb, amelyiknek kisebb a tavolsagat-
laga a tobbi taxonnal. Ha példaul v;<v; akkor en,<ejn. Ha a két tavolsagosszeg kozott jelentos
a kiilonbség, az élhosszra negativ érték is adodhat. Ez a jelenség analog egyes hierarchikus
osztalyozasok visszaforduldsaival, és zavarhatja az eredmény interpretacidjat ill. abrazolasat,
de szerencsére ritkan fordul eld.

4) Most kovetkezik D atszamolasa. A s és i kiesik, helyettiik az u-hoz tartozo sor ill.
oszlop kertiil be a matrixba. D sorainak ill. oszlopainak szdma tehat 1-gyel csokken. A kovet-
kez6kben most mar u-nak a tobbi szogponttol vett tavolsagat kell hasznalnunk, amelyek a
kovetkezoképpen kaphatok meg:

d, +d, —d.
duk — hk 2|k hi (6.4)

Ha visszalapozunk az 5.1 tablazathoz, akkor felismerhetjiik, hogy a fenti formula az egyszerti
lanc (legkozelebbi szomszéd) osztalyozo modszer atszamolasi kritériumanak felel meg (bar az
indexelés eltérd).

5) Amennyiben D mérete nagyobb, mint 2 X 2, akkor visszatériink az 1. 1épéshez. Ha mar
csak két szogpontunk van, akkor csupan a kozottik huzodo €l hosszat kell megadnunk, ami
nem mas, mint exi = dhi.

Ha a kiindulo tavolsagok tisztan additivak (amint az 5.10 matrixban), akkor az optimalis
fat mindenképpen megkapjuk ezzel a modszerrel is. Egyéb esetekben a fa csupan kozelitése
lehet egy additiv fanak. A graf egy gyokér nélkili fa, ami jol mutatja az evolucios tavol-
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sagviszonyokat, de nem ad hipotézist a leszarmazas iranyairdl, hiszen a kdzos 6s pozicidja
ismeretlen. A fat tehat le kell “gyokereztetniink”, ami kétféleképpen torténhet:

Majom

1) Feltételezziik, hogy az egymastol legtavolabbi objektumpar azonos evoliicios sebesség-
gel tavolodott a kozos 6stél. Vagyis a gyoker a két objektum kozotti ut felezdpontjara kertil
(midpoint modszer). Ezzel a feltételezéssel azonban — legalabbis részlegesen — visszatériink
ahhoz, amit eredetileg elkertilni szandékoztunk.

2) Még a szamitasok eldtt leszogezziik, hogy a vizsgalt taxonok egy holofiletikus csopor-
tot alkotnak (nevezziik ezeket ingroupnak, “belcsoport’-nak). Keresstink hozzajuk egy vagy
tobb olyan taxont, amelyek rendszertanilag kapcsolodnak a belcsoporthoz, de bizonyosan
tavolabb allanak to6lik evoluciésan, mint a belcsoport tagjai egymastdl (ouzgroup, amelyet
pedig “kiilcsoport’-nak fordithatunk). Az elemzésbe mindkét csoport tagjait bevonjuk. A
kapott fan azt az élt, ahol a kiilcsoport a vizsgalt taxonokhoz kapcsolddik, joggal hasznalhatjuk
fel a belcsoportra nézve kozos 0s kijelolésére. Ha az elemzésbdl kidertil, hogy a két csoport
mégis keveredik egymassal, akkor feliil kell vizsgalnunk a kiilcsoportot, ¢és esetleg az egész
vizsgalatmenetet 01j alapokra kell helyezniink. A kiilcsoport bevonasa azonban némi 6nkényes-
séget visz az elemzésbe. Sok esetben egyébként nincs is lehetdség a kiilcsoport alkalmazasara,
igy a 6.1 abra példajan sem (ui. nincs olyan emberi populacid, amelyet akar genetikai, akar
nyelvi alapon bizonyosan kiilcsoportként foghatnank fel).

A szomszéd-6sszevono modszert és a gyokér pozicidjanak meghatarozasat egyes ragadozo
emlésok immunoldgiai tdvolsagmatrixanak (AS tablazat, Sarich 1969) felhasznalasaval il-
lusztraljuk. A kiilcsoportot a majom képviseli az elemzésben.

A gyokér nélkiili fat a 6.3a abran lathatjuk, amelyen az élek hosszlisaga aranyos a meg-
felel6 tavolsagokkal. Miutan ebben a példaban a gyokér helyzetére mindkét modszer hasonld
javaslatot tesz, a gyokeret reprezentald szogpontot a leghosszabb ut felezdjére helyeztiik (6.3b

Am. nyérc

Macska Mosémedve

Medve
Kutya
Oroszlanfoka i o
6.3 abra. Ragadozok ¢és a
majom immunoldgiai
Majom matrixdbol (A5 tablazat)

Macska

végzett elemzés Saitou és
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abra). A kladogramon a tavolsagokat mar csupan sulyként fogjuk fel, az élek hossza nem ara-
nyos veliik, mert az eldgazdsok mintdzatat kivanjuk csak érzékeltetni. Megjegyzendd, hogy
azon taxonok kozott, amelyeket csak egy szogpont valaszt el, a patrisztikus tavolsag meg-
egyezik az immunolégiai tavolsaggal, mig mas esetben valamivel kisebb v. nagyobb annal. Az
élek Gsszhosszusaga egyébként 274 egység.

0.2.2 Legkisebb négyzetek modszere

Cavalli-Sforza & Edwards munkassagaval gyakorlatilag egyidoben Fitch & Margoliash (1967)
az alabbi kritériumot javasolta:

—e. 2
EM ZE(dij dcqj) (6.5)

i<j

amelyben dj; a megfigyelt tavolsag, e;; pedig a faban felmért patrisztikus tdvolsag az i és a j
taxon kozott, és ¢ = 2. A feladat egy olyan fa megszerkesztése, amelyben FM a legkisebb
értéket veszi fel (az irodalomban sokszor a fenti fliggvény kiilonféle valtozatai szerepelnek).
fa esetében azokat az élhosszakat kell kiszdmitatnunk, melyekre a fenti formula a legjobb
illeszkedést adja, és 2) meg kell keresni azt a topologiat, amelyre nézve majd az M mennyiség
minimalis lesz. A miivelet tehat tobblépcsos, és Fitch & Margoliash eredeti mdédszere nem is
volt alkalmas az optimalis fa megtalalasara.

Az eljaras sok tekintetben a csoportatlag modszerre emlékeztet. Weir (1990) ismertetését
kovetve az alabbi tomor leirast adhatjuk:

1) D alapjan kivalasztjuk a két, egymashoz legkdzelebbi taxont; legyen ez j €s k. Kozottiik
felvesziink egy uj HTU-t, amelyet jeloljink u-val. Az Gsszes tobbi taxont egy csoportnak
tekintjiik (ennek jele legyen X, elemszama pedig ny). A j ¢és k taxonok tavolsagat X-t6l az
Osszes tavolsag atlagaval definidljuk:

dy =Y d;/n,=a+c

ik (6.69)
dy=)>d. /n,=b+c
« i;k . (6.6b)
dk=a+b (6.60)

Amit keresiink, az éppen az a, b és ¢ szakaszok hossza (6.4 abra), amelyek a 6.6a-c osszefiig-
gésekbdl konnyen kiszamithatok.

a
u X

6.4 4bra. Illusztracid az élek

k hosszanak kiszamitasara a Fitch-
Margoliash modszer egy Iépésé-
ben (1. a szoveget).
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2) A kapott 0j szogpont tdvolsagat a taxonoktol az s = (a+b)/2 képlet alapjan szamitjuk ki.
J-t és k-t ezutan u képviseli D-ben, ennek méretei tehat eggyel csokkennek.

3) A csoportatlag mddszerbol (5.2.1 rész) ismert mddon atszamitjuk u tavolsagat az X hal-
maz mindegyikétdl, kiilon-kiilon. Mas szdval, az u-val reprezentalt taxonok és egy masik, A
szogpont tavolsagainak az atlagat hatarozzuk meg. Ezeket D megfelel6 helyére irjuk be.
a) Ha csak egy tavolsagérték marad D-ben, akkor s-t kivonva megkapjuk az utolsé ¢l
hosszat s a graf elkésziilt.
b) Minden mas esetben a legkisebb tavolsagérték keresenddé meg D-ben, és az 1)
Iépésben vazolt ill. a 6.4 abran illusztralt médon tjabb HTU-t definidlunk a megfeleld
¢lhosszakkal. Visszatériink a 2. Iépéshez.
A kapott dendrogram topologidja a szerzok “beismerése” szerint sem feltétleniil optimalis. Az
agak atrendezésével, amolyan probalgatds taktikaval igyekeztek tehat a legjobb topologiaja
fat megtalalni. A fa éleihez rendelt “tavolsagok” pedig negativak is lehettek, akarcsak a szom-
széd-0sszevond modszer esetében. (A negativ hosszisagu élek kezelésére Swofford & Olsen,
1990: 449, ad otleteket, pl. ezeket 0 értékiinek tekinthetjiilk). Ma mar az eredeti modszer
elvesztette jelentoségét, mert joval hatékonyabb eljarasokat ismeriink. Arra azonban tovabbra
sincs mdd, hogy viszonylag nagy szamu taxonra (>20) minden lehetséges topoldgiat ki-
probaljunk. Azt tekintjiik a legjobb algoritmusnak, amely adott id6 alatt a legtobb lehetdséget
tudja szamitasba venni illetve kizarni.*

Cavalli-Sforza & Edwards (1967) a ¢ = 1 behelyettesitést javasolta, tehat a tiszta eltérés-
négyzetosszeget minimalizalta. (Implicit modon ezt optimalizalja a szomszéd-osszevond
mddszer is amellett, hogy az élek 6sszhosszat a lehetd legkisebbre veszi.) Ezen kiviil ¢ mas
értékei is elképzelhetdek, s igy akar egy teljes modszersorozatot is generalhatunk. Felsenstein
(1993) szerint ¢ értékének megvalasztasa a tavolsdgok becslési hibajatdl fiigg. Ha jo okunk
van feltételezni, hogy a tavolsagértékeket azonos hibaval becsiiljiik, barmekkora is az értékiik,
akkor a ¢=0 opcid a megfelel6. Amennyiben a hibavariancia n6 a tdvolsag novekedésével, a
=2 értéket kell valasztanunk. A kozbiilsé ¢=1 érték valdjaban annak az esetnek felel meg,
amikor a hibavariancia a tdvolsag négyzetgyokével aranyos.

A Sarich-féle immunologiai tadvolsagmatrixra a Fitch & Margoliash modszer (a PHYLIP
programcsomag FITCH programja, Felsenstein 1993) gyakorlatilag ugyanazt az eredményt
adta (tobb szaz fat kiprobalva), mint a szomszéd-6sszevond eljards, csupan az ¢lek hosszu-
sagaban mutatkozik némi eltérés. Ilyen szoros egyezésre persze nem mindig szamithatunk,
kiilongsképpen akkor, ha a taxonok szama joval nagyobb 8-nal.

6.2.3 A négy-pont feltétel teljesiilésének maximalizadldasa

Az 5. fejezetben mar lattuk, hogy ha az 5.11 egyenldtlenség fennall, akkor a tadvolsagmatrix
egyértelmiien abrazolhato egy additiv fa formajaban. A valdsagban ez a feltétel ritkan teljestl,
mert a tdvolsagviszonyok kisebb-nagyobb mértékben “torzulnak”. Sattath & Tversky (1977)
javaslata alapjan (lasd még Fitch [1982]) a matrixra legjobban illesztheté additiv fat a
topologia optimalizalasaval kell kezdentink. Ilymodon a feladat egy olyan fa meghatérozésa,
amelyben a lehet6 legkisebb szamu objektum-négyesre sériil meg a négy-pont metrika felté-
tele. Ha ezt megtalaltuk, akkor val6éjaban mar a legkisebb négyzetek elvének figyelembe-

4 gy talan értheté, hogy a kladisztikai cikkek biraloi megkovetelik a korrekt utalast mind az alkalmazott
modszerre mind pedig a felhasznalt programcsomagra.
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vételével szamoljuk ki az élek hosszusagait (6.5 formula, ¢ = 1). Az esetlegesen eléadddd
negativ értékeket 0-val kell behelyettesitentink. Amennyiben a kiindulé matrix tdvolsagai ad-
ditivak, a mddszer pontosan reprodukalja az additiv fat.

06.2.4 A Wagner-tavolsdg modszere

A fentiekben targyalt modszerek k6zos tulajdonsaga, hogy a fa éleihez rendelt értékek, vagyis
a becsiilt tavolsagok alapjan a patrisztikus tavolsagok kisebbek is és nagyobbak is lehetnek,
mint a kiinduld D matrix értékei. Az optimalizald stratégia ugyanis az eltérés iranyara teljesen
érzéketlen (s ezért adodhatnak negativ élhosszak is). Ha azonban kimondjuk, hogy a kiin-
dul6 tavolsagok a faban felvehetd tavolsdgoknak az alsé hatarat jelentik, akkor a negativ
értékeket biztosan kikiiszoboljilk. Optimalis tehat az a fa, amelyben az élek dsszhossziisaga
minimdlis, és egyetlen patrisztikus tavolsag sem haladja meg a megfeleld kezdeti tavolsagot.
Ezt a fat Farris (1970) nyoman Wagner fanak nevezzik’. Az eljaras megértéséhez ujra idéz-
ziik fel a minimalis feszit6fat (5.4.3 rész). Ebben minden pont megfelel egy OTU-nak, m—1
élink van, s az élek 6sszhosszisaga minimalis (a Sarich-féle immunoldgiai tavolsagmatrixra
ez 365). Tovabbi szogpontok hozzdadasaval azonban az élek 6sszhosszusaga csokkentheto.
(Gondoljunk vissza a Saitou & Nei-féle megoldasra, ami 274 volt! A 365 egység még akkor
is sok, ha nem engedjiik meg a tavolsagok lefelé ingadozasat.) Ezek a hozzaadott pontok
lesznek a HTU-k. A Farris javasolta modszer egy heurisztikus kozelitése a lehetséges op-
timumnak, és tobb valtozata is ismeretes (Farris 1972, Swofford 1981, Tateno et al. 1982, Faith
1985), és csak a Manhattan tavolsagokra (3.48 formula) alkalmazhaté. Az elemzés a két
legkozelebbi OTU 6sszekapcsolasaval kezdddik. A tovabbi 1épésekben egy-egy OTU adddik
a fahoz olymodon, hogy a hozza legk6zelebbi élen egy 1j belsé szogpontot (HTU-t) 1étesitlink,
s ahhoz csatlakoztatjuk.

Az algoritmus részletes bemutatasatol eltekinthetink. Az immunolodgiai tavolsagok fenti
példajaban ugyanis Fitch (1984) a Wagner-tavolsag modszerrel egy 291-es 6sszhosszusagu fat
talalt, amely mindenképpen “rosszabb”, mint a szomszéd-6sszevond ¢s a Fitch - Margoliash
modszerrel kapott fak esetében. Mint Felsenstein (1993) is ramutat, a Wagner tavolsag
modszere inkabb csak torténeti jelentdségli, mert mas algoritmusok rendszerint jobb ered-
ményre vezetnek.

6.3 Evolicios fak rekonstrualasa karakterek alapjan

Eltekintve azoktdl az esetektdl, amikor eleve tdvolsag-adataink vannak (pl. DNS hibridizacié
[Krajewski & Dickerman 1990], immunoldgia), a kladistak szemében a tavolsag-alapt
modszerek 6 hatranya az, hogy alkalmazasukkal rengeteg informaciét veszitiink. Vélemé-
nylk szerint, ha van egy OTU X tulajdonsag adatmatrixunk, akkor a tadvolsagmatrixba alakitas
soran éppen az egyes karakterek megvaltozasardl (character evolution, Maddison & Mad-
dison 1992) nem tudunk kovetkeztetéseket levonni, vagyis a tavolsag-mddszerek teljesen
hasznalhatatlanok. Anélkiil, hogy ebbe a vitaba (ami idoként meglehetésen elmérgesedett)

5 Azért Wagner fa, mert Farris modszere egy karakter-alapozasu (6.3 rész) kladisztikai eljaras altalanositasa
folytonos tipusu valtozokra, s annak kidolgozasa és els¢ alkalmazdsa Wagner nevéhez fiizddik. Ha a
“tavolsag’-ra nincs utalas, amikor Wagner-fakat emlegetnek, akkor nem errdl, hanem a 6.3 részben ismertetend6
modszerrdl van szé az illetd cikkben.
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belemennénk, meg kell jegyezni: a karakter-alapu kladisztika elsdsorban csak diszkrét tipusu
valtozokat képes kezelni, hasznalata tehat korlatozott. (Vannak ugyan folytonos valtozdkat
diszkretizald médszerek, de érezziik, hogy ekkor az atalakitassal vész el informacio, tehat amit
nyeriink a réven, azt konnyen elveszithetjilk a vamon.) A megoldas csak az lehet, hogy le-
hetdleg mindkét eljarastipust kiprobaljuk (s6t a numerikus klasszifikaciot is, amint azt Duncan
etal. 1980 javasoljak). Ebben a fejezetben természetesen nem lesz mar szé tavolsagokrol, mert
figyelmiinket a tulajdonsagok kozvetlen kladisztikai hasznositasara forditjuk.

Egyébként most az “igazi”, a szlikebb értelemben vett kladisztika “vadaszmezejére”
érkeztiink. Bar a karakter-kladisztika elméleti elofutaranak, eszmei atyjanak egyértelmtien a
német Hennig tekinthetd (1950, 1966), a tovabbi fejlemények szinte kizardlag az angolszasz
nyelvteriiletre korlatozodtak. Kialakult egy, a kiviilallok szdmara ezoterikusnak haté szakzsar-
gon, amely nagymértékben okozdja annak, hogy a karakter-kladisztika még ma sem tort at
bizonyos gatakat. A 6.1 részben ismertetett alapelveken tulmenden tehat meg kell ismerked-
nlink szamos, csak erre a teriiletre érvényes fogalommal is.

Hennig eredeti érvelései azon alapulnak, hogy az evolucid soran a tulajdonsagok (karak-
terek, bélyegek) valtoznak, az 6si (primitiv v. a kladisztika nyelvén: pleziomorf) allapotbdl az
Ujabb (leszarmaztatott vagy apomorf) allapotba jutnak. Egy dsi allapotbdl természetesen sok
leszarmaztatott allapot alakulhat ki6, ¢és adott monofiletikus rendszertani csoportban csak egy
pleziomorf allapot képzelhetd el. Az evollcids leszarmazasi mintazat rekonstrualasaban arra
kell térekedntink, hogy egy taxon tagjai minél t6bb leszdrmaztatott karakterben egyezzenek
meg (az ilyen egyezést sziinapomorfidnak nevezte el Hennig), mig az 9si allapotokban vald
megegyezéseknek (sziimpleziomorfia) nincs kiilonosebb jelentdségiik, hiszen ezek semmilyen
evolucios informaciot nem hordoznak. Ha egy leszarmaztatott bélyeg egyetlen egy agon
jelentkezik csupan, akkor autapomorfkarakterrél beszélink.

Annak eldontésére, hogy adott tulajdonsagnak melyik az dsi és melyek a leszarmaztatott
allapotai, mas szoval a karakterek polaritasanak vizsgalatara, a kladisztika szamos “triikkko6t”
ismer, amelyeket az alabbiakban foglalhatunk ossze:

1) Eredeti és otletes kladista eljaras a mar emlitett kiilcsoport-modszer. A rokon taxon
bevonasa az elemzésbe nemcsak a leszarmazasi fa gyokerének megallapitasaban, hanem a po-
laritds kimutatdsaban is hasznos lehet (Watrous & Wheeler 1981). Tételezziik fel, hogy az
clemzett (a bel-) csoportban egy adott tulajdonsag “fehér” és “fekete” allapota 1étezik. Lo-
gikusnak tetszik ekkor a gondolat, hogy nézziik meg ezt a tulajdonsagot a kiilcsoportban is, és
ha ott a “fehér” allapot fordul csupan eld, akkor ez tekinthetd az Osi allapotnak (6.5a abra).
Elképzelhetd persze az is, hogy tévedtiink, és mégis a “fekete” az 6si, de ehhez sokkal t6bb
karaktervaltasra van sziikség az evolucid soran, azaz a kapott kladogram kevésbé valoszinii
(6.5b abra). Ha a kiilcsoportban is eléfordul mindkét allapot, akkor azt tekintjik plezio-
morfnak, amelyik gyakrabban fordult ott eld.

2) A “gyakoribb az 6sibb” elv alapjan akar mellézhetd is a kiilcsoport, és Osinek a
belcsoportban leggyakoribb allapotot tekintjik (pl. Kluge 1967, Stuessy 1990). Altaliban
ugyanis sokkal kevesebb valtozast kell feltételezniink egy faban, ha a gyakoribb allapotot
tekintjiik 6sinek. (Ez a megfontolds a 6.5 abra esetében azonban nem segit.)

3) A bioldgus szamara a fenti érveléseknél elsddlegesebbnek hat a fosszilis bizonyitékok
alkalmazasa: a régebbi rétegekbdl ismert allapotot nagy valosziniiséggel tekinthetjiik 6sibbnek,

6 Ezek egy nominalis tipust valtozo kulonféle értékeivel feleltethetok meg, 1.4.1 rész.
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6.5 abra. A kiilcsoport (outgroup) modszer karakterallapotok polaritasanak megallapitasara. Tételez-
ziik fel, hogy a fa topoldgidja a tényleges evoliciés mintazatot tiikrdzi, vagyis az apomorf allapot
(“fekete”) az B, C és D taxonok kozds 6sében jelent meg (a). A fat még nem ismerve tehat joggal
tarthatjuk a kiilcsoport taxonjaiban (O1-O3) is meglevd “fehér” karakterallapotot a belcsoportban dsi-
nek. Ha nem ezt tennénk, akkor a valddi fa csak négy karaktervaltassal lenne megmagyarazhato (b).

mint az uj rétegekbdl ismertet (pl. Gingerich 1979). Ehhez persze elegendden nagy, ¢€s le-
hetdleg “hianytalan” leletsorokra van sziikség.

4) Az egyedfejlodési kritériumok koziil a legfontosabb az ontogenezis soran legeldszor
megjelend allapot (gondoljunk itt a — mar elavultnak tekintett — Haeckel féle “alaptorvényre™:
az egyedfejlodés a filogenezis rekapitulacidja). A feny6féléknél igy pl. a tillevél az 6si allapot,
mert a pikkelyes leveliieknél is megjelenik az egyedfejlodés korai szakaszaban. Ez kétségtelen
empirikus tény, még akkor is, ha a fenti “alaptorvény” érvényessége nem mindig egyértelmii.

5) A szervfejlodés kisebb eltérései is bizonyitékot szolgaltathatnak az 6sibb allapot eldon-
tésére: egy abnormalis allapot felbukkandsa a populdcidban utalhat a tulajdonsag korabbi al-
lapotara (“atavizmus”).

6) A csokevényes szervek jelenléte is utalhat az 6si allapotra, amennyiben meggy6z6d-
tiink arrol, hogy az illetd szerv semmiféle funkcidt nem lat el.

7) Evolucidbiologusok €s taxondmusok tapasztalata szerint primitivnek tekintett bélyegek
nagy eséllyel jelennek meg egyiitt, egy csoportban (azaz: korrelalnak). Ennek alapjan egy még
nem vizsgalt tulajdonsag csoport-beli allapotarol eldonthetjiik, hogy 6si-e vagy sem (Crisci &
Stuessy 1980, Sporne 1976).

8) Egy masik, hasonloképpen masodlagos szempontot jelent a csoportokon beliili par-
huzamos evolucios trendek Osszehasonlitod értékelése. Példa a fejecskevirdgzat masodlagos
aggregacidja 40 viragos génuszban, miszerint tehat a szimpla fejecske az dsibb allapot.

9) A legvitatottabb, de sokszor mégis jol hasznalhatd kritérium a taxonok elterjedésének
figyelembevételén alapszik. Miutan a régebbi taxonoknak tobb idejiik volt az evolicid soran
az clterjedésre, a legelterjedtebb taxonban megfigyelt bélyeg tekinthetd 6sinek a sziik elter-
jedésii taxont jellemz6 bélyeghez képest.

A fentiekben csupan egy rovid felsorolast adhattunk; a nehézségek és korlatok, a relativ
elényok és hatranyok megemlitésére, plane alapos megvizsgalasara nem volt modunk, hiszen
ez is megtoltene egy kiilon fejezetet (részletesebben lasd Stuessy 1990:106-113, Quicke 1993:
16-22, Mayr & Ashlock 1991: 212-214). Amint azonban az elséként idézett szerzd is ramutat:
nincs kitiintetett mdodszer, amely mindig helyes megoldasra vezetne.
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A polaritas feltarasan tilmenden vigyaznunk kell a homologiara, vagyis arra, hogy a
karakterallapotok egyezése a k6zos leszarmazas eredménye legyen. (Itt bizonyos értelemben
egy ordogi korbe keriiliink, hiszen a homologia eldontéséhez elészor ismerniink kellene a
leszarmazasi viszonyokat, amelyeket éppen most kerestink. Az esetek egy részében azonban
a bioldgus konnyedén felfedi a homoldg allapotokat, mert valamilyen kiilsé informaciot is
felhaszndl. A homoldgia egyébként nemcsak a kladisztika, hanem a numerikus taxonémia fon-
tos alapelve is, hiszen ott sincs értelme a legyet meg a madarat hasonlonak tekinteni csupan
azért, mert mindegyiknek szarnya van.) A kladista “ellensége” a homopldzia, a homologiaval
ellentétes eset, amikor is egy adott karakterallapotbeli megegyezés nem a k6zos leszarmazas
bizonyitéka. A parallel vagy konvergens evoltcio révén, egymastol fliggetlentil kialakult tu-
lajdonsagokban tapasztalt megegyezés ugyanis félrevezeto a valodi evolticios ut feltarasaban,
és igy megneheziti a kladista dolgét7. A homoplazia megnyilvanulasanak tekintjiik azt is, ha
az evolucid soran egy apomorf jelleg visszaalakul az 6si allapotba. Ez tehat a pleziomorf
jelleget “utanozza” és attdl bizony igen nehéz megkiilonboztetni.

A bélyegek visszaforduldsa azonban szamos esetben kizarhato, hiszen sok tulajdonsagrol
semmiképpen sem képzelhetd el, hogy ujra az 6si allapotba keriiljon. Nem elegend6 tehat
onmagaban a polaritas eldontése, mert a lehetséges iranyokrol is hataroznunk kell, mieldtt egy
részletesebb elemzésbe fogunk. Itt kovetkezik tehat a kladisztika egy masik kritikus teriilete,
az allapotok kozott altalunk megengedett atmenetek vizsgalata. Az alabbiakban egy rovid
Osszefoglalasat adjuk ennek a szertedgazo, és sok vitaval “terhelt” témanak. Lathatjuk majd,
hogy a kladisztikdban nem elegendd az adattipusok 1. fejezetbeli csoportositasa, mert tovabbi
finomitasra van sziikség. Ugyanakkor a kladisztikai terminologia tobb ponton atfed az altalunk
mar megismert definicidkkal, s ezek tisztazdsa csak novelheti a tdjékozottsagunkat e
kérdéskorben.

1) A nominalis valtozoknak felelnek meg egyértelmiien a kladisztika rendezetlen (“unor-
dered” vagy Fitch [1971] -féle) karakterei. A polaritas itt még nem is érdekes, hiszen egy tu-
lajdonsag allapotai az evolucid soran barmelyik masikba at- ill. visszaalakulhatnak (6.6a
abra). Minden ilyen atalakulast egyenld sullyal vesziink figyelembe, s egy valtozas éppen
egységnyi értékkel jarul a patrisztikus tavolsaghoz a kladogramon. Tipikus példa a DNS
ban végbemehet (bar tudjuk, az atalakulas nem egyforman valdszinii minden iranyban, ezért a
transzverziokat nagyobb sullyal vehetjiik figyelembe, lasd a 6.3.1.3 részt).

2) A kladisztika Gsszes tobbi karaktere mar tartalmaz ordinalis informaciot. A Wagner-féle
karakterek (Farris 1970) allapotai sorba rendezettek, az atalakulas pedig mindkét iranyban
végbemehet (“ordered and reversible”). A rendezettség miatt egy adott A allapotbol csak a
szomszédos allapotba juthatunk el koézvetleniil (6.6b abra). A kladisztikaban egy ilyen ugrast
egységnyi valtozasként kezelnek, vagyis a karaktert nem csupan ordinalis, hanem intervallum
tipustinak fogjak fel. “J6” példa a levélkék szama egy Osszetett levélben, hiszen ez statisztikai
értelemben is intervallum (sot: arany-) skalan mért valtozé. Gyakori azonban, hogy a “kicsi-

7 A parallelizmus és a konvergencia megkiilonboztetése szamunkra nem feltétleniil sziikséges, ¢s nem is mindig
egyszerii feladat. A 1égy ¢s madar szarnya vagy pedig a kaktuszok ¢s egyes kutyatejfélék pozsgas szara igen
elemzésben, mert konnyen felismerhet6k és a tovabbi vizsgalatbdl kizarhatok. A parallelizmus viszont azt
jelenti, hogy adott taxonok teljesen hasonl¢ feltételekkel “indulnak™, s azonos valtozasoknak vannak a késébbiek
soran kitéve (Gosliner & Ghiselin 1984, Harvey & Pagel 1990). Példa erre az énekesmadarak korében
megfigyelhetd nagyszamu morfologiai parhuzamossag a kiilonboz kontinenseken.
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kozepes-nagy-legnagyobb” ¢és hasonld jellegli allapotsorozatokat is ilyeténképpen kezelik,
pedig ezek csupan “tisztan” ordinalis tipust valtozok.

3) Amennyiben a rendezett karakter egyes allapotai csak egy iranyban alakulhatnak at
egymasba, akkor a kladisztika irreverzibilis tulajdonsagairdl van szo6 (amit elsé alkalmazdik-
rol Camin - Sokal-féle [1965] karaktereknek neveznek, bar ez utdbbi terminus sok szerzonél
csak a binaris tipusu irreverzibilis tulajdonsdgokra vonatkozik). Az ilyen tulajdonsagok tehat
nem “veszhetnek el” az evollcid sordn, csupan egy még jabb allapotba alakulhatnak at (6.6¢c
abra). Az irreverzibilis tulajdonsagok meglehetdsen ritkan fordulnak eld, és megfordithatatlan
jellegiik allando vita targya (pl. poliploidia).

4) Bizonyos értelemben a reverzibilis és irreverzibilis tulajdonsagok kozotti atmenetet
jelentik a Dollo-karakterek (LeQuesne 1974, Farris 1977). Itt is 1étezik egy pleziomorf kiin-
duldpont, amelybdl legegyszeriibb esetben csak egy uj allapot jon 1étre (6.6d abra), de uj al-
lapotok egy sorozata is elképzelhetd. Az 1ij allapot a torzsfa kiillonféle again egymastol
fuggetleniil tobbszor is elveszhet (barmelyik elobbibe, vagy a legdsibbe visszaalakulhat).
Lényeges tovabba az a feltétel, hogy minden leszarmaztatott karakterallapot egyszer és csak
egyszer alakulhat ki a torzsfejlodés soran (“uniquely derived”), vagyis a parallelizmus és a
konvergencia kizart. Ez igen szigoru feltétel, s leginkabb csak a restrikcios enzimek esetén
tekintik érvényesnek (Swofford & Olsen 1990). Ide sorolhaték azonban egyes kemotaxo-
nomiai bélyegek is, hiszen egy bonyolult szekunder anyagcseretermék szintetizdlasanak a
képessége igen valdsziniien csak egyszer kovetkezik be az evolicid soran, mig ez a képesség
konnyen elveszhet, ha barmelyik intermedier eléallitasanak a lehetésége valami oknal fogva
kiesik.

5) A fenti tipusok azt feltételezik, hogy adott taxon minden egyede megegyezik a kérdéses
tulajdonsagban. Ha egy populdcidban adott gén tobb allélje is jelen van, akkor ez a tulajdonsag
a fenti modokon mar nem irhaté le, s be kell vezetnink a polimorf karakter fogalmat.
Elemzésiik viszonylag nehézkes vagy egyaltalan nem megoldhatd a jelen fejezet modszereivel,
s inkabb az allélgyakorisagokat is figyelembe vevd genetikai tavolsagokbol célszerii kiindul-
nunk. A téma legujabb attekintését Wiens (1995) adja.

! XI vit X X \ Vi Vv Vil 1l ]

6.6 abra. Karakterallapotok kozotti lehetséges atmenetek egyes kladisztikai valtozok esetén. a: ren-
dezetlen, b: rendezett ¢s reverzibilis, c: irreverzibilis, d: a Dollo karakter csak egyszer alakulhat ki (+)
az evollcid soran, de tobbszor is visszaalakulhat az dsi allapotba (*).
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6) Végezetil megemlitjiik az Gn. sztratigrdfiai karaktereket is, amelyek fosszilis lelet-
anyagbol szarmazo sorrendi (idébeli) informacidt hordoznak, és Fisher (1992) munkassaga
nyoman nyertek alkalmazast a kladisztikaban. A rétegtani karakterek voltaképpen irreverzibi-
lisek, mivel a leszarmazottak nyilvan nem lehetnek az 6s6knél idésebbek. A legrégebbi réteg
0-val, a kovetkez6 1-gyel kodolhato, és igy tovabb.

A Kkladisztikai karakterek alaptipusainak ismeretében most mar hozzalathatunk a hipotetikus
torzsfa megszerkesztéséhez. Két modszercsaladot emlithetiink, amelyek kozvetleniil a karak-
tereken alapulnak, a nagyobbik — és fontosabb — csoportot a parszimonia elvet alkalmazd
modszerek jelentik, a kisebbikbe pedig a karakter-kompatibilitast értékeld eljarasok tartoznak.

6.3.1. Parszimonia modszerek

Altalanossagban a parszimonia modszerek az evoliiciés fa dgainak dsszhosszusagat mini-
malizaljak. Mas széval: olyan fat keresnek, amely a lehetd legkisebb szamu karakteral-
lapotvaltozast (evolucios 1épést) teszi sziikségessé a leszarmazasi viszonyok megmagya-
razasadhoz. Miel6tt a matematikai részletek ismertetésébe belefognank, a térténetiség kedveéért
nézziink meg egy példat arra, hogy Hennig eredeti “kézi” mddszere miképpen mitkodott. Ily-
moddon a modern eljarasokkal vald 6sszehasonlitasra is lehetdség nyilik.

Tételezziik fel, hogy 6 taxonunk van, s ezeket 11 tulajdonsag jellemez. Minden karak-
ternek két allapota van, 0 jeloli az dsi, 1 pedig a leszarmaztatott allapotot, és az atalakulds irre-
verzibilis (6.1 tablazat). Az adatokbdl elsé latasra megallapithato, hogy sok az autapomorf
karakter (1,4,7-11), a megmarad6 négy karakterre pedig a kovetkezd sziinapomorfiat ado
csoportok irhatok fel: 2: {A, B}, 3: {C, D}, 5: {A, B, C, D}, és 6: {E, F}. E megoszlasbol arra
kovetkeztethetiink, hogy az elsé dichotomia az {A,B,C,D} ¢és az {E,F} csoportok kozott
jelentkezett az evolucio soran. Ez utdbbiak allanak legkozelebb a hipotetikus, “tiszta” 0-val
leirhatd kozos 6stol, hiszen attol csak 1 ill. 2 karakterben térnek el. A 2. és 3. karakter pedig
egyértelmtien jelzi, hogy a kovetkez6 elvalas az {A,B} és a {C,D} csoportok kozott kovet-
kezett be. Ezek utan méar nem nehéz a harom kéttagi csoportot is tovabb bontani, hogy
megkapjuk a 6.7a abra kladogramjat. A fa egyes dgain az ott megvaltozott karakterek sor-
szamai vannak feltiintetve. A valtozasokat 6sszeadva megkapjuk a fa éleinek dsszhosszat, ami

barmilyen atalakitasa ennél tobb allapotvaltozast tenne sziikségessé.

A fentivel teljesen egyenértékii a Wagner-féle (1961) alaprajz/eltérés (“groundplan/diver-
gence”’) mddszer, csupan az abrazolasmod valtozik. A koncentrikus félkorok kozéppontja felel
meg a hipotetikus k6zos 6snek, minden egyes ugras egy karakter megvaltozasat jelzi, az iires
korok a HTU-k, a telt korok pedig az OTU-k. A koz6s 9stdl valo tavolodas mértéke itt jobban
kifejezédik mint a kladogramon, s ugyanakkor az is jol latszik, hogy az E taxon az F-t6l valo
elvalas utan nem is valtozott, tehat az F 6sének tekinthetd.

Ez a példa szandékosan olyan egyszerii, hogy a fa megszerkesztése nem okozhatott prob-
[émat. Konnyedén megtalaltuk azt a fat, amely homoplazia nélkiil, a minimalis szamu 4lla-
potvaltozas révén magyarazza meg az evollcios viszonyokat. A gyakorlatban azonban ritkan
van ilyen egyszeri dolgunk, hiszen sokkal t6bb karakterrel ill. OTU-val kell szamolnunk, és
rendszerint nem létezik olyan fa sem, amelyben ne lenne homoplazia. Ha példaul a 6.1
tablazatban az A OTU 1. karakterallapotat 1-re modositjuk, maris gondban vagyunk: az A és
D taxonok kiilon agon vannak a 6.7a abra kladogramjan, s eszerint a topologia szerint az els6
karakter apomorf allapota kétszer kellett, hogy kialakuljon az evolucid soran, mégpedig
egymastol fiiggetleniil. Ez pedig tipikus homoplazia. Ha mas topologiajt fat keresiink, amely-
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6.1 tablazat. Mesterséges adatmatrix a Hennig modszer illusztralasara. Az utolso el6tti oszlop a leszar-
maztatott allapotok szamat, az utolsé pedig az autapomorfidk szamat dsszesiti az egyes taxonokra.

Karakterek
OTUk 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 % 3
A 0 1 0 0 1 0 1 1 0 0 0 4 2
B 0 1 0 1 1 0 0 0 0 0 0 3 1
C 0 0 1 0 1 0 0 0 0 1 0 3 1
D 1 0 1 0 1 0 0 0 1 0 0 4 2
E 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0
F 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1 2 1
a b

6.7 abra. A 6.1 tablazat adataibdl szerkesztett kladogram a Hennig mddszerrel (a) ill. a megfeleld
Wagner-féle “groundplan/divergence” diagram (b).

ben A és D kozelebb keriilnek, megsziintetve ezt a “rendellenességet”, akkor viszont a 2. és a
3. karakterek fognak homoplaziat okozni. Egy lehetséges “megoldas™ az 1. karakter kihagyasa
az elemzésbdl, de ezt nem igazan tekinti senki sem kdvetendének (s ez végeredményben a
6.3.2-ben ismertetendé modszerekhez vezet). Nem kell azonban semmit sem kiiktatnunk, ha
a homoplaziak megtiirésével a fa againak 6sszhosszusagat minimalizaljuk, azaz a parszi-
monia mddszert alkalmazzuk. Erre Hennignek és Wagnernek még nem volt lehetdsége, hiszen
gyors szamitdgépekrdl az 6 idejikben legfeljebb csak almodni lehetett. Ma mar ren-
delkezésiinkre all jo néhany szamitdgépes eljaras, amivel nagy — ha nem is szaz szazalékos —
biztonsaggal kikereshetok a legrovidebb agrendszerti evolucios fak.

Swofford & Olsen (1990) szerint a parsziménia mdodszerek célja az dsszes lehetdség koziil
megkeresni azt a T-val jelolt fat, amelyre az aldbbi altalanos optimalitasi kritérium értéke
minimalis:

Ng n (6.7)
L(x)= Zzwj AKX %e2p)

k=1 j=1

ahol Np jeloli az dgak szamat, n a valtozok szama, xx1; és xx2; a k-adik ag két végéhez tartozo
szogpontok allapota a j-edik karakterre nézve, w; a j karakter fontossagat kifejezé sulyérték
(rendszerint 1), A(xx1j, xk2j) pedig a két karakterallapot kozotti atmenet “koltsége”. Eme két
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karakterallapot vagy kozvetleniil az adatmatrix egy konkrét értékének felel meg (az ag meg-
feleld végén egy OTU van), vagy pedig a fa belsé szogpontjaihoz (HTU-k) rendelt allapotrdl
van sz0. Az L(t) mennyiséget a fa “hosszanak™ (“tree length”) nevezzik. Az optimalis fa®
hossza és szerkezete attol fligg, hogy milyen allapot-atmeneteket engediink meg és miként
értelmezziik a koltségfiiggvényt. A feladat — hasonldan a tavolsag-alapi modszerekhez — ket-
tds: 1) az adott topologidhoz legmegfelelobb (legkisebb hosszusagot eredményezd) allapo-
topologia valtoztatasa minden karaktertipus esetén ugyanugy torténhet, a belsé szogpontok-
hoz rendelend6 allapotok kikeresése azonban mar mas és mas algoritmust igényel. Ezért kell
tehat mar a vizsgalat legelején tisztaznunk, milyen karaktertipusok szerepelnek az adatmatrix-
ban.

6.3.1.1 Adott fa hosszdanak optimalizdlasa

A feladat tehat az, hogy a s karakterre a fa végagain elhelyezkedé OTU-k ismeretében
meghatarozzuk a belsd szogpontok (HTU-k) allapotait amelyek minimalis hosszt ered-
ményeznek (ez a fa rekonstrukcidja). A rendezetlen és a Wagner-féle karaktertipusok esetében
— miutan a karakterallapotok reverzibilisek — a gyokér helyzete nem befolyasolja az ered-
ményt, s ezt majd ki is hasznaljuk az elemzés soran. Az optimalizacios algoritmust, Swofford
& Maddison (1987) utan, erdsen leegyszertisitve mutatjuk be a rendezetlen (Fitch-féle) karak-
tertipusra és szigoruan dichotomikus fakra. Az eljaras lényege, hogy az egyik OTU-t
gyokérnek tekintve kétszer végigpasztazzuk a fat, eldszor a tobbi taxontdl a gyokérig, majd
visszafelé. Ha van olyan OTU, amely 6nmagaban kiilcsoportot képvisel, akkor célszeriien ezt
tekintjik gyokérnek. Az elsd pasztazas soran a belsé szogpontokon kijel6ljiik a széba johetd
allapotok kombinacioit, majd a masodik f6 stadiumban, immar visszafelé haladva a fan, el-
dontjiik, hogy ezek koztl melyiket tartjuk meg.

1) Az OTU-kra nyilvan csak egyféle karakterallapotunk lehet, mig a HTU-kra kiin-
dulasképpen nincs megadva karakterallapot, de ezek szdma — mint emlitettiik — késobb ideigle-
nesen egynél tobb is lehet. Legyen a gyokérnek tekintett szogpont jele g. A fa hossza a &
karakterre, Ly, legyen kezdetben 0.

2) Valasszunk ki egy & bels6 szogpontot, amelynek mindkét kozvetlen leszarmazottja is-
mert allapottal rendelkezik. Jelolje ezeket i s j. Ekkor az alabbiak koz6tt kell dontentink:

2a) ha van(nak) olyan allapot(ok) mely(ek)re nézve i és j megegyezik, akkor az dsszes
ilyen allapotot hozzarendeljiik £-hoz;

2b) ha nincs egy ilyen allapot sem, akkor k-hoz az i és j allapotainak az Gsszességét
rendeljiik és Ly értéke 1-gyel no.

3) Ha k éppen a g kozvetlen leszarmazottja, tovabbmegyiink a 4. 1épésre. Egyébként
visszatériink a 2. 1épéshez.

4) Ha g allapota nem egyezik meg kozvetlen leszarmazottjanak egyik allapotaval sem, ak-
kor Lj értéke 1-gyel nd. Az elsé stadium ezzel befejezodott, s Ly értéke mar meg is adja a fa

8 Az is igen gyakran el6fordul, hogy a 6.8 optimalitasi feltételnek kettd vagy tobb fa is eleget tesz. Ezek kozott
jelentos eltérések is adodhatnak, s az egyetlen megoldas a 9.4.2 részben részletesen targyalt konszenzus elemzés.
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hosszusagat a h-adik karakterre. Ezutdan megkezdjik a HTU-k karakterallapotainak kiva-
lasztasat, a gyokértdl visszafelé haladva.

5) Valasszunk ki egy olyan k belsé szogpontot, melynek allapotat még nem véglegesitet-
tik, de kozvetlen 9séét, melyet o jelol, mar igen (eldszor tehat a g-hez legkozelebbi belsd
szdgpontrol van sz0).

6) Ha az o allapota a k-hoz rendeltek kozott is megvan, akkor & végso allapota is ez legyen.
Egy¢éb esetben k allapotai koziil kivalasztjuk az egyiket, s azt tartjuk meg.

7) Ha minden belsé szogpontot megvizsgaltunk, akkor a keresés ezennel véget ért. Egyéb
esetben visszatériink az 5. 1épéshez.

Az algoritmust a legéltalanosabban ismert rendezetlen karakter, valamely nukleinsav
példajan mutatjuk be (6.8 abra). A kiinduld faban kivalasztjuk az R taxont, mert ezt tekintjik
kilcsoportnak (bar az optimalizacid szempontjabdl ez most nem Iényeges) és a 2-4. 1épések
szerint meghatarozzuk a fa hosszat, ill. a belsé szogpontok lehetséges karakterallapotait (6.8b
abra). Az elemzés szerint harom ¢l mentén kell valtozasnak bekovetkeznie, azaz L=3. Az
utolsé feladat a belsd szogpontok allapotainak a kijelolése, amelyet a 6.8c dbra illusztral. A *-
gal jelolt pozicidban 6nkényesen dontéttiink, de konnyen meggydzddhetiink arrél, hogy min-
den mas valasztasra ugyanugy 3 lenne a fa hossza. Az 6nkényes dontés miatt azonban a fanak
tobb lehetséges rekonstrukcioja is lehetséges (1asd ACCTRAN és DELTRAN: D fiiggelék).

A Wagner-karakterekre, mivel sorrendiséget és kiilonbséget is értelmeziink, a fenti algoritmus
2a, 2b, 4. és 6. 1épését kell mddositani a kovetkezOképpen:

2a) ha i és j allapotai atfednek egymassal, akkor az atfedést adok legyenek a k allapotai (pl.
ha i-t 1,2,3 ill. j-t 2,3,4 jellemzi, akkor & allapota 2,3 lesz).

a b
N 0 P M N Q
M T c A T T G
T N\ / N\ /
(A T
Oc \ /
GR % (C AT
P N\
A (C.A T, G
¢ G/ 6.8 abra. A fa hosszanak
R és a belsd szogpontok al-
lapotainak a meghataro-
¢ zasa egy Fitch-tipust
o p M N Q (rensiezetlen) _ karakter
esetén (nukleotidok egy
< A T T G adott pozicidban) az M-R
\ A/ N T/ taxonokra. a: Kiindulo fa

onkényesen  kivalasztott
\ / gyokérrel, b: fa az elsd
pasztazast kovetden, a le-

A
AN hetséges allapotok kom-
G binacidival, ¢: végered-
/ ményil kapott fa a belsd
G . RS
R szogpontok optimalis alla-

potaival.
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2b) ha nincs atfedés, akkor a két legkozelebbit és a kozottiik 1évo tobbi allapotot rendeljiik
k-hoz , L pedig a két legkozelebbi allapot kiilonbségével n6 (pl. ha i-t 1,2,3 ill. j-t 5,6 jellemzi,
akkor & ideiglenes allapota 3,4,5 lesz, L értéke pedig 2-vel ndvekszik)

4) Ha g éllapota nem egyezik meg a kozvetlen leszarmazottjanak egyik allapotaval sem,
akkor Ly j értéke Lyt | g allapota — a legkozelebbi allapot a leszarmazottban | .

6) k allapotai koziil kivalasztjuk azt, amelyik o allapotdhoz a legkdzelebb van (vagy azzal
egyenld) s azt tartjuk meg.

Mindez érthetébbé valik a 6.9 abra példajan. Tegyiik fel, hogy hat taxont most egy négy
allapotu rendezett reverzibilis karakter jellemez, amelyet a 0, 1, 2, és 3 értékekkel kodolunk
(6.9a abra). Az R taxont gyokérnek valasztva megint elindulunk feliilrdl, s ideiglenes kom-
binacidkat rendeliink a bels6 szogpontokhoz (6.9b abra). A 2a) 1épést alkalmazzuk a 3 illetve a
2 allapot, a 2b) Iépést pedig a (0,1) és az (1,2,3) kombindcidk megvalasztasakor. A fan
visszafelé haladva meghatarozzuk a végso értékeket. A fa hossza egyébként 4 egység.

Az optimalizaciot a tobbi karakterre is végrehajtjuk, és végiil X Lj lesz a fa teljes hossza. Az
0sszegzés természetesen eltérd tipusu karaktereket is megenged.

A tobbi kladisztikai karakterre alkalmas, illetve a tobbszoros elagazast is megengedd

parszimoénia algoritmusok meglehetdsen bonyolultak, ismertetésiiket ezért melldzziik. Alkal-
mazasuk amugy sem megy a megfeleld programcsomag nélkiil, igy a részletekért a felhasz-
naloi kézikonyvet kell fellapoznunk (pl. Maddison & Maddison 1992, Felsenstein 1993).
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6.3.1.2 Evolucios fak topologiajanak optimalizdldsa

Ha egy adott fa minden bels6 szogpontjara megtalaltuk a legmegfeleldbb karakterallapotokat,
akkor a probléma kisebbik részét oldottuk csak meg. A 6.7 optimalitési kritérium ugyanis joval
nagyobb mértékben fiigg az elagazasok topoldgidjatol, mint a karakterallapotok elosztasatol.
A legjobb topoldgia kikeresése azonban tovabbi nehézségeket tdmaszt, amint az alabbi rovid
ismertetésbdl is kidertil.

Teljes enumerdacio. Elsdként az a megoldas juthat esziinkbe, hogy az Gsszes lehetséges fat
“legyartjuk”, és mindegyiket megvizsgaljuk az elézé részben ismertetett modon. Ekkor
biztosak lehetiink abban, hogy a 6.7 kritériumra minimalis értéket ado fa a legmegfeleldbb (a
parszimonia elv alapjan, legalabbis). Az dsszes lehetdség megvizsgaldsa azonban nem is olyan
egyszeri feladat, amint elsd pillantasra latszik. Mar emlitettiik az 5. fejezetben, hogy milyen
irdatlan nagyszamu kiilonb6z6 dendrogram irhaté fel mar 10 objektumra is (5.16 formula), s
ez a szam megegyezik a gyokérrel rendelkezd kladogramok lehetséges szamaval (m=10
esetén, mint lattuk, tobb, mint 34 millid). Ha a gyokeret kiiktatjuk, akkor a kovetkezd ossze-
fiiggés adja meg a lehetdségek szamat:

n _ (2m-s)! (6:8)
[1@-9=750

(Felsenstein 1978). Még ez is igen nagy szadm lehet, hiszen m=10-re meghaladja a kétmilliot.
A valdsagban rendszerint joval nagyobb szamu taxonnal dolgozunk, amelyre mar csillagaszati
szamok jonnének ki, igy az 6sszes lehetdség szambavétele gyakorlatilag lehetetlenné valik.

A teljes enumeracié egyébként a gyokér nélkiili fakra a 3 objektumra felrajzolhatd
egyetlen egy lehetséges fabol indul ki, amelyben 3 él van. A kovetkezo taxont e 3 él barmely-
ikére helyezhetjiik, vagyis m=4-re harom kiilonboz6 elrendezés adddik. Ezen a fan mar 6t él
lesz, ami az 5. objektum elhelyezési lehetdségeinek a szama, ¢s ez szorzddik az m=4-re kapott
fak szamaval: 3[]5=15 (6.10 abra). Minden egyes taxon hozzaadasaval az ¢l6z6 lépésben
eloallitott fak szama 2i —5-tel szorzddik (i a taxonok szama az adott 1épésben), s igy mar job-
ban érthet6 a fenti formula jelentése.

Exakt modszerek. Felmertl tehat az igény, hogy olyan algoritmust keressiink, amely nem vizs-
gal meg minden lehetdséget, de relative rovid id6 alatt mégis eljut a legkedvezobb megoldasig.

B C DA CDA B D A B C

VYN
VN VY

D C A B B A C D

6.10 abra. A négy
OTU-ra felrajzolhatd
Osszes lehetséges di-

chotomikus kladogram.
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Ezt célozzaaz 5.3.1 részben mar emlitett “branch and bound” modszer, melynek els6 kladiszti-
kai alkalmazéasa Hendy és Penny (1982) nevéhez fiizddik. Kezdd 6sszehasonlitasi alapként
egy olyan fat valasztunk, amelyet — mondjuk — az alabbiakban ismertetett heurisztikus mod-
szerekkel kaptunk, igy az viszonylag kozel all az optimalishoz. Legyen ennek hossza Lyin (a
“bound”). Ezutan “0-r61” indulunk, mintha teljes enumeraciot akarnank véghezvinni a fent
leirt médon. A fa hosszat azonban menet k6zben minden “rész’-fara kiértékeljik, és ha az
tallépi Lmin értékét, akkor a kereséssel ebben az iranyban (“branch”) mar nem probalkozunk
tovabb. Voltaképpen minden olyan fa, amelynek ez a részfa alkotoeleme, egyszer és mindenk-
orra kiesik, hiszen a tovabbépités soran ezen fa hossza mar csak ngvekedhet. Ha azonban
feléptl egy teljes fa, amelynek hossza kisebb, mint Luin, akkor mar javitottunk is a kiinduld
eredményen. A tovabbi keresés soran természetesen ez az 0j Lyin lesz a viszonyitasi alap. Eb-
bol a par mondatos jellemzésbdl — amely persze nagyon tavol all az algoritmus pontos is-
mertetésétél — talan belathatd, hogy a moddszer a legrosszabb esetben éppen a teljes
enumeracioval egyezik meg, de ha a kezdd Lmin igen kozel all az abszolut optimumhoz, akkor
sokszorta hatékonyabb annal. A modszer legjobb szamitdgépes implementacioi sem képesek
azonban tobb, mint 20-25 taxon értékelésére, hiszen a gépidd rendkiviil gyorsan novekszik m
novekedésével.

Nincs tehat garancia arra, hogy a “branch and bound” mddszer akarmilyen kiindulasbol
belathato idén beliil eredményre vezet mondjuk 100 taxonra. Ilyen mddszert voltaképpen még
nem ismeriink. A legoptimalisabb topoldgia megkeresése ugyanis egy, a matematikaban mar
régen vizsgalt témakorbe, az NP-teljes problémak korébe tartozik (Graham & Foulds 1982).
Arrol van Iényegében sz6 — persze matematikailag elnagyoltan —, hogy egy adott szdmitasi
feladat megoldasahoz sziikséges id6 hogyan valtozik m novekedésével. Atlagos tobbvaltozos
elemzések soran az 1d6 négyzetesen vagy kobosen novekszik (pl. hierarchikus klasszifikacio,
stb.) és ez a mai szamitogépek gyorsasagat ismerve még konnyen elviselhetd. Az optimalis fa
megtaldlasara azonban, ha m egy bizonyos hatart elér, az id6 novekedése hirtelen kezelhetet-
lenné valik, nem-polinomialis 6sszefuggés szerint valtozik (innen: NP). Kimutattdk, hogy ha
barmely NP-teljes problémara sikeriilne egy gyors algoritmust talalni, akkor az 6sszes NP-
teljes probléma megoldhatd lenne vele (Lewis & Papadimitriou 1978).

Heurisztikus eljardsok. Nagyszamu taxon esetén el kell fogadnunk tehat azt a tényt, hogy nem
ismeretes olyan mddszer, amely biztosan megtalalja a legjobb topologiaja fat (Day 1983).
Csak abban bizhatunk, hogy a heurisztikus, keresgélds/iteracios stratégia relative gyorsan
kell6 kozelségbe juttat minket az abszolit optimumhoz. E modszerek sokban hasonlatosak a
nem-hierarchikus osztalyozas k-k6zép modszeréhez (és még mas, a kés6bbi fejezetekben sorra
kertil6 eljarasokhoz): valamilyen kiindul6 eredményt javitgatunk bizonyos atalakitasok segit-
ségével, és ha mar tovabbi javulas nem érhetd el, leallunk az elemzéssel. Célszer(i azonban
tobbféle kiindulast is kiprobalni, mert a végeredmény erdsen fiigghet a kezd6 konfiguracidtol.
A sok lokalis optimumbol kivalaszthatjuk a legjobbat, tudva persze, hogy ez sem feltétlentil
az abszolut optimalis eredmény.

Kladogramok esetében kétféle iteracids stratégia kozott donthetiink. Ez egyik lehetdség a
fa fokozatos felépitése egy-egy taxon hozzaadasaval. Kiindulasképpen véletlenszeriien (vagy
a fa hosszat minimalizalva) kivalasztunk harom taxont. Az elsé 1épésben minden egyes
tovabbi taxont végigprobalgatunk az sszes lehetséges helyen, s megvizsgaljuk, hogy meny-
nyivel novekedett a fa hossza. Azt az esetet tartjuk meg, amelyre minimalis volt a névekedés.
A kovetkezo 1épésben ijabb taxont “ragasztunk™ a fahoz, s ezt a fa teljes felépiiléséig folytat-
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6.11 abra. Az a kladogram atrende-
zésének lehet6ségei. b: szomszéd agak

l \ felcserélése (a *-gal jelolt élre nézve),
c: egy ag atoltasa (a B-C részfat tettiik

d at az F-hez futd élre), d: a fa elvagasa

két részfara és osszekapcesoldsa uj ¢llel
E B E (a *-gal jelolt élt megsziintetjiik, majd

a C-hez és F-hez futd két élt dsszekot-
A+ D/< juk).
C F

B A B D
Cc ‘ D A C F E
E F

juk. E mddszereknél (akarcsak az agglomerativ osztalyozasnal) az a gond, hogy egy adott
taxon pozicidja a késobbiek soran mar nem valtoztathaté meg. Erre azonban jé megoldast ad
afa iterativ dtrendezése, amely alapvetden haromféle stratégiat kovethet:

Legkozelebbi szomszéd felcserélése. A fa egy-egy belsd éléhez tartozd rész-fakat
egymassal felcserélve (6.11a-b abra) kis 1épésekben érhetiink el javulast. Minden
ilyen élhez négy részfa csatlakozik, s miutan ezek haromféleképpen rendezhetdk el, a
kiprobalando 0j lehetéségek szama ketto.

Agak “dtoltdsa”. A fa dsszes lehetséges rész-fajat athelyezziik az Gsszes lehetséges
helyre minden egyes 1épésben (egy ilyen athelyezést mutat be a 6.11c abra).

“Metszés” és ujraegyesités. A fat minden lehetséges helyen kettévagjuk, az elvagott
¢élt megszintetjiik, s a kapott részfakat minden lehetséges modon Gjra dsszekotjiik (pl.
6.11d éabra). E két utobbi procedura hirtelen nagy javulast is eredményezhet egy-egy
1épésben.

Példaképpen elészor a 6.1 tablazat adatait vizsgljuk meg. A PHYLIP programcsomag
MIX programja (Felsenstein 1993) egyértelmilen megerésitette a 6.7a abran lathato kladogra-
mot. Ennél a 11-es hosszusagl fanal jobbat, vagy akar azzal megegyezd hosszisagu, de mas
A6 tablazat adatainak elemzése is igazolja. A tablazat alapjan 5 magvas taxon leszarmazasi
viszonyait probaljuk rekonstrualni a pafranyok (mint kiilcsoport) bevonasaval. Az dsszes tulaj-
donsag binaris tipust, tehat mindegy, hogy Fitch- vagy Wagner-karakternek fogjuk fel 6ket. A
MIX program 50 random kiindulasb6ol harom optimalis hosszusagu fat adott eredményiil
(6.12a-c abra). A felhasznalt informacidok alapjan a fenyok és a Ginkgo helyzete nem
egyértelmii, felcserélhetdk egymassal s akar egy kiilon csoportot is alkothatnak. Altalanos ta-
pasztalat, hogy minél nagyobb a vizsgalatba bevont taxonok szama, annal tobb egyforman op-
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PF CIl Gl FE &N ZT PF CI Gl FE &N ZT
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szenzus modszerek segitségével (9.4.2 rész) egy tjabb kladogram formajaban dsszegezhetdk, s
ezt a konszenzus kladogramot fogadjuk el végeredményiil. A 6.12d abra — egy helyen poli-
tomikus — kladogramja adja a masik harom fa egy lehetséges (in. “strict consensus”) szintézi-
sét. Az evolucids viszonyok értelmezését az Olvasora bizzuk.

A kovetkezd példa a molekularis informacion alapuld torzsfa-keresést illusztralja. Az
alabbi tablazatban az ember ¢és négy féemlds két mitokondrialis tRNS génjének az eltéréseit
osszesitjiik, az elsd 6t oszlop a LEU tRNS-re, a tobbi pedig a SER tRNS-re vontakozik
(Brown et al., 1982, adatai alapjan). A két RNS szakasz 6sszhossza 131 nukleotid. A nukleotid
pozicidk tulnyomo tobbségében a fajok megegyeznek, ezeket az egyszertiség kedvéért be sem
mutatjuk, hiszen egyaltalan nem befolyasoljak az eredményt, a poziciok szamozasa ezért telje-
sen Onkényes (Megjegyzendd, hogy az orangutannal bekovetkezett nukleotid-kiesés (“gap”)
sem szamit majd bele a fa hosszaba). A szdmunkra Iényeges informacidk az alabbiak:

Pozicid
1 2 3 4 5 6 7 8 910 11 12 13 14 15 16 17 18 19
Ember A T A C C T A C A C A T G C C C A T C
Csimpanz A C G C Cc T A T T T A T C C A C C
Gorilla A T A A C T G T G C A T A C C C G C T
Ordngutdn G T C A T T A C A C T C A C T A T G
Gibbon A T A A C C A C A C A C T A T C A T A

A PHYLIP programcsomag DNAPARS programja (Felsenstein 1993) ill. a MacClade prog-
ram (Maddison & Maddison 1992) is egyetlen egy, 24-es hosszusagu fat talalt a legop-
hiszen a gibbon szamos szempontbol a t6bbitdl eléggé tavoli taxonnak tekinthetd (6.13 abra).
Az abrazolas most szandékoltan dendrogram-szer(, hogy megkonnyitsiik a karaktervaltozasok
jelolését. Az orangutanhoz futd élen pl. az 1-es jel azt indikalja, hogy a tobbihez képest e faj-
nal kovetkezett be valtozas az 1. pozicidban (A helyett G), a csimpanz neve alatt a 2-es pedig a
masodik pozicidbeli valtasra utal (T helyett C), és igy tovabb. A nukleotid valtasok “multja” a
pozicidk tobbségében egyértelmiien kijelolhetd, de a 4., a 6., a 13., a 14. és a 19. esetében vol-
taképpen onkényesen kell donteniink (6.3.1.1). A 6.13a és b abrak két ilyen dontési alter-
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6.13 abra. Az ember és
a féemldsok evolicios
kapcsolatanak — rekon-
strukcidja RNS parszi-
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szekvenciai alapjan. A
két kladogram egyes,
onkényesen kijelolhetd
nukleotidvaltasokban
kiilonbozik csupan.
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nativat mutatnak be, mindkét esetben az agakon feltiintetett valtozasok szama azonos (24).
Messzemend kovetkeztetéseket persze nem szabad levonnunk ebbdél a kladogrambol, hiszen az
elemzést egy relative rovid RNS-szakaszra alapoztuk csupan (a HIS tRNS gén alapjan
egyébként a csimpanz az emberhez all kozelebb, 1. Weir 1990). Meg kell azt is jegyezniink,
hogy a nukleotidcserék soran egyforman fontosnak vettiik a franzicickat (A-G, ill. C-T cserék,
azaz hasonld szerkezetli nuklotidok cseréjét), mint a transzverzickat (azaz amikor egy purin-
vazas nukleotid pirimidinvazasra cserélodik, vagy forditva). A valdsagban azonban, bar az
utdbbi esetben a lehetéségek szama kétszer akkora, kémiai okokbdl a tranzicidk sokkal gyako-
ribbak a transzverzidknal. (Példankban a fa 24-es §sszhosszusagabol mindossze 6 eltérés
magyarazhatd transzverzioval.) Ezt sulyozassal lehet kiegyenliteni (pl. Williams & Fitch 1990,
Williams 1992).

6.3.1.3 Kladogramok értékelése

A — nem Dollo-tipust — karakter-alapon szamitott kladogramokat néhany egyszert index
segitségével értékelhetjiik ki. Kluge és Farris (1969) javaslata szerint példaul minden egyes
karakterre érdemes megvizsgalni, hogy a valtozasok szama hogyan aranylik az elméletileg
elképzelhetd minimumhoz. Ha az adott faban a j-edik karakter éppen s; valtozast mutat, holott
az adatokra felirhatd egy olyan fa is, amelyben a minimalis szdmu m; valtozéas kovetkezik csak
be, akkor a

(6.9)

Cl; =

m;

s

hanyados (konzisztencia-index) fejezi ki a keresett aranyt. C/ értéke 1, ha a faban a lehetséges
minimum fordult elé, melynek jelentése: a karakter nem utal homoplaziara. Minden egyéb
érték homoplaziat jelez, a C=0,5 érték pl. azt mutatja, hogy éppen kétszer annyi véltozas
kovetkezett be, mint amennyire minimalisan sziikség van. A konstans karakterekre, a 0/0
miatt, az index nem értelmezhetd.
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A 6.13 abra kladogramjan minddssze egy karaktert talalunk, amire CI értéke nem 1, ez
pedig a 4. nukleotidpozicié (CI4=0,5). A 6.13a kladogram szerint itt az A-t az embernél és a
csimpanznal egymastol fiiggetleniil C valtotta fel, a 6.13b fa szerint pedig az A (az 6si allapot)
visszafordulassal jelent meg ujra a gorillanal, mert idokozben mar C keriilt arra a helyre.
(Mindkét eset elképzelhetd a szerkesztés soran dhatatlanul felmeriilt nkényes dontések miatt.)
A 4. karakter csak egy valtozast mutatna, ha a gibbon, az orangutan és a gorilla ugyanazon az
agon, a csimpanz és az ember pedig egy masik agon lenne, de mivel ez nem igy van, 2 1épésre
volt sziikkség. Mindez persze csak az index alkalmazdsanak illusztrdcidja, hiszen a szekvencia
adatok esetében tavolrol sem olyan valdszinitlen a visszafordulas, vagy a parallel eléfordulas,
mint mondjuk morfoldgiai bélyegek esetében, vagyis a homoplazia jelensége itt masként értel-
mezendo.

Az sszes karakterre kiszamithato az dtlagos konzisztencia index is:
N N (6.10)
Cl@m)=Ym /s -
= =

amely a példankban 0,96 (a 16. poziciot nem vettiik figyelembe a kiesés miatt). Maddison &
Maddison (1992) szerint azokat a karaktereket is melldzniink kell, amelyek autapomorfiat mu-
tatnak, hiszen esetiikkben CI értéke eleve nem lehet mas, mint 1,0. Ezek bevonasa csaldoka
modon felfelé torzitana az atlagos konzisztencia-indexet.

Mas szemszogbol értékeli a karakter “viselkedését” a Farris-féle (1989) dsszetartasi index,
mert ez figyelembe veszi a lehetséges megvaltozasok maximalis szamat is, amit A4 jelol:

RI = i3,
M, -m, (6.11)

Ennek értéke annal magasabb, minél kevesebb a homoplazia részesedése a sziinapomorfidk
kialakuldsaban. RJ;=1, ha egyaltalan nincs homoplazia, és R[;=0, ha az 6sszes sziinapomorfiat
homoplazia okozza. E fiiggvény mar nemcsak a konstans karakterekre ad 0/0-t, hanem az aut-
apomorfiat mutatd bélyegekre is. fgy csak olyan esetekben van értelme kiszamitani, amikor
homoplazia egyaltalan kialakulhat, vagyis a minimum és a maximum nem egyezik meg (a
nevez6 nem nulla).

A szekvencia-példankban 5 karakter johet szoba RI kiszamitdsara. A 4. karakter a
maximalisan lehetséges két valtozast adta (RIs = (2-2) / (2-1) = 0). A 8., 12., 15. és a 18.
pozicidk esetén lehetett volna még elképzelni homopldziat, de mindegyik esetben ett6l mentes,
“valodi” sztinapomorfia alakult ki (a leszarmaztatott allapot egy-egy kladon “Osszetartott™), s
mindegyikikre RI;=(2-1)/(2-1)=1.

Az alabbi, Un. egyiittes dsszetartdsi indexbe is értelemszeriien csak azok a karakterek von-
hatok be, amelyekre A > m;:

ZMi -5,
R@E)="2—— (6.12)
DM -m,

j=1

Ennek értelmezése hasonld a karakterenkénti R/ értelmezéséhez. A 6.13 éabra kladogramjara
RI(7) értéke 4/5=10,8.
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6.3.2 A karakter-kompatibilitds elemzése

A parszimoénia modszerek alternativaja a karakter-alapt kladisztikaban a LeQuesne (1969,
1972), Estabrook et al. (1976) és masok altal kidolgozott kompatibilitas analizis. A feladat itt
is az evolucids fa rekonstrualasa, azzal a dontd kiilonbséggel, hogy a homoplaziat okozd
bélyegeket (“hamis” karakterek) teljes mértékben kisziirjiik a vizsgalatbdl, s csak azokat tart-
juk meg, amelyek nem mondanak ellent egymasnak (kompatibilisek). A feladat kdzponti része
az ilyen karakterek lehetd legnagyobb részhalmazanak a kikeresése, amelyen a kladogram
szerkesztés alapszik.

A kompatibilitas alapelvét az alabbi egyszert illusztracidval igyeksziink vilagosabba ten-
ni. Tételezziik fel, hogy az A és B karakterek Osszeférhetdségét szeretnénk megallapitani;
mindegyikiiknek két allapota lehetséges, 0 az dsi €s 1 a leszarmaztatott. Kezdetben csak a (0,0)
kombindacié fordult eld a vizsgalt taxonok korében (amelyek természetesen mas karakterekben
tobbé-kevésbé kiilonboztek egymastol). Az evollcio soran eldszor az A karakter valtozott meg
a 0—1 modon, s igy megjelent az (1,0) kombinéacio. A késobbiek soran a B karakter is
evolvalodik, mégpedig vagy a (0,0) 6si kombinaciobol kialakitva a (0,1) kombinacidt, vagy
pedig az (1,0)-bdl tovabb “fejlédve” az (1,1) kombinacidt (6.14a-b dbra). Az a 1ényeg, hogy
vagy csak a (0,1) vagy az (1,1) kombinacid fordulhat el6 a vizsgalt taxonok k6zott, mindkét
kombinacid jelenlétéhez ui. az kell, hogy a B karakter 1-es allapota kétszer, egymastol fiig-
getleniil jelenjen meg parallel evolucio révén (6.14c abra), vagy pedig az A karakter vissza-
fordulast mutasson (6.14d abra). Ha ezeket, az evolucids utak feltarasaban zavaro jelenségeket
—vagyis a homoplaziat — kizarjuk, akkor a négy lehetséges kombinacio koziil legfeljebb harom
fordulhat csak eld a vizsgalt csoportban. A két karaktert tehat akkor tekinthetjiik kompatibi-
lisnek, hogyha nem talaltuk meg az 6sszes kombindcidt. A kombinacidk értékelését minden
parositasban elvégezziik, s az eredményt egy kompatibilitasi grafban (6.14¢ abra) 6sszesitjiik.
Ebben a grafban a szogpontok a karaktereknek felelnek meg, s az egymassal kompatibilis
karaktereket ¢l koti 6ssze. A grafbdl kikeressiik a legnagyobb teljes részgrafot (“clique”,

0,1

r 3

1,1 1,1 01 1,1

r 3 Ar A

6.14 abra. Két binaris karakter
B kompatibilis egymassal, ha allapo-
10 01 1,0 1,0 1,0 c ta.ikrnglslegfeljebb csa}f hérom korp-
R binacidja fordul elé a vizsgalt
1 1 D taxonok kozott (a-b), mert a ne-
gyedik kombindcidé megjelenése
F csak homoplazia révén lehetséges
0,0 0,0 0,0 0,0 E (c-d). A tovabbi elemzésrq a'll.kal-.
mas karaktereket a kompatibilitasi
a b c d e graf maximalisan Gsszekotott rész-

grafjanak a kikeresésével valasztjuk
ki (e: B,C,D).
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amiben minden pont dssze van kotve az dsszes tobbivel), s ezeket a karaktereket vessziik csak
tekintetbe a fa szerkesztésénél (a 6.14e abran a B, C és D). Ide vehetjiilk még az — eddigi paros
Osszehasonlitasokbol nyugodtan kihagyhatd — autapomorfiat mutaté karaktereket, amelyek
minden ilyen részgrafnak elemei, mert eleve nem adhatnak négy kombinaciot.

A parszimoénia algoritmusokkal ellentétben konnyen eléfordulhat, hogy a tulajdonsagok
jelentos részétol meg kell “szabadulnunk™, ami a taxondmusok legfobb ellenérve a kompati-
bilitas elemzésével szemben. Meacham & Estabrook (1985) ugy talaltak, hogy az addig pub-
likalt kutatasok sordn altaldban a tulajdonsadgok felét kellett kihagyni, de volt, amikor
majdnem 90 %-at! Tovabbi problémat jelent az, hogy a modszer csak binaris karakterekre
alkalmas, és a kapott fa rendszerint politomikus. Alkalmazéasainak szama — a vonzé elméleti
megalapozas ellenére — szinte elhanyagolhat6 a parsziménia modszerekéhez képest. A maod-
szer tovabbi részletezésétdl ezért eltekinthetiink. Az érdeklodok pl. Mayr & Ashlock (1991:
307-313) konyvében talalnak példat a teljes szamitasmenetre.

6.4 Nukleinsav-szekvenciak elemzésének egyéb lehetéségei

Mint lattuk, nukleinsav-szekvencia adatokra a tavolsag- és a karakter alapon mik6dé modsz-
erek is alkalmasak, és ezzel még tavolrdl sem zartuk le a kiprébalhato lehet6ségek korét. A
teljesség kedvéért roviden megemlitiink két olyan eljarast is, amelyek — a specialis alkalmazasi
teriilet és mas okok miatt — nem illeszkednek az el6z0 fejezetek tematikajaba. A hangsuly is

crer

interpretalasa ill. modellezése keriil eldtérbe.

6.4.1 Az invariansok médszere

A transzverziok ¢és tranziciok problémajat mar réviden emlitettiik a 6.3.1.2 rész végén is, a
mitokondridlis tRNS gének példajaval kapcsolatban. Mig a parszimonia-algoritmusok nem
tesznek kiilonbséget az egyes atmenetek kézéttg, az invariansok modszere (Lake 1987) a le-
szdrmazasi viszonyok feltdrasaban kizardlag a transzverzidkra €pit. SOt, még ennél is tovabb
megy: egyidejlileg csupan négy szekvenciat tud értékelni, s csak azokat a pozicidkat veszi
tekintetbe, amelyeken két szekvenciaban purin-, a masik kettében pedig pirimidin-vazi nuk-
leinsav talalhato. A fa végagaira Gsszpontosit, s a rajtuk végbemend transzverziokat negativ
eldjellel veszi figyelembe. A négy szekvenciara felirhaté harom lehetséges gyokér nélkiili fat
alaposan megvizsgalja minden egyes értékelhetd pozicidra és egy specialis pontrendszer se-
gitségével valasztja ki kozilik a legmegfelelobbet. Anélkiil, hogy a mddszer teljes bemu-
tatasara torekednénk, érdemes a pontozasi szisztémat réviden illusztralni. Tegyiik fel, hogy az
éppen értékelt faban az 1. és a 2. taxon van egy agon, ill. a 3. és a 4. pedig a masikon. Ha az
elsd két taxonnak azonos purinbazisa van, s emellett a 3. ¢és 4. taxonnak pedig azonos a
pirimidinbazisa, akkor ez a pozicid tamogatja a kérdéses fat (6.15a abra). Az 1. és 2. taxon
kozos leszarmazasa ugyanis igen valoszinii, mert barmely mas topoldgiara két végagon azonos
jellegti transzverzidt kellene feltételezniink, s ez mar joval valosziniitlenebb (tévedés forrésa,

9 Megtehetjilk persze, hogy a tranziciokat egyszeriien kihagyjuk a parsziménia elemzés soran. A “global
parsimony” elemzéssel szemben, a “transversion parsimony” modszere csak a transzverziokra dsszpontosit (pl.
Cracraft & Helm-Bychowski 1990).
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a c 6.15 abra. A Lake-féle modszer an-
nak eldontésére, hogy egy adott
pozicié tamogatja-e (a-b) vagy el-
lenzi (c-d) az 1-4 szekvenciak be-
mutatott leszarmazasi viszonyait.

ha mégis ez tortént, de ez a hibalehetdség elkeriilhetetlen). Hasonld a helyzet akkor is, ha 1.
és 2. szekvencia kiilonb6z06 purinnal, a 3. és 4. pedig kiilonb6zo pirimidinnel rendelkezik (ui.
csak tranzicidkat kell két végagon feltételezniink, 6.15b abra). Ha azonban az elsé két
szekvenciaban eltérd purinbazis van, mig a masodik két szekvencidban azonos pirimidinbazis
talalhatd, akkor az illetd pozicid “ellene van” a kérdéses topoldgianak, hiszen ennek
kialakuldsahoz két, parallel (bar nem azonos) transzverzidra lenne sziikség (6.15¢). A forditott
eset (6.15d abra) ugyanez okbdl szintén ellenszavazatnak tekinthetd. A negativ és pozitiv
“szavazatok” poziciok szerinti 6sszegzése utan kideril, hogy melyik fat timogatja a poziciok
tobbsége. Jelentds hatrany azonban, hogy négynél tébb szekvenciara nincs még megfeleld al-
goritmus (Swofford & Olsen 1990:474).

0.4.2 A maximum-likelihood modszer

Ennek az eljarasnak az alkalmazasa mar egy konkrét evolicios modell alkalmazasat igényli:
az evolucios mintazat feltarasahoz pontosan meg kell adnunk, hogy miképpen alakulhat at az
egyik szekvencia a masikba (morfoldgiai karakterekre ilyen célra hasznalhaté altalanos mo-
dellrdl még nem tudunk). A maximum likelihood médszer a modell ismeretében megadja,
hogy a sok lehetdség koziil melyik fa kialakulasa a leginkabb valdszinii (a fa megvaltoztatasa
nem része a modellnek, ez a 6.3.1.2 részben ismertetett mdédokon torténhet). A legegyszertibb
az un. Jukes & Cantor modell (Felsenstein 1981), miszerint a bazisok gyakorisaga azonos ¢s
minden nukleotidcsere egyforman valdszinti. A Kimura-féle kétparaméteres modell a & tran-
zicid/transzverzid hanyados bevezetésével mar kiilonbséget tesz a behelyettesitések kétféle
alaptipusa kozott. Ennek altalanositott valtozata a nukleotidgyakorisagok eltérését is
megengedi (Kishino & Hasegawa 1989). A szamitasok soran a teljes szekvenciat figyelembe
kell venniink, nemcsak az eltéréseket okozo pozicidkat (ahogy a parszimonia esetben tettiik).
A gyakorisdgokbdl és k-bol meghatdrozhaté a modell “szive”, egy 4x4-es matrix, amely a
nukleotidcserék ratait tartalmazza az evollcids idoegységre vonatkoztatva. A mutacios ratak
segitségével kiszamithaté annak az eseménynek a valdsziniisége, hogy 7 1d6 elteltével mond-
juk az 4 bazis helyére a G bazis keriil (a részleteket lasd pl. Swofford & Olsen 1990:477-478).
Jeloljiik ezt a valdszintiséget P4G(f)-vel. Annak az esélye (L=likelihood!), hogy adott szekven-

s
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Lac(t) = fAP (1) (6.13)

ahol f1 az A nukleotid relativ gyakorisaga a kezdeti szekvenciaban. Ha feltételezziik, hogy a
szekvencia minden egyes pozicioja fiiggetleniil valtozik a tobbitdl az evolicio soran (bar ez a
valosagban nem igy van, vo. Weir 1990), akkor annak az esélye, hogy az X szekvenciabol ¢
idd elteltével éppen az Y szekvenciat kapjuk, a kovetkezo likelihood-fiiggvénnyel kaphato
meg:

Lo =TT fP., ® (6.14)
i=1

ahol s a két lanc hosszisaga (ezek tehat egyformak; helyesebben: az esetleges nukleotid-ki-
eséseket a modell nem kezeli), x; és y; pedig az i-edik pozicidban talalhato nukleotid az X ill.
az Y szekvenciaban (vagyis 4, G, C vagy T (U)). Miutan ez rendszerint igen kicsiny szam,
célszerl az In Lxy(f) atalakitas, igy a szamitasok is jelentékenyen leegyszertisodnek.

A 6.13 fuggvény voltaképpen az X és Y molekulak hasonlosaganak tekinthetd, minél
nagyobb a likelihood, annal kozelebb all a két szekvencia egymashoz. Most mar “csupan” az
a kérdés, hogy miképpen tériink at a kettdnél t6bb szekvencia rokonsagat kifejez6 kladogram
megvaldsulasi esélyének a kiszamitasara. Anélkiil, hogy a komplikalt szamitasmenetet részle-
teznénk, megemlitjiik, hogy a fa egy-egy taxon hozzdadasaval épiil fel, minden poziciora
kiilon-kiilon ki kell szamitani az atmenet valosziniiségét a mar meglévo részfak kozott, s az
utolsd szorzat adja teljes fa likelihood értékét. A feladat egy olyan fa megtalalasa, amelyre a
szorzat maximalis. Ez a fa mutatja a legvalosziniibb leszarmazasi mintazatot, feltéve, hogy a
modell kiindulasi feltételei helyesek voltak. A bels6 szogpontok meghatarozasat és a részletes
szamitasmenetet lasd pl. Felsenstein (1981), Weir (1990:276-286) és Swofford & Olsen
(1990:478-482) munkaiban.

Gorilla
Csimpanz

Orangutan

0,034

Ember

0,008 6.16 abra. Az ember és egyes
foemlosok evolucids kapcsola-
tanak rekonstrukcidja a maxi-
mum likelihood modszerrel a
mitokondridlis LEU tRNS ¢és
SER tRNS gének teljes nuk-
leotid-szekvenciai alapjan.

0,029

Gibbon
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A LEU és SER tRNS gének teljes szekvenciaira (v6. 6.3.1.2 rész) végrehajtott maximum
likelihood elemzés eredményét mutatja a 6.16 dbra. A szamitasokat a PHYLIP programcso-
mag DNAML rutinja végezte, az adatokbol szamitott nukleotidgyakorisagok, és az altalunk
becsiilt £=3,0 paraméter (varhato tranzicid/transzverzioé hanyados) figyelembevételével. Mivel
az Osszes lehetséges — gyokér nélkiili — fak szama 5 taxonra csupan 15, bizonyosak lehetiink
abban, hogy megtalaltuk a legoptimalisabb fat. Az élek hossza az egy pozicidban atlagosan
varhat6 valtozasok szama a két valds vagy hipotetikus szekvencia kozott (kizarva persze egy
bazis 6nmagaval torténd helyettesitését, ami nem szamit mutacionak). Ez nem jelenti azt, hogy
a 0,05-6s ¢lhossz esetén éppen 5 %-ban kiilonboznek a kérdéses szekvencidk, hiszen mindig
van olyan pozicio, ahol tobb mutacio is eléfordul, s ez a “végeredményen” nem latszik. A
tényleges eltérések tehat mindig kisebb mérviiek az élhosszaknal. Az dbran bemutatott fa
gyokér nélkiili, de a gibbont kiilcsoportnak véve a topolégia megegyezik a parsziménia mod-
szerrel kapott kladograméval. A hasonlatossag nem véletlen, mivel a karakter alapon ill. a ma-
ximum likelihood alapjan miikddd eljarasok sok szempontbol analdgnak tekinthetdk
egymassal (Swofford & Olsen 1990).

6.5 Kladisztikus biogeografia

A mikrovilagbdl most egy hirtelen ugrassal a kladisztika legnagyobb 1éptékiti alkalmazasi
terliletére érkeziink. Az allat- és novényfoldrajz egyik aga, a torténeti biogeogrdfia kifejezet-
ten azt célozza, hogy multbéli események rekonstrudlasaval magyarazza meg az élovilag mos-
tani elterjedését. Miutan elsdsorban a mai allapotrdl vannak ismereteink, magatdl értetddének
tlinik, hogy a probléma a kladisztika modszereivel is megkozelithetd. Az irdnyzat Nelson
(1975), Nelson & Rosen (1981) és Parenti (1981) munkassagaval kezdddott (ichtiologiai
témaban) és kladisztikus vagy vikariancia biogeografia néven ismert. Bar az ilyen kutatasok
1éptéke bizonyosan nagyobb, mint amit Magyarorszagon beliil egyaltalan megtehetiink, érde-
mes legalabb harom oldalnyit szanni erre a témara is.

A biogeografiai mintazat feltardsanak az alapja szdmos, erdteljes endemizmust mutatd
rendszertani csoport kladisztikus elemzése. Feltételezziik, hogy az egyes csoportokon beliili
leszarmazasi viszonyok egyuttal az el6forduldsi helyek kozotti kapcsolatrendszerrdl is infor-
malnak benntinket. Logikusnak tetszik, hogy két, kozeli rokonsagban allé taxon biogeogra-
fiailag is kozel all egymashoz, mig a nagyobb mérvili rendszertani eltérés mar jelentésebb
foldrajzi tavolsagra utal. Mindez csak akkor igaz persze, ha a vikarianciat tekintjiikk minden
eltérés magyarazatanak a migracioval szemben: vagyis a k6zos 6s mindentitt jelen volt a spe-
ciaciot megelézden, s a fajok nem vandorlassal sugaroztak szét. (Ez bizony nem altalanos
érvényli, mutatva a kladisztikus biogeografia korlatait.) A modszer lényege réviden az, hogy
a — kettd vagy tobb monofiletikus rendszertani csoportra vonatkozo — kladogramokon a taxo-
nok helyére az egyes teriileteket irjuk be, és az igy kapott drea-kladogramok 6sszevetésébol
vonjuk le a biogeografiai kovetkeztetésket. A taxon-kladogramokat a fentebb leirt kladisztikai
modszerek valamelyikével hozzuk 1étre, modszertani jdonsag tehat az alternativ kladogra-
mok értékelésében van. “Tokéletes” egyezés ugyanis ritkan all fenn az area-kladogramok
kozott: az egyes rendszertani csoportok multja nem feltétleniil utal hasonld biogeografiai
kapcsolatra. Az egyes taxonok vandorlasa vagy a kihalas csupan két lehetdség az eltérések
magyarazataul.

Rosen (1978) mddszerének 1ényege, hogy az area-kladogramokbdl csak az egyezéseket

hangstlyozzuk, ami sokszor a kladogram méretének csokkenésével jar (“reduced area clado-
grams”). Példaként vizsgaljuk meg a 6.17 abrat, amely két rendszertani csoport kladogramjat
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a b c 6.17 abra. A Rosen-féle re-

dukalt éarea kladogram (c)

A B C D D E A E B D D mint a kiindul6 kladogramok
a b b d e f g h i j k (a-b) egy lehetséges konszen-

A B D zusa.
ST

tiinteti fel, a taxonok folott bejelolve az eléfordulasi helyeket is. Az a-f taxonok alkotta
rendszertani csoport mind az 6t teriiletrdl informal benniinket, a masik csoport egyetlen tagja
sem fordult el6 viszont a C-n, igy ez az area eleve kiesik. Az E teriiletre nézve a két kladogram
rendkiviil eltérd interpretaciot sugall, ezért ezt is melldzntink kell. Marad az A, B és D aredkra
vonatkozd viszonylag jelentds egybeesés, igy a 6.17c¢ redukalt konszenzus kladogram lesz az,
ami maximalisan adddhat az elemzésbol: az A és B régidk biogeografiailag hasonld multtal
rendelkeznek, s a D régio torténetileg tavolabb all toliik. A konszenzus elv tehat mar kezdettol
fogva Iényeges alkotoeleme a kladisztikus biogeografianak.

Amennyiben tobb area-kladogram is rendelkezésiinkre all, de ezek kozott ugyanugy
eltérések, sot: ellentmondéasok vannak, mint a 6.17 abra példajan, akkor Nelson & Platnick
(1981) eljarasa alkalmazhatd a kozos informacié “kihamozasara”. Elénye, hogy nem kell
egyetlen areat sem kihagyni az elemzésbél, bar a hianyos informacié megmutatkozik a
végeredményben. A szerzok az area kladogram rész-fait komponenseknek nevezik, magat a
modszert pedig komponens elemzésnek (ami persze nem tévesztendd Ossze a fokomponens
analizissel, 7. fejezet). A komponenseket minden egyes kladogramon meghatarozzuk, meg is
szamozzuk, majd ezek Osszesitd értékelése adja a keresett végeredményt. A komponensek
azonositasanak alapesetei a kovetkezok:

e  Minden arednak egy taxon felel meg a kérdéses rendszertani csoportban (6.18a abra).
Ez a legegyértelmiibb eset, az abra példajan az 1-3 komponensekre (az 1. trivialis).

e A taxonok szama kevesebb, mint az areaké, ezért a hidanyzo areak helyzete ismeretlen
a kladogramon, megengedve szamtalan alternativ lehetdséget (6.18b abran bemu-
tatunk harmat). Ezek a 2-3. komponenseket meger6sithetik, de Gjakat is eredményez-
hetnek.

e Az aredk szama meghaladja a taxonokét. A redundans informacié ekkor egy kisebb
faba stirithetd, s csak ebben kell komponenseket keresni (6.18c abra). A példabana 7.
1j komponens jelentkezik.

e Egy vagy tobb taxon tobb teriileten is elterjedt, ami az area kladogramon feloldatlan-
sagot idéz eld. Ebben az esetben Nelson & Platnick (1981) utan vagy azt feltételezziik,
hogy 1) a tobb helyen é16 faj valdjaban mindeniitt jelen volt, csak a t6bbi teriiletrol
kihalt, a feloldatlan aredk tehat monofiletikus ill. parafiletikus kapcsolatban vannak
egymassal (ezek lathatok a 6.18d abran) vagy pedig 2) a kladogram csak az egyik ilyen
aredra nézve informativ, mig a masikra nézve nem, mert a faj elterjedését is
megengedjiik, ami a kladisztika nyelvén a feloldatlan aredk polifiletikus eredetét is

s

nak).
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6.18 abra. Komponensek azonositisa kiilonbozé tipusu area-kladogramokon (a-e). f: Az area-
kladogramok 0Osszesitése minden komponens alapjan egy trividlis politomiara vezet, g: Az area-
kladogramok Osszesitése a 2., 3., 4. és 10. komponensek figyelembevételével.

A komponensek listaja attdl fiigg tehat, hogy a nagy elterjedésii taxonok esetében melyik fel-
tételezést alkalmazzuk. A listdban minden bizonnyal lesznek egymasnak szogesen ellent-
mondo6 komponensek is (a 6.18 dbra — szandékosan — ezt illusztralja). Ha ezeket egyidejlileg
figyelembe akarjuk venni, akkor konnyen kaphatunk egy igencsak trivialis politomikus kon-
szenzus kladogramot (6.18f abra), ami nem biztos, hogy tovabblépés a Rosen-féle redukalt
kladogramhoz képest (legfeljebb annyiban, hogy minden area benne van). Azt is megtehetjiik,
hogy a komponensek egy részét, mint “hamisat” elvetjiik, s a megmaradtak segitségével allit-
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juk el6 a végeredményt. (Példaul a 2., 3., 4. és 10. komponensek alapjan kapott, részben di-
chotomikus kladogram a 6.18g abran.)

A fenti modszer nem nélkiilozi a szubjektiv elemeket, s ezen egy “trikkkel” segithetiink
Brooks (1981) nyoman. Az egyes komponensek binaris adatvektorok formajaban is felirhatok
(xj=1 ha aj area benne van az i komponensben, x;=0, ha nincs). Ezek a vektorok egy taxon
x komponens adatmarixban 9sszesithetdk, s a szokasos karakter-alapu parszimoénia elemzéssel
vizsgalhatok (vo. Humphries et al. 1988). Az igy kapott maximalisan “takarékos” kladogram
mar mentes a konszenzus keresés problémaitdl. Persze “cseberbdl vederbe” is eshetiink, hiszen
szamos, egyforman optimalis parszimonia kladogramot is kaphatunk eredményiil.

6.6 Irodalmi attekintés

A kladisztika irodalma eléggé bdséges, és — valljuk be — nehezen attekinthetd, kiilbnésen a
témaval éppen csak ismerkedni szandékozék szamara. Mi sem jellemzi jobban a helyzetet,
mint Hull (1984) szarkasztikus megjegyzése: “Ha valaki megkérdezne, hogy mibél kezdje meg-
tanulni a kladisztika alapelveit, nem ajanlanam Hennig (1966) alapm(ivét”. Valdban, még egy
rovarasz is jobban jar, ha mashol kezdi az ismerkedést, s az ugyancsak rovarasz Hennig kény-
vének bdngészését inkabb a tudomanytérténészekre hagyja. A zoologusoknak talan Mayr &
Ashlock (1991), a botanikusoknak Stuessy (1990), a molekularis alapra helyezked6knek pedig
Swofford & Olsen (1990) ajanlhaté a viszonylag friss irodalombél. E mlvekre mi is szamtalan-
szor hivatkoztunk ebben a fejezetben. Sokkal régebbi irodalmat nem nagyon érdemes
elévenni, kivéve ha valaki részletesebben akar elmélyedni valamely résztéma mdltjaban. A
mobdszertani vonatkozasokat illetéen elég gyorsan elavulnak az ismeretek. A valtozasokat, és
a fébb trendeket természetesen inkabb a folyoiratokbdl érzékelhetjiuk. A kladisztika sajat folyoi-
rata a Cladistics (mi mas is lehetne a neve) természetesen nem az egyedili a biologiai iro-
dalomban, amire figyelniink kell. Lagalabb ennyire jelentés organum a Systematic Biology
(korabban Systematic Zoology), a Systematic Botany, a Taxon és a Plant Systematics and
Evolution is. A legujabb biogeografiai alkalmazasokrdl a Journal of Biogeography tajékoztat
benniinket elsé kézbdl. A molekularis kladisztika irant érdekléddéknek az Evolution és a Journal
of Molecular Evolution ajanlhat6 elsésorban, de ezzel semmiképpen sem teljes a felsorolas.
Ma mar szinte minden taxondmiai és genetikai folyoirat kdzol kladisztikai alapon végzett vizs-
galatokat, ami egyben a téma névekvé fontossagara (és népszerlségére) is utal. Jelentds a
specialis cikkgydljtemények (pl. Duncan & Stuessy 1985) és konferencia-kiadvanyok (pl. Dun-
can & Stuessy 1984, Funk & Brooks 1981) szama is, hogy csak néhanyat emlitsiink kézulik.

Az altalanos miivek soraban megemlitendd még Forey et al. (1992), amely kifejezetten egy
bevezetd tanfolyam anyaganak szanja a leirtakat. Ebb6l a kényvb6l a DNS szekvenciak
elemzésétdl a kladisztika biogeografiai alkalmazasaig sok mindenrdl informalédhatunk. Ha-
sonloképpen ajanlhaté Quicke (1993) kényve is, amely altalanos rendszertani alapozast ad,
kiemelve a kladisztika modszereit.

6.6.1 Szamitégépes programok

A kladisztikai programcsomagok “piacat” négy program uralja, mert ezek adjak a legtébb le-
hetéséget a kladisztikai adatelemzésre. A 6.2 tdblazat segit benniinket abban, hogy a jelen
kétetben is szereplé médszerekre megfelelé programot taldljunk (az altalunk nem emlitett
moddszereket nem tintettiik fel a tablazatban). Az 6sszedllitas csak részben tamaszkodik sajat
tapasztalatainkra, mert sokat meritettiink Sanderson (1990) 6sszefoglalo értékelésébdl is.

A tablazatbeli informacion tulmenéen meg kell jegyezni, hogy a MacClade (Maddison &
Maddison 1992) csak Macintosh gépeken futtathatd. Mellette szl viszont a kdnny( hasznal-
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6.2 tablazat. A fejezetben targyalt modszerek el6fordulasa a négy legfontosabb kladisztikai pro-
gramcsomagban (mindegyik tartalmaz mast is, pl. bootstrap, konszenzus, stb.).

Modszer PHYLIP PAUP HENNIG MacClade
Saitou - Nei szomszéd osszevond +
Fitch - Margoliash +
Wagner tavolsag +
Rendezetlen kar. parszimonia (pl. DNS) + + +
Wagner parszimonia + + + +
Dollo parszimonia + + +
Sztratigratiai parszimonia +
Camin-Sokal parszimonia +
“Branch and bound” + +
Invariansok modszere +

Maximum likelihood

+ o+ o+ o+

Karakter-kompatibilitas

hatosag, a kiemelkedd grafikus és nyomtatasi lehetéségek (a jelen fejezet abrainak egy része
is ezzel a programmal késziilt). A MacClade egyedilallé a karakterek valtozasanak nyomon
kovetésében, amely egyforman fontos lehet a morfolégiai €s molekularis kladisztikaban is.
Nem igazan hatékony viszont az optimalis hosszusagu fak megtalalasaban.

A PHYLIP programcsomag (Felsenstein 1993) mellett szl a sok opcio, és a forrasnyelvi
(!) valamint futtathatd valtozatok ingyenessége és sokfélesége (I. B fliggelék), mig ellene a
viszonylagos lassusagot hozzak fel a legtébbszoér (Sanderson 1990). A parsziménia modsze-
rekre altalanos vélemény szerint a PAUP (Swofford 1990) vagy a HENNIG (Farris 1988)
inkabb alkalmas.

Nem soroltunk fel a tablazatban sok, specialisabb célra készult programot. A karakter-kom-
patibilitds elemzésére a legismertebb és legjobb kidolgozasu a CLINCH program (K. Fiala),
mig a biogeografiai kladisztika vezeté szoftvere a COMPONENT (Page 1989). Felsenstein

invariansok modszerére) sorol fel, a hozzaférés megjeldlésével, tgyhogy mar csak ezért is
érdemes a PHYLIP-et beszereznink.

6.7 Kérdezz — Valaszolok!

K: Ahogy a fejezet végére jutottam (okoztdl néhdany “kellemetlen” drat), végiil is nem igazdn
latom be: miért is olyan veszekeddsek e tudomdanydag miivel6i? Lathatoan itt is sokféle modszer
leledzik, de ez a tobbi témakdrben is igy van, s ez még nem lenne 6nmagdban ok a civodasra.

V: Igen, a technikai részleteken a kladistak éppen ugy vitatkoznak, mint a tobbiek a sajat
problémaikon. Viszonylag kevés helyem jutott viszont tullépni a modszertani aszpektusokon;
a biologiai vonatkozasokrol, plane a filozofiaiakrol mar tényleg kevesebb szo esett, holott
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vitara ezek lennének inkabb alkalmasak. Csak egy példat: a transzformalt kladistak (“pattern
cladists”) szerint a kladisztikus modszer alkalmazasdhoz nem feltétlentil sziikséges az
evoluciora gondolnunk. A kladisztika szamukra mint egy hierarchikus mintazatot feltaro tech-
nika jon szamitasba. Rettentd nagy vihart kavartak ezzel a kijelentéstikkel, bar egyikiik sem
tagadta az evolucid 1étét (elsésorban a kladisztikus biogeografusokrdl van szo, pl. Nelson,
Platnick és Rosen). A tovabbolvasashoz melegen ajanlhatom Gould (1990) utolso fejezetét, és
Dawkins (1994) 10. fejezetét.

K: Gondolom, akkor itt beszélhetnénk a kladisztika és az osztalyozas kapcsolatardl, mert ezt
is éppen csak megemlitetted a 6.1 rész vége fele.

V: Ratapintottal a lényegre: a kladistak és a — tradicionalis — taxonémusok rengeteget vi-
tatkoznak arrdl, hogy a kladogramok mennyire alkalmasak formalis osztalyozasok létreho-
zasara. Ha mondjuk a kladista egy, a 6.19a abran lathat6é — vagy ahhoz hasonlo, “féstiszert” —
eredményre jut, akkor a taxonémus csak legyint: “j6-j6, hogy ez a legoptimalisabb leszar-
mazasi mintazat, de akkor hogyan definialsz kiilonb6z6 szintli taxonokat? Még ha valdban igy
is zajlott le az evolucid, csak nem gondolod, hogy ugyanannyi rendszertani kategériat fogok
bevezetni, amennyi hierarchikus szinted van? Mert akkor elvesznénk az alalcsaladok és a
féfdalrendek dzsungelében!” De még egy idedlisnak latszo topoldgia (6.19b dbra) sem mentes
aproblémaktol! Egy végs6 kladon ugyanis sok autapomorfia jelenhet meg, de ezek kialakulasa
(az anagenezis) nem igazan érdekli a kladistat! et csak az elagazasrendszer izgatja, tehat
szamara a B és a C taxonok tartoznak egyiivé, mondjuk egy génuszba. A rendszertanos viszont
— az évszazados gyakorlat alapjan — némi joggal tenné a B-t inkdbb az A-val egy génuszba
hiszen csak két karakterben kiilonboznek egymastol, mig a C a B-t] négyben! Ez azonban a
kladista szamara egy parafiletikus csoport lenne. A ma altalaban alkalmazott rendszerek sok
ponton parafiletikusaknak bizonyulnanak egy alaposabb kladisztikus vizsgalddas soran, s ez
a nomenklatuirat is alaposan felboritana. Elég, ha elolvasod De Queiroz & Gauthier (1990) és
Bryant (1994) cikkeit, melyekben teljesen vilagos kladisztikai allaspont fejezodik ki: az el-
nevezéseknek holofiletikus csoportokon (“korona kladokon™) kell alapulniuk.

K: Ez valoban érdekes vitatéma. De akkor hol van az a teriilet, ahol ugy tiinik, harmonikusabb
az egyetértés a kladista és a taxonomus kozott?

a b

A C B D F E G H | J A C B D F E G H 1 J

6.19 abra. Féslis eldgazasi mintazat (a), amely “megneheziti” a kladisztikai eredmények alkalmazasat
a formalis osztalyozasokban. A b kladogram a taxondmia ¢és a kladisztika egy masik lehetséges kon-
fliktusat illusztralja: az autapomorfidk nagy szama miatt a C taxon klasszifikacios helyzete vitatott.
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V: Nos, a makrotaxonomia teriiletén, az élovilag regnum szintli osztalyozasaban és azon beliil
nem tal nagy mélységig mar — vagy még? — kevesebb a konfliktus. A kladisztika mdédszereinek
alkalmazasaval sok érdekességre deriilt fény pl. a szarazf6ldi névények fobb csoportjainak
kapcsolatardl (1asd Mishler & Churchill 1984, Bremer at al. 1987), vagy a zarvatermdkon
beliili evolucids viszonyokrol (lasd Stuessy 1990 dsszefoglalojat). A kladisztika eredményei
azonban — meg kell vallanunk — még nemigen jelentkeznek a rendszertanban.

K: Sok mindent megtudtam a nukleinsav-szekvencidk értékelésérdl, de tamadt egy hianyér-
zetem: miért mellzted az aminosavlancok, azaz a fehérjék kladisztikai alkalmazhatésdganak
bemutatasat?

V: Ha mar megkérdezted, akkor tényleg kell néhany szo6t szélnom errdl. Kladisztikai kovet-
keztetésekre ugyanis az aminosav szekvenciak is alkalmasak. Swofford & Olsen (1990) sze-
rint proteinekre alapozva harom fobb lehetdség meriil fel: 1) Az aminosav behelyettesitések
szamanak minimalizalasa (vagyis a Fitch-féle rendezetlen karakterekre vezetjik vissza az
elemzést, akar a nukleinsavak esetében). Itt a fo problémat az jelenti, hogy az egyes ami-
nosaveserék mogott eltérd szamu baziscsere all. 2) mRNS szintre visszavezetve az aminosav
lancot, az atalakitashoz sziikséges nukleotid-szubsztiticiok szdmat minimalizaljuk (v6. Good-
man 1981), figyelembe véve tehat a genetikai kod degeneralt jellegét. Itt viszont a “csendes”
szubsztiticidk talhangsulyozdsanak a veszélye all fenn, ugyanis bizonyos baziscserck (a ko-
féle PROTPARS programban a csendes szubsztituciok is kikiiszobslddnek. Lathatod tehat,
hogy végeredményben a fehérjék nem 6nmagukban, hanem a mogottiik allé genetikai kod
figyelembevételével csak kozvetve alkalmasak igazan a vizsgalodasra.

K: Kideriilt szamomra, hogy a kladisztika eredményét legaldbb annyira befolydsolhatja a ku-
tato egyeni izlése, mint mondjuk a hierarchikus osztalyozasét. Abban a fejezetben be is mutat-
tad a modszerek kozotti valasztas jelentéségeét. A kladisztika esetében azonban mintha joval
kevesebb ilyen dsszehasonlitast tettél volna...

V: Erre mar — 6szintén megvallom — nem jutott se helyem, se idém, se energidm. De az iro-
dalomban béven talalsz olyan cikkeket, amelyek ezt mar megtették helyettem, sokkal alapo-
sabban, mint amire itt egyaltalan mod nyilna, példaul Duncan et al. (1980) és Astolfi et al.
(1981). A nukleotid-szekvenciakra alkalmas modszerek 6sszehasonlito értékelését Saitou &
Imanishi (1989) és Nei (1991) végezte el. Az is eldfordul, hogy ugyanazon modszerre irt
kiilonb6z6 programokat értékelnek, mint példaul Luckow & Pimentel (1985) a Wagner par-
szimoénia mddszerek esetében. Ennek okat mar sejted: a fa keresgélés egy NP-teljes probléma,
¢és nagyon sok mulik a programokon.

K: 4 maximum likelihood modszernél gy tiint szamomra, hogy a modellrendszer val-
toztatasaval végiil is felmérhetjiik: miként valtozik a kapott eredmény. A modell tovabb csiszo-
lasaval varhatoan még pontosabb eredményeket kaphatunk. De, mint irod, morfologiai
bélyegekre ilyen modellek nincsenek. Valoban nincs semmi esélyiink arra, hogy karakter alapu
modszereknél is megnézziik bizonyos valtoztatasok hatasat az eredményre?

V: Vannak probalkozasok ilyen iranyban is. Figyeld meg a 6.20 abra “él61ényeit”, amelyek
voltaképpen mesterséges organizmusok, és éppen egy megfeleld elméleti modell hijan sziilet-
tek. A mesterséges organizmusok esetében az evolliciot maga az ember szabja meg, ismeri az
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6.20 abra. Egy-egy “példany”
a b c a mesterséges organizmusok
Caminalcules (a, J. H. Camin,
vo. Sokal 1983), Didaktozoa
(b, Wirth 1995) ¢és Dendro-
grammaceae (¢, W. H. Wag-
ner, vo. Duncan et al. 1980)
csoportjaibol.

egyes Iépéseket, és tigy valtoztatgatja a feltételeket, ahogy akarja. E taxonok segitségével
azutan osszehasonlithatoak a kladisztika — és a fenetika — kiilonféle mddszerei is, ahogy azt
Sokal tette négyrészes nagy cikksorozataban (Sokal 1983). A Caminalcules “csoport” elem-
zése azzal az eredménnyel jart, hogy kideriilt: az Osszes karakter esetében a kladisztika
modszerei jobban “ecltalaltdk”™ az igazi torzsfat, mint a numerikus klasszifikacio. Erdekes
modon azonban a karakterek szamanak csokkentése mar az utobbi modszereknek kedvezett,
ami azt tdmasztja ala, hogy a kladisztikai kovetkeztetéseket is nagyszamu tulajdonsagra kell
épiteni...

K: Tényleg, van valami kikotés a tulajdonsdagok szamdt illetGen?

V: Altalanos szabaly nincs, de nyilvanvaléan annal nagyobb esélyiink van egy teljesen felol-
dott kladogram elballitasara, minél tbb tulajdonsag szerepel az adatokban. Es a fent emlitett
Sokal-féle vizsgalat is a karakterek szdmanak novelése mellett szdl. No de visszatérve az el6z6
kérdésedre, van azért lehetdség az evolucios folyamatok szamitégépes “lejatszasara” is,
melynek soran 6sszehasonlithatd az egyes kladisztikus mddszerek hatékonysdga. Fiala &
Sokal (1985) és Rohlf et al. (1990) nominalis karakterek véletlen megvaltozasaval szimulaltak
a specidcios folyamatokat (“random walk’), vagyis kozvetleniil a tulajdonsagok szintjén vizs-
galodtak. Persze evolucios tavolsagok matrixa is eldallithatd egy alkalmas modell felhasz-
nalasaval (pl. Lynch 1989). Javitanom kell tehat magamat, tobb modell is van, amely alkalmas
a kladisztika karakter-alapi modszereinek szimulacids értékelésére, de még sok 0j eredmény
varhatd ezen a tertileten.



