4. Uvod do kladistiky

kladogram

podobnost a pribuznost
homologie

(sym)plesiomorfie, (syn)apomorfie
polarizace znaku

Kritérium parsimonie



Willi Hennig (1913-1976)

* nemecky entomolog

« 1950: ,Grundziige einer
Theorie der phylogenetischen
Systematik”

* 1966: prepracovany anglicky
preklad ,Phylogenetic
Systematics”

* snaha o objektivni a
opakovatelne metody pro
rekonstrukci fylogeneze, které
by respektovaly realitu
evoluce — fylogeneze je
empiricky poznatelna




Pribuznost

» pribuznost mezi taxony je chapana
jako striktné genealogicka —
seskupujeme taxony se spoleCnymi
predky (common ancestors) T

Cousin Cousin You Sibling

Gregory 2008

Monophyletic group

species A B C D E

druh A tvori sestersky
taxon

(sister group) Kk
monofyleticke
skupine B+C+D+E

\J «— ancestral species

Kitching et al. 1998



Kladogram

LAMPREY SHARK SALMON LIZARD
D A

time

to

B C

vétve (branches)

kofen (root)

terminal taxa

hypothetical ancestor 3

hypothetical ancestor 2

hypothetical ancestor 1

Kitching et al. 1998



* nezalezi na tvaru a orientaci kladogramu

 podstatna je jen topologie stromu — poradi vetveni, které
znazornuje evolucni pribuznost
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 pozor na chybné interpretace:
napr. primitivni/dokonalejsi (sic!),
hlavni/postranni linie (sic!),
starSi/mladsi (sic!) apod.
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* vétve lze libovolne
rotovat, aniz by se
topologie stromu zmeénila
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Nekteré fylogenetické stromy mohou krome topologie
nést dalsi informaci, napr. o mire odlisnosti, Case,...
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Pneumatic spaces in the
skull

Feathers

Long hard palate

Hooked 5th metatarsal

Diapsid skull

“Right-handed” circulatory system

Amniote egg
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Pedicellate teeth

Tetrapod limkt — outgroup

1910 dracunculifoliae
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Cile kladistiky

formulovat hypotézy o hierarchickych
pribuzenskych vztazich

identifikovat sesterske taxony
vetvici se schemata — kladogramy
to vSe na zakladeé rozlozeni znaku mezi taxony

znak = jakakoli pozorovana vlastnost
organizmu, kterou jsme schopni definovat a u
které jsme schopni u ruznych taxonu
vypozorovat rozdily (morfologie, molekuly,
chovani...)

avsak ne kazdy znak nese fylogenetickou
iInformaci — pouzitelné jsou pouze znaky
homologicke!



Podobnost nehomologicka

« analogie — ruzné organy s podobnou funkci (napf. koncetina
hmyzu a Clovéka, kfidlo hmyzu a ptaka)

« podobnost povrchni nebo vznikla nahodou pod ruznym
selekCnim tlakem — neodrazi pfibuzenské vztahy!

st ANALOGY

Wégele 2005
Grimaldi & Engel 2005

Otitidae (Plagiocephalus)



Podobnost nehomologicka

konvergence — podobnost vznikla pfizpusobenim se
stejnym podminkam prostredi — neodrazi pribuzenske
vztahy!

Merganetta armata Podiceps sp. Fulica sp. Phalacrocorax sp.
(Anatidae) (Podicipedidae) (Rallidae) (Phalacrocoracidae)

kachny potapky chrastalové kormorani

# Petauroides volans Petaurista petaurista
(Marsupialia) (Rodentia)

Anomalurus peli Cynocephalus volans
(Rodentia) (Dermoptera)

e ——

vakovec poletucha Supinatka letucha
Wégele 2005



kondofi R ™ L _ S : supi
(Cathartidae) : .ﬁ 4 - A : © Petr Mickstein & - (ACC|p|tr|dae)

W muckstein.com

slepci (Spalacidae, Rodentia)

krtci (Talpidae, Insectivora) plastnici (Chlamyphorinae, Xenarthra)



Podobnost nehomologicka

paralelismus - projev skryte vlohy v blizce
nepribuznych liniich, napf. v dusledku predispozice
zakladniho planu, neodrazi pribuzenske vztahy!

napr. ustni ustroji krevsajicich Diptera

Diptera: Ceratopogonidae Diptera: Tabanidae
Wégele 2005



Homologie

« podobnost, ktera ma stejny puvod od spole¢ného predka
(,kopie stejného originalu®)

* Richard Owen (1843): stejny organ u riznych organizmu, i
kdyZ muze mit ruznou formu a funkci

« jediné podobnost v homologickych znacich muze
dokazovat pribuznost

Belon P. (1555): L'Histoire de la Nature des Oyseaux Owen R. (1849): On the Nature of Limbs



Kritéria pro rozpoznani homologie (1)

« Remane (1952, 1962), Patterson (1982)
« stejna pozice na téle a prostorovy vztah vuci jinym organim
(pozicni/topologickeé kritérium, konektivita)

Crustacea
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Wégele 2005



Kritéria pro rozpoznani homologie (2)

« stejna struktura, podobnost v detailu (strukturalni kritérium)

« Cim je struktura komplexngjsi, tim je homologie pravdepodobngjsi

« obezfetné posuzovat jednoduché znaky v€etné redukci (napf. sekundarni
ztrata kridel u hmyzu)
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Wégele 2005



Kritéria pro rozpoznani homologie (3)

« vyskyt prechodnych forem (vyvojové kritérium)
« transformacni série, ontogeneticky vyvoj
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Kritéria pro rozpoznani homologie (3)

« vyskyt prechodnych forem (vyvojové kritérium)
« transformacni série, ontogeneticky vyvoj
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Kritéria pro rozpoznani homologie (3)

« vyskyt prechodovych forem (vyvojové kritérium)
« transformacni série, ontogeneticky vyvoj

Jaw joint

(a) Reptilian jaw
Middle ear
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(c) Reptilian ear bone

Dimetrodon (reptile)

(d) Mammalian ear bones

Morganucodon (mammal)

Copyright © Pearson Educatlon, Inc., publishing as Benjamin Cummings.
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Znaky mezi dvéema taxony jsou homologicke, jestlize tyto taxony:
a) maji ten stejny stav znaku (character state) jako jejich spoleCny predek

HOMOLOGIE

b) jeden z nich ma jiny stav znaku, ktery se vyvinul jako evoluCni novinka
(apomorfie) ze stavu znaku spolecného predka (plesiomorfie)

HOMOLOGIE

m m

PLESIOMOREFIE APOMOREFIE




Homologie znaku mezi tfemi a vice taxony

Tri taxony A, B, C, jeden homologicky znak:
a) vSechny taxony maji tu stejnou podobu (stav) znaku

Taxon A Taxon B Taxon C
(pStros) (kachna) (vrabec)

] Znak 1 (pero)

» zadna informace
pro seskupeni
taxonu




Homologie znaku mezi tfemi a vice taxony

b) znak se u taxonu vyskytuje ve dvou podobach (stavech, napf. 0, 1):
dva taxony sdileji stejnou podobu znaku oproti tretimu

znak 1-1 (pero) je synapomorfi pro B+C

Taxon A Taxon B Taxon C
(jestérka) (kachna) (vrabec) >

1-0 Znak 1 — stav 1

(pero)
apomorfie »

>

Znak 1 —stav O (Supina) 3
plesiomorfie

- historicky puvodni stav

znaku u predka =
plesiomorfie

odvozeny stav znaku u
potomka (evolucni
novinka) = apomorfie
muzeme seskupit taxony
BaC

sdilena podobnost v
odvozeném stavu znaku
= synapomorfie
sdilena podobnost v
puvodnim stavu znaku =
symplesiomorfie
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autapomorfie
(pro Aves v kontextu —» Feathers t
Reptilia)
Long hard palate

Synapomorfie—aneumatic spaces in the

(pro Aves+Crocodylia) > /

Hooked 5th metatarsal

symplesiomorfie

Diapsid skull
(pro Aves+Crocodylia) \
synapomorfie

e v e ——— “Right-handed” circulatory system
(pro Reptilia véetné Aves) v

symplesiomorfie
(pro Reptilia+Aves) Amniote egg
synapomorfie
(pro ReptiliatAves+Mammalia)

Pedicellate teeth

Tetrapod limbs

Lo sy : i ST v . A : Wiley et al. 1991
» chapani apomorfie/plesiomorfie je vzdy relativni, nutné definovat kontext

« synapomorfie definuji monofyletické skupiny, autapomorfie terminalni taxony



outgroup kangaroo bat cat whale  chiup:
synapomorfie
pro savce, ale
symplesiomorfie
pro klokana+
netopyra+kocCku
— neni dukazem
jejich blizsi
pribuznosti vudi

hair
velrybé

»seskupovanim na zaklade symplesiomorfii by
vznikly parafyletické skupiny



Jak prokazat pribuznost mezi taxony?

* muzeme se opfit jen o podobnost v
homologickych znacich

 sdilené ancestralni/primitivni znaky
(symplesiomorfie) nenesou fylogenetickou
iInformaci

* vylucné odvozene znaky (autapomorfie) jsou
dobré pro diagnozu taxonu, ne vsak pro
rekonstrukci fylogeneze

» dukazem o pribuznosti jsou jen sdilené
odvozené znaky: synapomorfie



Polarizace znaku

 urceni, ktery stav znaku je plesiomorfni a ktery apomorfni
« mimoskupinove srovnhavani (outgroup comparison)

S . outgroup ingroup
vnejsi skupina
. Taxon A Taxon B Taxon C Taxon D
(OUt‘qrouD) - (krokodyl)  (pStros) (kachna) (vrabec)

jakakoliv skupina
mimo tu, kterou
studujeme
(studujeme ingroup)

»stav znaku, ktery se vyskytuje u
outgroup, je plesiomorfni Sternum:
« Z moznych outgroups je obvykle nejlepsi
vybirat sesterskou skupinu k ingroup, tj.
nejblize pribuzny vnejsi taxon




Méné éasta moznost polarizace znaku
— informace z ontogeneze

Haeckelovo
biogenetické pravidlo ,
— ontogeneze je kapr okoun vranka
zkracenou rekapitulaci
fylogeneze
(nespolehlive!)
Nelsonovo
ontogenetickeé

pravidlo — obecngjsi - D

. plynovy méchyr

Stav.znaku J,e spojen s travici trubic

plesiomortni (u okouna a vranky jen
v mladi)

- plynovy méchyr
oddélen od travici
trubice



Nasledujici kritéria pro urceni polarity neplati!

znak pritomny u fosilii je
plesiomorfni (i u fosilii se
vyskytuje soubor
plesiomorfnich i odvozenych
znakU)

CastéjSi znak je plesiomorfni

komplexngjsi znak je
apomorfni (evoluce muze
vést k redukci
organu/struktury)

chorologickée kritérium: znak
rozSireny dale od
geografického centra
puvodu je apomorfni
(speciace muze probihat i
ve stfedu arealu)
nejspolehliveéjsi metoda:
mimoskupinové
srovnavani
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Homologie vice znakll mezi dvéma a vice taxony

b1) znaky se u taxonu vyskytuji ve dvou podobach (stavech):

dva taxony sdileji stejnou podobu znaku oproti tfetimu, informace z
obou znaku jsou vzajemné v souladu

znaky 1-1 a 2-1 jsou synapomorfiemi pro B+C
Taxon A Taxon B Taxon C

1-0
2-0

Znak 1 — stav 1
Znak 2 — stav 1

apomorfie
» muzeme seskupit
taxony Ba C —
jedno reseni

Znak 1 —stav 0
Znak 2 — stav O

plesiomorfie



Homologie vice znakll mezi dvéma a vice taxony

b2) znaky se u taxonu vyskytuji ve dvou podobach (stavech):

dva taxony sdileji stejnou podobu znaku oproti tretimu, ale
informace z obou znaku jsou vzajemné v rozporu

Taxon A Taxon B Taxon C Taxon A Taxon B Taxon C
1-0 1-1
2-1 2-0
apomorfie

plesiomorfie

»konflikt v datech, 2 mozna reSeni: skupiny B+C a A+B
»>jeden ze znaku 1-1 a 2-1 je homoplazie




Homoplazie — puvodné predpokladana homologie, ktera
se ale na kladogramu jevi jako nespravna (muze byt takto
interpretovana vzdy jen v kontextu néjaké konkrétni topologie stromu!)

Wégele 2005



Soulad znaku (congruence) na kladogramu
- test homologie
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 pokud jsou informace z jednotlivych znaku v souladu, {j.
topologie kladogramu na zakladé ruznych znaku jsou
navzajem slucitelné, puvodni hypotézy o homologii se jevi
jako spravne



Vysvetleni homoplazie

* muze byt dusledkem naseho Spatného pozorovani
(=chybné urceni homologie)
* nebo musime pripustit, ze dany stav znaku vznikl

dvakrat (konvergenci, paralelné) anebo doslo k jeho
ztrate (reverzi)

* pfi vyneseni na kladogram se evolucni zména (krok) v
homoplazickeém znaku na stromu objevi vice nez jednou

konvergence reverze
paralelismus



Hennigliv pomocny princip: nikdy dopfedu nepfedpokladejme
homoplazii, vzdy nejprve uvazujme homologii
»hledame strom, na kterém rozlozeni znaku pfedpoklada minimum

homoplazii, tj. minimum evolu¢nich zmén (krokl), tj. takovy, ktery ma

nejmensi délku

deélka stromu (tree length, L)
celkovy soucCet vsech zmén
ve vSech znacich
(evoluénich kroku)

na dané topologii stromu, .
nutnych k vysvétleni dané
hypotézy o pfibuznosti

(a)

CHARACTERS

TAXA 1 2 3 4 5 6
A J O ] O - O
B [ [ J O O =
C B ([ 3] || =8 E
D I ] | J | 3 J
(b) (c) (d)
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B _" r'—C K D
— C — D C
— D — B -
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(e) A A A
2 B B 3 45 6 C 3 5 D
4 6 C ! 3 5 D ! 345C
35 D B- 6 g B
2 6
L=7 L=9 L=8




Princip (maximalni) parsimonie (uspornosti)

William Occam (14. stol.) (,Occamova britva®)
obecné kritérium k vybéru mezi dvéma alternativnimi hypotézami

davame prednost hypotéze, ktera vyzaduje mené doplnujicich
predpokladu

pokud pro nejaky jev existuje vicero vysveétleni, je lepe uprednostnovat
to nejméné komplikované

pokud néjaka ¢ast teorie neni pro dosazeni vysledkl nezbytna, do
teorie nepatri

process in nature

state A - state B (parsimonious)

state A 7/% state B (not parsimonious)

formation of a hypothesis

observation —» theoretically substantiated explanation (parsimonious)
observation ———» ad hoc assumption 1 / explanation (not parsimonious)
qumptiom 3

assumption 2

Wégele 2005



Parsimonie v kladistice: hledame strom, na kterém rozlozeni
znaku predpoklada minimum evoluénich zmén (minimum
evolution), tj. takovy, ktery ma nejmensi délku (= Henniguiv
pomocny princip: nikdy dopredu nepredpokladejme homoplazii)

TAXA

délka stromu (tree length) —
celkovy soucet vsech zmeén
ve vS§ech znacich (kroku)

na dané topologii stromu, {;j.
nutnych k vysvétleni dané
hypotézy o pribuznosti

(a)

CHARACTERS
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Hypotéza v biologicke systematice

Kladistika je zalozena na hypoteticko-deduktivnim
pristupu (K. Popper):

1) hypotézy o homologii znaku (test: 1. kritéria
homologie; 2. vzajemna slucitelnost znaku)

2) hypotézy o hierarchické pfibuznosti taxonu (test:
vzajemna sluCitelnost znaku)

patterns in nature alternative patterns identified pattern

represented in a brain
ho

4

L2 — 1 !

® event occurring
In a brain

.\s
m »

./

Wégele 2005



