5. Kvantitativni kladistika

Hennigova metoda konstrukce kladogramu
kodovani znaku pro kladistickou analyzu

algoritmy konstrukce fylogenetickych stromu na
zaklade kritéria parsimonie

optimalizacni kritéria

popisné charakteristiky a porovnavani stromu
konsensualni stromy

miry spolehlivosti vysledku kladistické analyzy
kladisticky software



Postup pri fylogeneticke analyze

vybér taxonu

V)'/bér znaku (posouzeni homologie)

kddovani znaku do matice

polarizace znaku (mimoskupinové srovnavani, event.

ontogeneticka pravidla)

vlastni analyza — konstrukce kladogramu
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Parsimonie v kladistice: hledame strom, na kterém rozlozeni znaku
predpoklada minimum evoluCnich zmén (minimum evolution), .

takovy, ktery ma nejmensi délku (= Henniguv pomocny princip: nikdy
dopredu nepredpokladejme homoplazii)

delka stromu (tree length) —
celkovy soucCet vSech zmeén
ve vSech znacich (kroku)
na dané topologii stromu, tj.
nutnych k vysvétleni dane
hypotézy o pribuznosti
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Hennigova metoda

kazdy znak pri stavbée kladogramu
posuzujeme zvlast

polaritu znaku (apomorfie/plesiomorfie)
urcujeme dopredu

taxony seskupujeme na zaklade
synapomorfii

rychla a jednoducha, ale jen pro male
soubory s malym mnozstvim homoplazii



Homalozoa

Echinoid | Asteroid | Crinoid | Holothuroid | Opthiuriod
(Outgroup)
Number of 3 5 5 5 5
ambulacral grooves
Suckers Nnt_c-n |0n podia On : Absent | | On podia On podia
podia podia
Closed ambulacral No Voo Yos No Yos Yos
grooves
Aboral surface No Yes No No Yes Yes
reduced
Ambulacral grooves
extended from oral to | No Yes No No Yes No

aboral




Priklad: rod Leysera (Bremer 1978)

- hvézdnicovité rostliny (4 druhy v JAR a Stfedomor)

. Trubkovité | Povreh | SYPIY | Zivotni
Taxon Luzko " Chmyr v na
kvety nazky . cyklus
chmyru
L. . | se . A
, hladke | ... , osinaty | hladky | Sidlovité | trvalka
longipes zlazkami
L. drsné | ochlupené |opefeny |drsny Siroke, jednoletka
leyseroides P P y y ploché J
L. Sirokeé
drsné |ochlupené |opereny |drsny ’ jednoletka
tenella “P P y Y ploché J
L drsné |ochlupené |opefeny |drsny | Sidlovité |trvalka

gnaphaloides




Priklad: rod Leysera (Bremer 1978)

Polarizace znaku pomoci
mimoskupinového srovnavani
(outgroup comparison).

podivame se, jaké stavy znaku se

Athrixia Rosenia Relhandia vyskytuji u sesterskych rodu Leysera: ty
Leysera budeme povaZovat za plesiomorfni

/ 2N=8
jediny ubor na

plesiomorfni znaky:
dlouhé stopce

* |tZko hladké

« trubkovité kvety se zlazkami
« chmyr osinaty

 povrch nazky hladky

* Supiny na chmyru sidlovité
« zivotni cyklus vytrvaly

synapomorfie pro
rod Leysera




Matice znaku (character matrix)

(0O — plesiomorfie, 1 — apomorfie)
Do analyzy zahrneme i znaky podporujici monofylii Leysera: znaky 1 a 2

T
S/ 1 2 3 4 5 ©6 7 8
taxon

outgroup O 0 0 0 0 O 0 O
L. longipes 1 1 0 0 0 0 O O

L. leyseroides T 1 1 1 1 1 1 1
L. tenella 1T 1 1 1 1 1 1 1

L. gnaphaloides 1 1 1 1 1 1 0 O




Vysledny kladogram

leyseroides tenella

gnaphaloides

longipes

outgroup




Koédovani znaku

prevedeni informace
do formy vhodne pro
kladistickou analyzu

cela Cisla (0, 1, 2, 3,

Continuous

Meristic

musime od sebe odlisit
jednotliveé stavy

znaky, ktere se
neprekryvaji, jsou
vhodnéjsi

V praxi jsou nejcasteji
vyuzivany binarni
znaky (0,1)

Binary

Overlapping

Disjunct

JAVAN

A

Kitching et al. 1998



Kédovani spojitych znaku

* ruzné metody, napf. ,gap-weighting” (Thiele 1993)
* v praxi relativné malo pouzivané
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Kodovani diskrétnich znaku

vicestavoveé vicestavoveé hierarchické binami kédovani-
kédovani: kédovani: kédovani: oinarnt ?I ohvam. o
jeden znak se  dva nezavislé tfi znaky pet nezavislych znaku
zavislymi znaky (barva, (pfitomnost, (pritomnost/
stavy tvar) barva, tvar) nepfitomnost)
0 00 07?7 00000
1 11 100 11010
2 12 101 1100 1
3 21 110 10110
4 22 111 10101




Chybeéjici data (missing values)

nemame udaje k dispozici (heznama vyvojova
stadia, pohlavi, fosilie, poS§kozené kusy)

znaky nelze kodovat, protoze prislusne
struktury u organizmu pfirozené chybi

koddujeme “?%, resp. -

problémy: naroste pocet reseni, klesa rozliseni
kladogramu, nékdy dokonce zcela chybné
vysledky



* poCet vSech moznych
rozliSenych stromu pro t taxonu
n = (2t - 5)!/[2t3 (t - 3)!]

Species

NO 0 NI O Ul e W I =

Number of trees

1
1

3

15

105

945

10,395

135,135

2,027,025

34,459 425

654,729,075

13,749,310,575
316,234,143,225

7 905,853,580,625
213,458,046,676,875
6,190,283,353,629,375
191,898,783,962,510,625
6,332,659,870,762,850,625
221,643,095,476,699,771,875
8,200,794,532,637,891,559,375
49518 x 1038

1.00985 x10°7

2.75292 x 1076
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Pocitacové algoritmy hledani nejusporn
kladogramu
Presné metody (exact methods):

« vyCerpavajici hledani (exhaustive search, implicit enumeration) — jen
pro malé datoveé soubory (do 10 taxonu — vice nez 2 miliony stromu)

jSich

A B C D A B C A B C D
2 7 6 # /4
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Lipscomb 1998



Presné metody (exact methods):

* branch-and-bound search — jako vstupni minimum se
vezme napr. nahodny strom; pokud pfi hledani delka
stromu preskoci limit, cela skupina stromu se zavrhne a
zkousi se jina (realizovatelné do 25 taxonu)

1) 1 2 3 456 7 5 5
Al1 001111 2) ut
B{0 1 0 01 01
cio 011010
D{0 0 01 0 0 1

0 A
Outj0 0 0 0 0 O (Length=10)
3) BJAC Out B Out
Y C
A
11 s’(eps.A 9 steps 9 steps

Upper bound reached l

Lipscomb 1998



délka stromu

heuristické metody (heuristics) ) .

* nepresné (moznost lokalniho
optima), ale jediné mozné pfri :

vymeéna veétvi (branch swapping): ca.

velkém poctu stromu

G

A

do 100 taxonu):

* nearest neighbour interchange
* Subtree pruning and regrafting
 tree bisection+reconnection (TBR)

[ start

"frecspace”

A MIMI-Swapping

1 branch-breaking

® & |0c3l minirna [
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http.//www.cladistics.org/



heuristické metody (heuristics)

analyza rozsahlych matici (nad 100
taxonu) pomoci parsimonie:

e problém tzv. ostrovu (islands) a
composite optima (Goloboff 1999,
Nixon 1999)

* parsimony ratchet A B C._
e tree-fusing (TF) VIRV
« Sectorial searches (SS) \
 tree-drifting (DFT) G\, 7~
» kombinace rdznych X s
algoritm( H\ |

.
S—

Goloboff 1999



Polarizace znaku pomoci outgroup comparison

 po skoncCeni hledani nejuspornéjsiho stromu vybereme jeden taxon z
matice jako outgroup, podle néj jsou potom polarizovany vSechny znaky na

stromu

Cladistic determination of character polarity:

1) character distribution
in a topology:

species A

species C (1)
(0)

species B

(1)

(0) and (1) = characters

2) selection of an outgroup:

species species species
C (0) B(1) A(1)
(outgroup)

Hennigian determination of character polarity:

1) character 2) character analysis:
distribution:
1 = apomorphy species
character | 0 = plesiomorphy C (0)
species A 1
species B 1
species C 0

3) identification of character
state:

outgroup character state
= plesiomorphy

conclusion:
0 = plesiomorphy
1 = apomorphy

3) reconstruction of a rooted tree:

species  species
B (1) A(1)

Wégele 2005



Kritéria optimality pro vicestavové znaky

* nutné upresneni podminek parsimonie
optimalizace (optimization, character mapping) =
urceni umisténi znaku na kladogramu, tj. poradi
jejich zmen, na zaklade nejakeho kritéria
Wagnerova (= Farrisova) optimalizace: aditivni,
sefazeneé znaky (transformacni serie), pricitaji se
kroky do delky stromu (napr. 1—3 = 2 kroky)

serazeny vicestavovy znak:

1 ¢———p» 2 €t—p 3 €t—p 4 €4—>» 5



Kritéria optimality pro vicestavové znaky

« Fitchova optimalizace: neaditivni, neserazené znaky
(transformacni série), pri€ita se vzdy jen jeden krok k
celkove délce stromu (napf. 1—3 = 1 krok)

nesefazeny vicestavovy znak:

NN

4 - >3




Optimalizacni kritéria
pro homoplazie

DELTRAN — slow optimization
,zpomaluje® (delays) evolucni
Zmenu, posouva ji co nejvic po
strome nahoru = uprednostnuje
paralelismy pred reverzemi

ACCTRAN - fast optimization
,Zzrychluje® (accelerates)
evolucni zmenu, posouva ji co
nejvic po stromé dolu =
uprednostnuje reverze pred
paralelismy



Popisné charakteristiky stromu

» delka stromu (tree length), L

* index konzistence (consistency index), Cl
relativni mira homoplazie pro dany
kladogram (,,goodness of fit*)

minimalni mozny (predpokladany) pocet kroku

Cl=

skutecny pocet kroku (délka stromu)



1 23 456 Character

Character State Changes on Tree:
Outgroup

000000

Taxa A 10000 1 ; 8 - }

Taxa B 110001 ; 0 __> 1

Taxa C 111001 . 0 __> Ny

Taxa D 111101 0 __> 1

Taxa E. 1 11111 > ; > .

Taxa F 111110 6 --> >
L=7
Cl=6/7=0.86

ci (1-5) = 1/1 = 1.00

i (6) = 1/2 = 0.50 RI = (13-7)/(13-6) = 0.86

Lipscomb 1998



* index retence (retention index), Rl
relativni mira synapomorfie pro dany kladogram

maximalni mozny pocet kroku — skuteCny pocCet kroku na stromu

RI =

maximalni mozny pocet kroku — minimalni mozny pocet kroku

ri=1.00
znak je zcela v souladu s
kladogramem, plné informativni

¢im vice se ri blizi k O, tim
meéné informace o pribuznosti
taxonu

= 0.00 Cl=6/7=0.86
autapomorfie, zadna informace o Rl = (14-7)/(14-6) = 0.88
pribuznosti |

Lipscomb 1998



Konsensualni stromy

 pri vyskytu homoplazie ma kladisticka analyza Casto vice
stejne uspornych reseni
« prisny konsensus (strict consensus)

A BC DE A B C DE A CB DE A BC DE

strict consensus

 vyhoda: kombinuje jen shodnou informaci ze vSech kladogramu
* nevyhoda: casto malé rozliseni

ABCDETFGH.I ACBDETFGH. ABDECFGH.I A BCDETFGHI
\<?>y x\yy_ ,W

Lipscomb 1998



Konsensualni stromy

« Adamsuv konsensus

A B C DE A B D CE A B C DE

NN

Adams consensus

* vyhoda: odstranuje rozpory vyvolané jedinym taxonem
* nevyhoda: muze obsahovat skupiny, které nemaji
opodstatnéni v zadném puvodnim kladogramu

Lipscomb 1998



Konsensualni stromy

 vetSinovy konsensus (majority consensus)

ABCDETFGH. ACBDETFGH.I ABDECFGH.

The majority rules consensus tree is:
AC BDEF G H)

« zobrazi jen skupiny vyskytujici se ve vice nez X % kladogramu
 napf. zobrazeni vysledku bootstrapu a jacknife
* nevyhoda: muzeme ztratit dulezitou mensinovou informaci

Lipscomb 1998



Miry spolehlivosti vysledku klad. analyzy

bootstrap —
opakovany
nahodny vybeér a
nahrazeni
jednoho znaku
zdvojenim jineho

jackknife — opakovany
nahodny vyber a
odstraneni jednoho Ci
vice znaku/taxonu
bez nahrady

(a)

Characters
345678910

Taxon A
Taxon B
Taxon C
Taxon D
Taxon E

o0o00O0O0D
1111201
1011201

1
0
1
1
1
1 0101110

2
00010010
1
1
1
1

bootstrap

Characters
894856[41 210

Taxon A
Taxon B
Taxon C
Taxon D
Taxon E

0100010000
oooooqQqO110
2012111

2012011
110110'3

1
1
1

. S Sy
O -

Kitching et al. 1998



Miry spolehlivosti vysledku klad. analyzy

Bremer support -

pocet kroku nutnych
kK tomu, aby se dany
klad ztratil ze
striktniho konsensu
suboptimalnich
kladogramu

(a)

Characters

12345678910

A B C D E

Taxon A
Taxon B
Taxon G
Taxon D
Taxon E

(c)

0000010010
1100000000
11¥1201

011201

111
1131
1100101110

AN

delka 14

striktni konsensus ze 3
stromu o délce 15

vysledné hodnoty
Bremer supportu

Kitching et al. 1998



Postup v kladistické analyze: checking & rechecking

organisms

-+— check of character
weights

<— addition of further
characters

“«— selection of characters

-+— determination of character
polarity

<+— weighting of states

data matrix data matrix
4+— cladistic analysis
l (with or without computer) 1
dendrogram dendrogram
l <+— jnterpretation l
hypothesis hypothesis
1 @

test of plausibility of the
hypothesis

T————— | accepted
hypothesis

Wégele 2005



Kladisticky software

kompletni prehled fylogenetickych programu:
http://evolution.genetics.washington.edu/phylip/s
oftware.html

NONA 2.0 (Goloboff 1993) + Winclada 1.00.08
(Nixon 2002)

TNT (Goloboff, Nixon & Farris 2008)

PAUP* 4.0 beta (Swofford 2002) + MacClade
4.07 (Maddison & Madison 2002)

Hennig86 (Farris 1989) + TreeGardener
(Ramos 1996)
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