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FILOGENEZA A KLADYSTYKA

Przyroda ozywiona zdumiewa swa réznorodnoscia. Liczbe gatunkow organi-
zmow wystepujgcych wspoétczesnie na kuli ziemskiej szacuje sie na przynajmniej
5-10 milionéw, z ktérych poznano zaledwie 1,5 miliona. Dostepna dokumentacja
paleontologiczna pozwala oceni¢ liczbe gatunkéw wymartych na nie mniej niz
pot miliarda (Mayr i Ashlock 1991). Zgodnie z teorig ewolucji wszystkie te
organizmy — zaréwno dzi$ zyjace, jak i wymarte — wywodza sie od wspélnego
przodka, ktéry pojawit sie na Ziemi ponad 3,5 miliarda lat temu (Schopf i Klein
1992). Jesli caty ten Swiat istot zywych przedstawi¢ schematycznie w przestrzeni
wyznaczonej wspoétrzednymi czasu oraz ditugosci i szerokosci geograficznej, to
uzyska sie obraz rozgateziajgcego sie drzewa. Najnizszg ijednocze$nie najstarsza
czes¢ pnia tego drzewa tworzy¢ bedq pierwsze organizmy, a najwyzsza i najmtod-
szg czes¢ jego korony — gatunki wspotczesne. Tak wyobrazone drzewo mozna
nazwa¢ drzewem rodowym lub filogenetycznym organizmoéw, poniewaz jest
wiernym odzwierciedleniem historii ich rozwoju rodowego, czyli filogenezy. Aby
wiec filogeneze zycia na Ziemi pozna¢, nalezy odtworzy¢ wyglad drzewa rodowego
organizmow, czyli okresli¢ zawartos¢ kolejnych jego odgatezierh oraz rozpoznaé
wzajemne zwiazki przestrzenne (genealogiczne) pomiedzy nimi. Odgatezienia
drzewa rodowego to nic innego jak grupy organizméw wywodzacych sie od
wspolnego przodka. Grupy te sa naturalnymi i obiektywnymi jednostkami
filogenezy, utworzonymi w procesie ewolucji przez przyrode. Nazywa sie je
ktadami lub grupami monofiletycznymi (holofiletycznymi) w odréznieniu od
sztucznych i subiektywnych grup parafiletycznych i polifiletycznych tworzonych
przez cztowieka (rys. 1, Witey 1981).

Teoria dziedzicznosci dostarcza argumentow za stusznoscig wnioskowania
o pokrewieristwie pomiedzy organizmami w oparciu o podobienstwa wynikajace
z dziedziczenia cech po wspélnych przodkach. Podobienstwa takie sg zwane
homologiami lub cechami homologicznymi. Z dwoch cech homologicznych,
z ktérych jedna powstata bezposrednio z drugiej (np. tuska gaddéw i piéro
ptakéw), ta wyjsciowa (tuska) jest plezjomorfig, czyli cecha plezjomorficzng,
a wyprowadzona (piéro) — apomorfig, czyli cecha apomorficzng (rys. 2, Hennig
1966). Plezjomorfiawystepujacaw gatunku macierzystym grupy monofiletycznej
(rys. 1) nosi nazwe symplezjomorfii lub cechy symplezjomorficznej tej grupy,
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podczas gdy apomorfia obecnaw gatunku macierzystym nazywa sie synapomor-
fig lub cechg synapomorficzng (rys. 2, Hennig 1966).

— grupa monofiletyczna Rys. 1 Schemat odgatezienia drze-
gru pa paraf”etyczna wa I’OdOWBgO Ol’ganiZ!‘nC')W utworzo-
grupa polifiletyczna nego z gatunkow A-G.

Grupa monofiletyczna obejmuje gatunek
macierzysty (najblizszego wspélnego
przodka) wraz ze wszystkimi gatunkami
potomnymi (np. grupa ABCDEFG z gatun-
kiem macierzystym A). Grupe parafiletycz-
ng stanowi gatunek macierzysty wraz
z czgs$cig gatunkéw potomnych (np. grupa
ABC z gatunkiem macierzystym A). Grupa
polifiletyczna nie zawiera gatunku macie-
rzystego gatunkow do niej wigczonych (np.
grupa DEFG, do ktérej nie nalezy najbliz-
szy wspolny przodek gatunkéw D-G, czyli

ich gatunek macierzysty A).

Rekonstrukcja drzewa rodowego organizmoéw nalezy do zadan systematyki,
czyli nauki o zréznicowaniu $wiata organicznego, a doktadniej do taksonomii,
to jest tej czesci systematyki, ktéra obejmuje teorie i praktyke klasyfikowania
organizméw. Jest logiczne, ze wiasnie hierarchiczny uktad grup monofiletycz-
nych powinien stanowi¢ podstawe klasyfikacji przyrody ozywionej — klasyfika-
cji, ktérej hierarchicznosé wynika z rzeczywistej hierarchii genealogicznych
powigzan pomiedzy organizmami. lyiko klasyfikacja odzwierciedlajgca unika-
towa przeciez filogeneze moze zapewnic¢ systematyce i catej biologii jednozna-
czny i trwaty fundament. Poprzez dazenie do odtworzenia filogenezy, takso-
nomia przestaje by¢ nieciekawym zajeciem, zmierzajgcym do arbitralnego
LJuporzadkowania” zréznicowania otaczajgcego Swiata zywego, a staje sie
fascynujaca i wazna dziedzing biologii ewolucyjnej, dostarczajaca istotnych
wiadomosci o klasyfikowanych organizmach — wiadomosci, ktére wynikajag
z historii ich rozwoju.

Rys. 2. Schemat odgatezienia drze-
wa rodowego organizmoéw zbudowa-
nego z gatunkow A-K.

Litery a-c oznaczajg cechy homologiczne
wystepujgce w gatunkach; strzatki wska-
zuja kierunek ich ewolucji. Cecha a jest
plezjomorfig w stosunku do cechy b i ¢
cecha bjest apomorfiag w stosunku do ce-
chy a, lecz plezjomorfia w stosunku do
cechy c; cecha cjest apomorfig w stosunku
do cechy ai b. Cecha ajest symplezjomorfig
grupy CDEFGHIJK; cecha b jest synapo-
morfig grupy EFGHIJK, lecz symplezjomor-
fig grupy GHIJK; cecha cjest synapomorfig
grupy 1JK.
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Wspodtczesng taksonomie tworza trzy szkoty: tradycyjna szkota taksonomii
ewolucyjnej, taksonomia fenetyczna czyli numeryczna oraz kladystyka zwana
tez taksonomig filogenetyczng lub kladystyczng (Sneath i Sokal 1973, Wiley
1981, Huitl 1988, Mayr i Ashlock 1991). Zasadnicza réznica pomiedzy klasyfi-
kacjami tworzonymi przez przedstawicieli tych szkét wynika z r6znej metodyki
rozpoznawania grup monofiletycznyeh. Taksonomowie ewolucyjni i fenetyczni
identyfikuja grupy monofiletyczne na podstawie symplezjomorfii i synapomorfii,
podczas gdy kladysci wykorzystujq do tego celu wylgcznie synapomorfie. Ponie-
waz symplezjomorfie — w przeciwienistwie do synapomorfii — faktycznie nie
dowodzg bliskiego pokrewienstwa pomiedzy organizmami i dlatego nie umozli-
wiajg identyfikacji prawdziwych grup monofiletycznych, totez jedynie zastoso-
wanie metodyki kladystyki wydaje sie prowadzi¢ do odtworzenia rzeczywistego
obrazu filogenezy. To wlasnie obecnos¢ trzech kosteczek stuchowych w uchu
srodkowym, ktérajest synapomorfig ssakow, swiadczy o bliskim pokrewienstwie
tych organizmow i stanowi dowod na ich wspélne pochodzenie, a nie obecnos¢
na przyktad kregostupa czy koriczyny pieciopalczastej, ktére sa symplezjomor-
fiami ssakow, odziedziczonymi po odlegtych przodkach. Ta sama obecnos¢ trzech
kosteczek stuchowych w uchu $rodkowym nie dostarcza juz jednak zadnej
informacji o pokrewienstwach w obrebie poszczeg6lnych grup ssakow, na przy-
ktad pomiedzy réznymi grupami naczelnych, u ktérych cecha ta jest juz tylko
symplezjomorfig odziedziczona po pierwszych ssakach.

KLADYSTYCZNA REKONSTRUKCJA FILOGENEZY

Kladysci zmierzajg do odtworzenia wygladu drzewa rodowego organizmow
poprzez rekonstrukcje jego poznawalnych fragmentéw w trakcie analiz filogene-
tycznych. Analiza filogenetyczna sktada sie z hipotetyczno-dedukcyjnej analizy
cech i indukcyjnej analizy kladystycznej (rys. 3, Bryant 1989).

Analize cech rozpoczyna sie od wyznaczania i definiowania cech na podstawie
dostepnych danych empirycznych biologii poréwnawczej badanych grup orga-
nizmoéw (np. cech morfologicznych). W stosunku do wyznaczonych cech wysuwa
sie nastepnie hipotezy o ich homologii. Z hipotezy o homologii cech wynika
logicznie homologia wszystkich stadiow posrednich miedzy nimi w rozwoju
osobniczym i rodowym. Innymi stowy, istnienie cechy posredniej b pomiedzy
cechami ai c (rys. 2) wskazuje na homologie tych trzech cech. To podstawowe
kryterium homologii nosi nazwe kryterium przechodniosci (Remane 1952). Z hi-
potezy o homologii cech wynika logicznie réwniez to samo przestrzenne ich
umiejscowienie wzgledem otaczajgcych cech, na przyktad to samo potozenie
homologicznej siatkowki u réznych kregowcéw w stosunku do pozostatych
podstawowych sktadnikéw ich oczu, jak naczyniéwka, teczowka, twardowka
i inne (kryterium potozenia; Remane 1952). Z hipotezy o homologii cech wynika
logicznie takze taki sam uktad przestrzenny ich podstawowych czesci skiado-
wych, na przykitad to samo rozmieszczenie wzgledem siebie siatkéwki, naczy-
niéwki, teczéwki, twardoéwki, soczewki, spojéwki, nerwu wzrokowego, ciatka
szklistego i miesni poruszajacych gatke oczng w homologicznych oczach réznych
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kregowcéw (kryterium szczeg6lnej struktury, bedace logicznym nastepstwem
kryterium potozenia w zastosowaniu do cech ztozonych; Remane 1952).

wyznaczanie i definiowanie cech
na podstawie empirycznych danych biologii poréwnawczej

t
stawianie hipotez o homologii wyznaczonych cech

testowanie danymi empirycznymi
dedukcyjnie wyprowadzonych wnioskéw z postawionych hipotez
(kryteria: przechodnios$ci, potozenia i szczegdlnej struktury)

ANALIZA t
CECH stawianie hipotez o kierunku ewolucji,
czyli plezjomorficznos$ci i apomorficznosci
nie odrzuconych hipotetycznych cech homologicznych

ANALIZA t
FILOGENETYCZNA testowanie danymi empirycznymi

dedukcyjnie wyprowadzonych wnioskéw z postawionych hipotez
(kryteria: grup zewnetrznych, paleontologiczne i ontogenetyczne)

t

stawianie hipotez o synapomorfiach
w stosunku do nie odrzuconych hipotetycznych apomorfii

indukcyjne konstruowanie kladograméw,
czyli stawianie hipotez o filogenezie

na podstawie macierzy hipotetycznych synapomorfii
ANALIZA P y hipotefycznych synap

KLADYSTYCZNA t

wybor najprostszego kladogramu
(zasada oszczednosci)

Rys. 3. Schemat analizy filogenetycznej wraz z jej podziatem na hipotetyczno-dedukcyj-
ng analize cech i indukcyjng analize kladystyczna.

Whioski dedukcyjnie wyprowadzone z wysunietych hipotez homologii sg
nastepnie testowane dostepnymi danymi empirycznymi. Te z hipotez, ktdre nie
zostaty odrzucone w trakcie testowania, stanowig punkt wyjscia dla kolejnego
etapu analizy cech, w ktérym sag stawiane hipotezy o kierunku ewolucji hipote-
tycznych cech homologicznych. Z hipotezy takiej, a wiec hipotezy o apomorficz-
nosci jednej cechy wzgledem drugiej, albo inaczej — hipotezy o powstaniu jednej
cechy z drugiej w badanej grupie organizméw (grupie wewnetrznej) wynika
logicznie brak cechy wyprowadzonej, czyli apomorfii, w najblizej spokrewnio-
nych z grupa wewnetrzng monofiletycznych grupach organizméw zwanych
grupami zewnetrznymi (kryterium grup zewnetrznych; rys. 4, Bryant 1991).
Z hipotezy o kierunku ewolucji cech homologicznych wynika logicznie takze to,
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ze organizmy posiadajgce ceche apomorficzng pojawity sie w ewolucji pézniej od
pierwszych, czyli najstarszych organizméw z homologiczng cecha plezjomorficz-
na (kryterium paleontologiczne; Bryant 1991). Z hipotezy o kierunku ewolucji
cech homologicznych wynika logicznie wreszcie rowniez to, ze wszystkie organi-
zmy grupy wewnetrznej, u ktérych w trakcie rozwoju osobniczego, czyli ontoge-
nezy, pojawia sie cecha apomorficzna, posiadajg w ktéryms$ stadium swojej
ontogenezy takze homologiczng ceche plezjomorficzng, podczas gdy nie wszy-
stkie organizmy grupy wewnetrznej, ktére wykazujg w trakcie swojej ontogenezy
obecnosé cechy plezjomorficznej, posiadajg w swojej ontogenezie rowniez homo-
logiczng ceche apomorficzng (kryterium ontogenetyczne; Bryant 1991).

Rys. 4. Uproszczony obraz odgatezienia
drzewa rodowego organizméw, w ktorym
Ab Bb Ca Da Ea zaznaczono gtéwne gatezi, czyli grupy mo-
nofiletyczne A-E, pomijajac ukiad sktada-
jacych sie na nie gatunkow.

Grupa monofiletyczna ABC stanowi grupe we-
wnetrzng, a grupy D i E sa kolejnymi grupami
zewnetrznymi. Cechy homologiczne obecne
w grupach A-E oznaczono literami ai b; strzatka
wskazuje kierunek ich ewolucji. Poniewaz cecha
b powstata z cechy aw obrebie grupy wewnetrznej,
totez jest nieobecna w grupach zewnetrznych.

Whnioski dedukcyjnie wyprowadzone z postawionych hipotez kierunku ewo-
lucji cech homologicznych sg nastepnie testowane danymi empirycznymi. Te
z hipotez, ktérych nie udato sie odrzuci¢ w trakcie testowania, tworzg podstawe
ostatniego etapu analizy cech, w ktérym stawia sie hipotezy o synapomorfiach.

Analiza kladystyczna polega na indukcyjnym konstruowaniu kladogramoéw
na podstawie macierzy hipotetycznych synapomorfii. Kladogram stanowi upro-
szczony obraz drzewa rodowego badanej grupy organizméw, ktdrego odgatezie-
nia symbolizuja zidentyfikowane grupy monofiletyczne, a kolejnos¢ rozgateziania
sie odpowiada hipotetycznej kolejnosci wyodrebniania sie tych grup, takjak to
ma miejsce na rysunku 4. Kazdy z kladograméw jest wiec hipoteza filogenezy
analizowanej grupy organizméw. Wybdr najprostszego ze skonstruowanych
kladogramow wynika z zastosowania ogolnej zasady metodologicznej nauki,
zwanej zasadg oszczednosci lub parsymonii (Ptatnick i Funk 1983).

PHYLOGENY AND CLADISTICS
Summary

Cladistic methodology is more appropriate for phylogeny reconstruction than evolutionary
taxonomy and numerical taxonomy. Phylogenetic analysis of cladistics consists of two parts,
character analysis and cladistic analysis, which are divided into a hierarchy of levels. Character
analysis comprises identification and homologizing of characters, and determination of the direction
of character transformations, while cladistic analysis produces a hypothesis on phylogenetic
relationships on the basis of distribution of directed characters among taxa. Character analysis is
the only hypothetico-deductive procedure appropriate for testing hypotheses. Cladistic analysis is
an inductive summary of the hypotheses generated during character analysis.

P — Kosmos
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