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A filogenetika az evoliciés leszarmazasi kapcsolatok vizsgalataval
foglalkozik. Célja az evolicids torténet feltarasa (indirekt becslé-
se), ilyen médon a biolégia szemléletmddjanak alapvetd eleme. A
leszarmazasi kapcsolatokat a filogenetikai faval (torzsfaval) szemlél-
tetjik. Azonban alkalmazhatésaganak feltételei vannak, a faknak
kiilonbozo tipusai léteznek, a leszarmazason tul tovabbi informaciét
is hordozhatnak. Célunk elsésorban ez utébbiak elméleti hatterének
bemutatasa.

Az eléadason a filogenetika koncepcidjat, a filogenetikai fa értelme-
zését és a kladisztika logikai alapjat targyaljuk.
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Filogenetika: él8lények genealdgiai (leszarmazasi, rokonsagi) kapcsolatai —
az evolliciés leszarmazas (kozos 6s, divergencia)
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Filogenetika — koncepcié

A filogenetika a biolégia szemléletmddjanak alapvetd eleme, hiszen
a biolégiai sokszinliséget (a biodiverzitast), az él6lények kiilonboz
tulajdonsagaiban mutatott valtozatossagat csak a leszarmazas is-
meretében érthetjilk meg. A valtozatossag folyamatosan formalédik
kiilonb6z6 tényezok hatdsara, generaciordl generaciéra, 0sok és utd-
daik sorozatan keresztil. Ez a valtozads az evoluciés valtozas, a
folyamatot evoliiciés leszarmazasnak nevezziik. Osdk és utédaik
egylttesen egy leszarmazasi sort alkotnak. Anagenezis alatt a
populacidéban (szaporodasi egységben) szamos generacié alatt be-
kovetkezo valtozast, mig a kladogenezis alatt a leszadrmazasi sorok
szétvalasat értjuk.

A filogenetikai fa (vagy torzsfa) ennek a torténetnek a szemlélte-
tésére szolgal. A valédi torténetet adatok alapjan becsiiljik, ehhez
kiilonb6z6 mddszerek allnak rendelkezésre. Az eljarast filogenetikai
rekonstrukciénak nevezziik.

A filogenetika modern koncepcidjanak alapjait (leszdrmazés egy ko-
z6s 6sb6l) Charles Darwin fogalmazta meg, magyarazatot adva egy-
ben az él6lények tulajdonsdgaikban mutatott hasonlésagain alapulé
hierarchikus rendszerre is (Carolous Linnaeus 1735).
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Filogenetika

o El8lények és tulajdonsagaik (karakterek) — valtozatossag

@ Divergencia kezdetén nagyobb hasonlésag

e A, B, C taxonok, ty és t; divergencia idok

@ hasonlésag mértéke a divergencia idovel ardnyosan
csokken?

1d6

@ hasonlésag a leszdrmazasra utal? — nem mindig

o Az élovilag kozos 6se 1ényegesen egyszeriibb — a valtozatossag

(biodiverzitas) kialakulasa?

e Evoldcidbiolégia célja az élovilag diverzifikacidjanak leirasa és

megértése
e az evollcids torténet rekonstrukcidja
e fosszilidk — nem elegendd — hipotézisek a modern él6lények
hasonlésagai és kiilonbségei alapjan

Filogenetika — koncepcié

A valtozatossag a bioldgiai szervezédés barmely szintjére vonatkoz-
hat. Noha a koncepcié ennél altalanosabb, a tovabbiakban kilon-
b6zé anatémiai/morfoldgiai, élettani, viselkedésbeli vagy molekula-
ris sajatossagokban megmutatkozd egyedek kozotti kilonbségeket
értink alatta. Egyes tulajdonsidgok populécion, fajon (vagy egyéb
taxonon) belil nem, vagy csak kis véltozatossagot mutatnak, mig
populacidk vagy fajok kézott kilonbségeket tapasztalunk. Ezek di-
vergenciajanak megismerése egyben informativ lehet a populaciék,
fajok (taxonok) leszarmazasi kapcsolataira is.

Az evollcids valtozads magyarazatot ad mind az élélények, mind
tulajdonsagaik elterjedésére, igy a tapasztalt véltozatossagra.
Ezért a valtozatossagon alapulé kovetkeztetéseink egyarant vonat-
kozhatnak az él6lényekre és tulajdonsagaikra. Ahhoz, hogy egy tu-
lajdonsag felépitését és funkcidjat teljes mértékben megértsiik, an-
nak kialakuldsat, igy a tulajdonsaggal rendelkezé élolények leszar-
mazasi kapcsolatait is ismerniink kell. A leszarmazas mualtban lejat-
szédott események sorozata, amelyekre csak kozvetve tudunk kovet-
keztetni, sokszor csak a modern (ma is él6) él6lények tulajdonsagai
valtozatossaga alapjan. A fosszilidk a kozvetlen bizonyitékok egy
fontos csoportja, azonban sziikségszeriien korlatozott informéaciot
szolgaltatnak.
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Filogenetikai fa

o Filogenetikai fa (torzsfa): az evolicids leszarmazas szemléltetése — a
fa részei: levelek, agak és csomépontok

levél: fajok, taxonok (gének, stb.)

e csomoépontok: kozos 6sok
e a fa gyokere: a csoport utolsé kdzos Ose — kiilcsoport
e dichotémia és politomia
e kilonb6z6 abrazolasi médok
Kulcsoport
Agak
Gyoker -
A B C fajok O A B C L\E
el
csomopont Z
Xy a«— P ¥ C
Csomépontok D
gyokér Y / E
y - \
z Politémia

Filogenetika — koncepcié

A filogenetikai fa az evollcids leszarmazasi kapcsolatokat szem-
|éltetd diagram, a leszarmazasi kapcsolatok leirdsanak legfontosabb
eszkoze. Példaként tekintsiik modern fajok leszarmazasi kapcsola-
tait (pl. A, B és C az abrakon). A fa elemei a levelek (esetiinkben
a fajok), a kozos &soket szemléltets belsé6 csomépontok (x, y, z)
és az azokat Osszekotd agak (élek). Kitlintetett szerepli az Gsszes
abrazolt faj utolsé kozos Gsét szemlélteté csomdpont, ez a filoge-
netikai fa gyokere. Rogzitését kovetden beszélhetiink a valtozas
iranyardl, leszarmazasi sorrendrél a filogenetikai fan (pl. y koéz6s 8s
x-nél korabbi). Kizardlag ilyen gyokeres fakkal foglalkozunk. Egy
tovabbi faj bevonasaval egy Gjabb csomépontot rogzitiink a fan (pl.
O faj). O nem tartozik a kérdéses A— B — C csoportba, ezt kiilcso-
portnak nevezziik, az altala rogzitett (j csoméponttal (z) egyben
az uj fa gyokerét is kijeloljik. A kiilcsoport alkalmazasanak a gyokér
rogzitése az egyik célja.

A fa minden egyes belsé csomdpontjabdl két Gj ag ered, vagyis egy
6si leszarmazasi sorbdl két (j szirmazik (dichotémia). A dicho-
tomia egyben a fa alapl rekonstrukcié egyik feltétele. A megfeleld
felbontas hianyat a gyakorlatban politémiaval (ketténél tobb leszar-
mazott egy kozos 6sbél) jeldljik. A felbontas hianyanak szamos oka
lehet. De a valddi torténet sem sziikségszeriien fa jellegii.
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Filogenetikai fa

@ A torténet abrazolasa — csomoépontok sorrendje a fa gyokerétdl
@ Rokonsag a kozos 6sok sorrendje alapjan

o C, D és E egyforman kozeli rokonai B-nek

— mindharommal azonos az utolsd kdzds Os
o B kozelebbi rokona E-nek, mint A-nak

o pl. B: bojtosliszés hal, E: ember, A: sebes pisztrang
@ a rokonsag nem a hasonlésagra vonatkozik. . .

C E D A B ED C A E DC B

A A
B

B B A B C D E
C C C
E E E

Filogenetika — koncepcié

A gyokeres fa csomdpontjainak elrendezése (vagyis a filogenetikai fa
topoldgiaja) a leszarmazasi sorrendet szemlélteti. Ez az informacié
azonban szdmos kiilonb6z6 mdédon abrazolhatd. Példaul a belso
csomépont korili forgatds (kék nyilak az abran) ugyan a levelek
sorrendjét megvaltoztatja (pl. balrdl jobbra olvasva), azonban az
elforgatott fa is ugyanarra a leszdrmazasi sorrendre utal.

A leszarmazasi sorrendet a gyokérbdl kiindulva hatdrozzuk meg.
Egy modern fajok (A — E) leszarmazasat szemlélteté fan a belsd
csomoépontok az egymast kovetd 6sok, igy a fa eldgazasai fajképzo-
dési eseményekre utalnak. Példaul az A faj az elséként elkiloniilt
leszarmazasi sor recens képviselGje, mig a B faj leszarmazasi sora
késobb kilonilt el. A fa topoldgidja mindossze ennyi informaciét
hordoz, nem utal pl. a szétvalas idejére.

Ez alapjan a logika alapjan értelmezziik a taxonok kozétti (filogene-
tikai) rokonsagot is. Két taxon annéal kozelebbi rokona egymasnak,
minél kozelebbi a kozds Osiik (a gyokér felé elindulva). Ennek a
logikanak a kovetkeztében példaul a bojtosiszdlytaknak (Latimeria
a négylablak ( Tetrapoda), igy az eml3sok kozelebbi rokonai (Sarc-
opterygii csoport), mint példaul a sebes pisztrang (Actinopterygii,
sugarastszdjliak osztalya).
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Filogenetikai fa

@ Divergencia mértéke — evollciés tavolsag a kozos Ostol
o Filogenetikai fan szemléltetheto — eltérd fa tipusok

@ kladogram: csak leszarmazasi kapcsolatok
@ additiv fa: dghosszak a mdédosuldas mértékére utalnak

@ ultrametrikus fa (kronogram): additiv fa + aghossz a divergencia idére

is utal

o Aghossz jelentésében — igy a fa értelmezésében kiilonbségek lehetnek

Filogenetika — koncepcié

A kizarélag leszarmazasi kapcsolatokat szemléltetd filogenetikai fat
kladogramnak nevezziik. Azonban a fak egyes esetekben tovab-
bi informaciét is hordozhatnak. Az ,evolicids fak" (filogramok) a
topoldégia mellett az evoliciés valtozasra is informativak. Additiv
filogenetikai fak aghossza aranyos a valtozas mértékével, vagyis a
divergencia mértékét is tiikrozi a rokonsagi kapcsolatok mellett. Az
abran altaldban az aghossz egységét is feltiintetik. A gyakran al-
kalmazott ,,szogletes” dbrazoldsi médnal az &g hosszaba kizardlag a
gyokérrel, skalaval parhuzamos (az dbréan vizszintes) vonalak szami-
tanak bele, az erre merdlegesek (&bran fiiggdleges) nem. Specidlis
additiv fak az ultrametrikus filogenetikai fak, amelyekre az is tel-
jestil, hogy a valtozas mértéke az ido linedris fiiggvénye. llyen mdédon
az aghossz az idovel is aranyos. Egy taxon kozos 6stél vald tavolsa-
ga ez esetben a tehat a divergencia idore is kovetkeztetni enged.
Az ultrametrikus fak egyszerre lehetnek a valtozas mértékét szem-
|éltetd filogramok és leszarmazasi idoket szemlélteté kronogramok
a kérdéstdl fliggoen.

A filogrammal ellentétben a kladogram againak szerepe pusztan a
csomépontok kozotti kapcsolatok szemléltetése, igy az dgak hossza
tetszbleges, nem informativ. Ezért a fa értelmezéséhez fontos tudni
milyen tipusu faval van dolgunk.
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Additiv filogenetikai fa

e Additiv fak: agak hossza aranyos a médosulas mértékével

e tavolsag: pl. a tulajdonsdgok megvaltozasanak szama

o taxonok tavolsdga: az Osszekotd dgak hosszanak Gsszege (additivitas),

a divergencia mértéke
@ dag = dax + dp« = 9 (x: A és B utolsé kozos bse)
e tavolsag a kozds 6stdl (gyokér, MRCA): da, = 6, dg, =9
o x kisebb tavolsagra a kozés 6stdl (dy, = 3), mint y (d,, = 4), de
o a divergencia kezdete 6ta eltelt id6, x és y kora ismeretlen
o kis tavolsag # kis divergencia idd

Filogenetika — koncepcié

Leggyakrabban az additiv fakkal taldlkozhatunk a gyakorlatban.
Példaul recens fajok tulajdonsagain alapulé rekonstrukcié soran az
aghossz jelentheti a tulajdonsagok becsiilt valtozasanak szamat. Ko-
z0s 6s0k vagy kozos s és egy taxon (levél) evolucids tavolsagat
fejezi ki. A divergencia folyamata soran kiilonb6z6 jellemzok hal-
mozddhatnak fel a leszarmazasi sorokban. Mivel a felhalmozddas
sebessége eltér0 lehet, az dgak hossza is kiilonbségeket mutathat.
Additiv fa aghosszai additivak, igy két taxon tdvolsadga vagy a kér-
déses csoport utolsé kozos 6sétél (MRCA, Most Recent Common
Ancestor) valé tavolsaga az dghosszak Gsszeadasdval szamolhaté.
Példaul A, B, C és D recens fajok, az dbra ezek leszarmazasi kap-
csolatait szemlélteti a kozos Oseik evollcids tavolsagaval egyltt. A
és B kozos 6se x, divergencia idejiik azonos, igy azonos id6 alatt
B leszarmazasi sordban kétszer annyi kiilonbség halmozédott fel x
kozos Osiiktol vald szétvalasuk éta. Tavolsaguk 9 egység.

Azonban a fa a divergencia idokre nem informativ, igy x és y evolu-
cidja sebességére nem kovetkeztethetiink, csak a valtozds mértékét
becsiiltiik. y leszarmazasi sordban tébb valtozas halmozddott fel, de
nem tudjuk mennyi id6 alatt. Nem tudjuk megmondani a fa alapjan,
hogy A és B vagy C és D valt-e el elébb egymastél.
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Az evollcié sebessége

@ Sebesség (r): valtozas mértéke (tavolsag, d) / id6 (t)
o id6: generacidk szdma — kalibracié (fosszilidk): abszolat idéskala (pl.

1do

tx

ty

tz

millié év)
e ha az evollcié sebessége konstans, a divergencia mértéke aranyos a
divergencia idével, d = 2rt
o divergencia id6 becsiilhetd, kis tavolsag = recens divergencia
o ultrametrikus fa — taxonok azonos tavolsaga a gyokértdl
(daz=...=dr,=6,day=...=dp, =2, dax = dp« = 1)
e ma: ritkdn (molekularis jellemzdkre is, molekularis 6ra)

| dAE=dBE=dCE

=~ o ®
T |

Tavolsag

dac=dpc

daB

(3]

2tx Zty 1dé 2tz T T T

Filogenetika — koncepcié

Ultrametrikus filogenetikai fakon az evoliciés tavolsag aranyos a
divergencia idével, ezért barmely két recens taxon a koézos Osiiktol
azonos tavolsagra van (hiszen divergencia idejitk azonos). Ennek tel-
jesllését azonban csak extrém esetekben varjuk, konstans evollciés
rata esetén.

Az evolicié sebességét (ratdjat, r) a felhalmozddott (megjelent
és elterjedt, d) valtozas idGegységre vonatkoztatott mértékével de-
finidljuk. Gyors evollcié szdmos (] tulajdonsag elterjedését jelenti
a kozos 6s 6ta (nagy d), ennek latvanyos példija a madarak adap-
tiv radiadciéja mondjuk a modern krokodilokhoz képest (Sauropsida
csoport). Ha A leszadrmazasi sordban a véltozas mértéke d és a di-
vergencia ideje x kdzos 0stol t, az evollcid sebessége a leszarmazasi
sorban r = d/t és ez azonos B leszdrmazasi sorral. Vagyis A és B
evollcids tavolsaga 2d.

Konstans sebességli evoltciét feltételezve a divergencia ido be-
csiilhetd a taxonok divergencidja alapjan (t = d/(2r)). Abszoldt
id6 egységekben vald kifejezése tovabbi informaciét igényel (pl. ka-
libracié ismert kor( fosszilidkkal). Az evolicié sebessége azonban
nem konstans, korldtozottan molekularis jellemzdk alapjan (tipiku-
san DNS szekvencidk) becsiilve kis id6léptékben kozeli rokon taxo-
nokra hasznéljak (molekularis 6ra).
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Tulajdonsagok és csoportok

@ Altaldnos hasonlésag félrevezeto lehet
o Kiladisztika: specialis tulajdonsagok elemzése

e karakterek, karakter allapotok és csoportok

e eredet — homolégia és homoplazia

o karakter polaritds: egyedi eredetii 6si (pleziomorf) és szarmaztatott
(apomorf) karakter allapot

Faj: 1 2 3 4
Karakter g' a' a
allapot:

o

a'apomorf 1 és 2 fajban a'apomorf 1 fajban a" homoplazia az 1 és 3 fajban

a'monofiletikus csoportot definidl a parafiletikus csoportot definial a' polifiletikus csoportot definial

Filogenetika — koncepcié

Egy Osi és az osszes beldle szarmaztatott leszdrmazasi sort egyiitt
kladnak, vagy monofiletikus csoportnak nevezziik. A filogenetikai
fanak egy egysége, amelyet akkor kapunk, ha a fat egy aganal ,el-
vagjuk”. Az abran 1 és 2 monofiletikus csoportot alkot, mig pl. az 1
és 3 csoport nem monofiletikus. A monofiletikus csoport barmely két
fajparjanak rokonsagi foka nagyobb, mint a rokonsaguk a csoporton
kivili barmely fajjal. A legkdzelebbi csoporton kiviili rokont test-
vércsoportnak nevezziik. Parafiletikus egy csoport, ha a kdzos Os-
sel definialt kldd nem minden leszdrmazott tagjat tartalmazza (lasd
,hillék"). Polifiletikus csoport nem tartalmazza a csoport utol-
s6 kozos Osét. Példaul a Tetrapoda melegvériiek csoportja, amely
a madarakat és az emlésoket foglalja magaba, polifiletikus, hiszen
utolsé koézos Osiik hidegvérii volt, ezért nem része a csoportnak.

Az evoliciés valtozas soran tulajdonsagok moédosulnak, sorozatot al-
kotva egy 6si allapotbdl kiindulva (karakter polaritas). A vizsgalt
csoportban egy egyedi eredetii tulajdonsidg (homolégia), amely nem
médosult (szdrmaztatott, apomorfia) egy monofiletikus csoportot
azonosit. Egyedi eredet(i 6si tulajdonsagok (pleziomorf, vagyis leg-
aldbb egy leszarmazasi sorban késébb mddosult) parafiletikus cso-
portot definidlnak. Tobbszori fiiggetlen eredetli tulajdonsagot ho-
moplazianak nevezziik (beleértve a karakter reverziét is).

9
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Kladisztika

Hennig: monofiletikus csoportokra (klad) utalé szarmaztatott
tulajdonsagokkal az evollcids torténet rekonstrualhaté

© Hasonlésag harom lehetséges oka
e konvergens evolicié, karakter reverzid Tomspoce

— homoplazia a—
e Osi tulajdonsdg — nem monofiletikus
csoport
e szarmaztatott tulajdonsag, amely csak
egyszer jelent meg — klad

Krokodilok
o

Gyikok és
Kigyok

[ 1

Emlésok

e

Tudéshal
Kétéltiiek

© Szirmaztatott tulajdonsagok a
hierarchia kiilonb6z6 szintjein

e kladok hierarchikus rendszere Tetrapoda végtag
e nem lehet ellentmondas, a valddi 4
hierarchiat tukrozi

»HUll6k™ nem monofiletikus — 6si tulajdonsagok
Monofiletikus a madarakkal (Archosauriformes klad)

Filogenetika — koncepcié

A tulajdonsagokban mutatott hasonlésagnak szdmos oka lehet, ro-
konsagra ez alapjan csak specialis esetben kovetkeztethetiink. Tobb-
szori fuggetlen eredet és konvergens evolicié szelekciéval, Osi alla-
potok fennmaradasa egyes csoportokban, reverzié és egyedi eredetil
szarmaztatott tulajdonsag (sziinapomorfia a csoportban) egyarant
allhat a hasonlésag hattérben. Amennyiben az utébbi azonosithatd,
lehetové teszi egy monofiletikus csoport azonositasat. Ha mindezt
a kozos 6s hierarchia minden szintjén meg tudjuk tenni a kladok
hierarchikus rendszere is egyértelmien felépithet6. Ez a kladiszti-
ka, a kozos 6sokon alapulé bioldgiai osztalyozas alapja. Azonban
egy tulajdonsdgra az apomorfia csak egy hipotézis (ami a filogeneti-
ka ismeretében lenne tesztelhetd), nem azonosithat6 egyértelmiien.
Masrészt médszerek kellenek a rekonstrukciéra (sok tulajdonségra
és taxonra). Kladisztikai elemzésekben a maximalis parsziménia
modszerét részesitik elényben, ami az elemzésbe bevont tulajdonsa-
gok kozotti homoplazidk szamat minimalizalja.

A hagyomanyos , hillok” elnevezés egy parafiletikus csoportot azo-
nosit, hiszen a leszarmazasi kapcsolatokat figyelembe véve a ma-
darakkal egyiitt lennének monofiletikusak. A ,hillok™ hasonlésaga
szamos Osi tulajdonsagra vezethet6 vissza (pleziomorf allapotok).
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Ellenorzo kérdések

o

00 o000

® 0 ©

Miért magyardzza az evollcids leszarmazas a hierarchikus rendszert és
magyarazza-e a rendszertani kategéridkra bontast?

Miért nem mindig aranyos a divergencia mértéke a divergencia idével?
Miért nem utal mindig a hasonlésag a rokonsagra?

Milyen részei vannak a filogenetikai fanak fajok osztalyozasat
feltételezve?

Azonos-e a kiilcsoport az utolsé kozos ssel (MRCA)?
El6fordulhat-e politémia a valésagban?

Mi a kilonbség és ranézésre latszik-e a kiilonbség a kladogram és a
filogram kozott?

Mit értiink molekularis 6ra alatt és miért nincs pl. ,,morfoldgiai 6ra”?
Milyen folyamatok eredményezhetnek homoplaziat?

Miért nem trivialis a sziinapomorfidkon alapulé kladisztikai elemzés
gyakorlati kivitelezése?
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1. Koncepcié

Filogenetika

JELEN TANANYAG A SZEGEDI TUDOMANYEGYETEMEN
KESZULT AZ EUROPAI UNIO TAMOGATASAVAL. PROJEKT

AZONOSITO: EFOP-3.4.3-16-2016-00014

SZECHENYI @

Eurépai Unié
Eurépai Szocidlis
Alap

Y

» **
MAGYARORSZAG - T
KORMANYA BEFEKTETES A JOVOBE
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