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SAMENVATTING. — Aan de hand van een aantal theoretische en concrete voorbeelden
wordt een algemeen beeld geschetst van de cladistische methode. Hierbij ligt de nadruk niet
zozeer op technische details of op practische aspecten, maar vooral op de algemene rede-
neringen die de grondslag vormen van de cladistische filosofie. Een degelijk inzicht in deze
basisprincipes is onontbeerlijk om de waarde van het cladisme correct te kunnen inschatten.

SUMMARY. — An introduction to cladism. — Based on some theoretical and concrete
examples, the cladistic methodology is discussed. As a clear understanding of the basic
principles of the cladistic philosophy is essential to appreciate the power of cladism, these
general principles are emphasised rather than technical details or practical problems. Because
the objective of this text is mainly educational, it is presented in Dutch.

I. INLEIDING EN KORTE HISTORIEK

In deze bijdrage zullen we een overzicht
schetsen van de cladistische methode, waarbij we
vooral de nadruk willen leggen op de algemene
grondslagen. Tegelijkertijd zullen we de meest ge-
bruikte termen verklaren. Een degelijk inzicht in
de basisprincipes is onontbeerlijk om de waarde
van het cladisme in het algemeen en van clado-
grammen in het bijzonder correct te kunnen in-
schatten. Om duidelijk te maken dat er behoefte
is aan een tekst die deze basisprincipes behandelt,
volstaat het erop te wijzen dat de meningen over
het cladisme nog steeds al te vaak sterk gepo-
lariseerd zijn. Enerzijds is er vooral bij sommige
klassicke systematici een afwijzende houding die
voornamelijk gebaseerd is op de foutieve veron-

derstelling dat er binnen de cladistische filosofie
geen plaats zou zijn voor het traditionee] syste-
matisch werk, of voor de inzichten die daaruit
voortvlocien. Anderzijds vindt men vooral bij
sommige moleculaire systematici nog steeds een
te blind en te ongenuanceerd vertrouwen in de
evolutionaire waarheid van alle mogelijke dendro-
en cladogrammen die ze op een computerscherm
te voorschijn halen. We hopen dat deze tekst kan
bijdragen tot het tot stand komen van een meer
realistische visie op het cladisme en van cen dicper
inzicht in de systematische methode in het alge-
meen.

Het cladisme (,cladism”, cladistics™) is een
stroming in de systematick waarin volgens een
strikt bepaalde methode getracht wordt een zo
Juist mogelijke fylogenetische reconstructie van de
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levende wereld te verwezenlijken. Hierbij ligt de
nadruk in de cerste plaats op het vertakkings-
patroon of het cladistisch aspect van de evolutie
(kAados : tak). Dit vertakkingspatroon tracht men
te reconstrueren door een analyse van de ver-
spreiding van kenmerktoestanden over de bestu-
deerde taxa (bv. de toestanden geel, rood en
blauw van het kenmerk bloemkleur). Grafisch
wordt het voorgesteld door een cladogram. Deze
cladogrammen kunnen vervolgens een belangrijk
interpretatickader vormen voor de patristische,
chronistische en fenetische aspecten van de evo-
lutie (figuur 1 ; sommige van deze termen hebben
wel al naargelang de geraadpleegde auteurs ver-
schillende en soms erg uiteenlopende definities).

Naast de in het cladisme gebruikte methode,
namelijk de spaarzaamheidsanalyse (. parsimony
analysis”, zie verder), bestaan er nog andere
methoden die als doel hebben het fylogenetisch
vertakkingspatroon te reconstrueren ('). De term
spaarzaamheidsanalyse wordt momenteel meer
en meer gebruikt als synoniem voor cladisme.
Soms worden hiervoor ook de termen fylogenetica
of fvlogenetische systematiek (. phylogenetics”,
Lhylogenetic sysiematics™) gehanteerd. Deze ter-
men zijn eigenlijk te breed om de spaarzaam-
heidsmethodes aan te duiden, maar wel bruik-
baar als verzamelnaam voor alle methodes die
er expliciet op gericht zijn om fylogenctische
verwantschappen te achterhalen. Deze fylogene-
tische aanpak staat dan tegenover de strikt fe-
netische methodes van de numerieke taxonomie
(numerical taxonomy™ ; zi¢ 3.) (%). In de conven-
tionele systematiek, waar de gegevens op een heu-
ristische wijze geinterpreteerd worden, worden
fylogenetische en fenctische aspecten — bewust
maar vaak ook onbewust — met clkaar gecom-
bineerd (zie RossrecuT 1991).

(1) Zic bv. Frusensren (1988) en Dariv & Tassy
(1993) voor cen overzicht en bespreking.

(2) Sommige fenetische methodes leveren dendrogram-
men dic onder bepaalde voorwaarden evolutionair geinterpre-
teerd mogen worden. Deze methodes worden daarom soms
evencens als fylogenetische methodes beschouwd. We verwij-
zen naar Dariu & Tassy (1993) voor een goede bespreking
van het gebruik van fenctische methodes in fylogenctisch
onderzoek.
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Fi6. 1. — De verschillende aspecten van de fylogenic,
aan de hand van cen schematische voorstelling van de evolutie
van vier taxa, A, B,Cen D:

Het cladistische aspect heeft te maken met het vertakkings-
patroon van de evolutionaire lijnen ; vb.: B en C zijn van
clkaar gescheiden door slkechts én vertakkingspunt, C en D
daarentegen door twee ; C is cladistisch dus nauwer verwant
met B dan met D.

Het patristische aspect heeft te maken met de divergentic van
kenmerken binnen evolutionaire lijnen (dit wordt soms ook
anagenetische of fyletische evolutic genoemd ; deze kunnen
al dan niet gepaard gaan met speciatic binnen de lijn) ; vb. :
B en C zijn ontstaan uit cenzelfde meest recente gemeenschap-
pelijke voorouder ; B wijkt echter veel meer af van deze voor-
ouder dan C ; dit betekent dat de divergentic in de lijn naar
B veel groter is dan in de lijn naar C,

Het chronistische aspect heeft betrekking op de datering van
cvolutionaire gebeurtenissen ; vb. : de meest recente gemeen-
schappelijke voorouder van A, B, C en D leefde net voor
het oligoceen.

Het fenetische aspect heeft betrekking op het globaal verschil
in kenmerken tussen taxa in een bepaalde tijdsdoorsnede
(merk op dat dit zowel fenotypische als genotypische ken-
merken kunnen zijn) ; vb. : in de huidige tidsdoorsnede ver-
tonen A, C en D cen grote gelijkenis, terwijl B er sterk van
afwijkt.

Het cladisme zoals we het nu kennen vindt
zijn oorsprong in de werken van Willi Hennig
(1913-1976), cen Duits entomoloog die aan Dip-
tera werkte. Hexzig schreef in 1950 een eerste
theoretisch werk, getiteld ,,Grundziige einer Theo-
rie der phylogenetischen Systematik™, dat echter
weinig succes kende. ., Phylogenetic Systematics™
(1966), zijn tweede boek, kende veel meer bijval
en ligt aan de basis van de doorbraak die het
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cladisme vanaf de jaren 70 kende, eerst in
zodlogische kringen en enkele jaren later ook in
de plantensystematick (7).

W. H. Wagner, een Amerikaans pteridoloog,
ontwikkelde in de jaren vijftig de grondplan-
divergentie methode (.groundplan divergence
method” ; zic WAGNER (1961) ; de methode werd
cerst gepubliceerd door HArDIN (1957), een stu-
dent van Wagner). Deze methode heeft als doel
om grafisch voor te stellen hoe de nakomelingen
van een gemeenschappelijke voorouder in de loop
van de evolutie van elkaar divergeren. De achter-
liggende theoretische overwegingen sluiten nauw
aan bij Hennig's ideeén, maar werden onafhanke-
lijk hiervan ontwikkeld. Wagner's werk bleef, net
zoals Hennig's cerste boek, praktisch onopge-
merkt, waardoor het een minder belangrijke rol
gespeeld heeft in de ontwikkeling van het cla-
disme.

Het cladisme is ondertussen uitgegroeid tot
¢én van de grote methodologische richtingen in
de systematick. De cladistische literatuur werd in
het verleden vaak gekenmerkt door heftige en
scherpe discussics en extreme standpunten. Met
de jaren zijn de inzichten echter gerijpt en mo-
menteel bestaat er over de belangrijkste principes
vrijwel censgezindheid ; cladistische analyses zijn
nu zo goed als een standaardprocedure in syste-
matisch onderzoek.

In het begin van de jaren 80 was er een echte
explosie van boeken (vaak congresverslagen) die
volledig aan het cladisme zijn gewijd (0. a. Funk
& Brooks 1981, Neison & Prarnicxk 1981,
Wieey 1981, Jovsey & Fripay 1982, PrarNick
& Fuxk 1983, Duxcan & Stuessy 1984). De
snelle ontwikkeling en opgang van het cladisme
in het vorige decennium komt ook tot uiting in
de oprichting van het tijdschrift ,,Cladistics™ in
1985 en door het groot aantal artikels over of
met toepassing van cladistische technieken in
tijdschriften als ,Systematic Zoology™ (het huidige
wSystematic Biology™), ,.Systematic Botany” en
wlaxon”. Recenter heeft de doorbraak van mo-
leculaire systematiek een nicuwe impuls bezorgd
aan de ontwikkeling van fylogenetische methoden.
Getuige daarvan is bv. het tijdschrift , Molecular
Phylogenetics and Evolution™ dat in 1992 opge-
richt werd. Eén van de doelstellingen van dit
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tijdschrift is om de samenwerking en de dialoog
tussen klassieke en moleculaire systematici te be-
vorderen (zic in dit verband eveneens DovLE,
1993). Ook in de klassicke systematische tijd-
schriften krijgen moleculaire studies meer en meer
hun plaats. Een indrukwekkend voorbeeld hier-
van is het derde nummer van ,Annals of the
Missouri Botanical Garden™ uit 1993, dat volledig
gewijd is aan de cladistische analyse van de
nucleotidesequentie van het rbcl.-gen bij de zaad-
planten, voornamelijk angiospermen. Het hoofd-
artikel van dit nummer (Cuase er al. 1993 ; met
meer dan 40 co-auteurs uit meer dan 20 labo-
ratoria) is gewijd aan een analyse van 500 ver-
schillende sequentics, verspreid over alle zaad-
planten (%).

In de loop van de voorbije jaren werden ook
meerdere review-artikels over het cladisme gepu-
bliccerd. We vermelden de belangrijkste. LiNnper
(1988) geeft een overzicht van de verschillende
technicken en stromingen binnen het cladisme.
Stewart (1993) bespreekt de huidige consensus
in verband met de cladistische methode. Cron.
Quist (1987) formuleerde een aantal kritieken
op het cladisme zoals die bij veel botanici leven.
Deze kriticken, die vaak berustten op een onvol-
ledige kennis van de cladistische theorie, werden
door Humpuries & Cuarreinr (1988) en door
Donoauue & Cantivo (1988) vanuit een puur
cladistische filosofie bekeken en weerlegd.

Forey et al. (1992), WiLey et al. (1992) en
Darru & Tassy (1993) zijn drie recente en elkaar
aanvullende handboeken over het cladisme. Ook
in de meeste handboeken over systematiek vindt
men tegenwoordig een algemene inleiding tot het

(3) . Phylogenetic Systematics™ is cigenlijk cen vrij
slechte — vertaling van een duitstalig manuscript van Hennig.
Dit duitstalig manuscript, een volledig herschreven en sterk
gewijzigde versic van | Grundziige einer Theorie der phylo-
genetischen Systematik™, werd pas in 1982 uitgegeven, onder
de titel .. Phylogenetische Systematik™ (HExNiG 1982).

(4) Het rbcl-gen ligt op het chloroplast-genoom ¢n
codeert voor de grote subeenheid van RuBisCO, het centrale
enzyme uit de Calvin-cyclus. Dit gen is &n van de cerste
plantengenen dic door mokeculaire systematici bestudeerd
werden. Momenteel is de volledige sequentic gekend voor
meer dan duizend soorten (tegenover vijf soorten amper zes
jaar geleden). Zic Baum (1994), voor cen situering en een
evaluatie van dit project.
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cladisme. Aanbevelenswaardig zijn bv. QuiCKE
(1993) en Stace (1989).

Eén van de eerste wetenschappers dic het
belang van het theoretisch werk van Hennig in-
gezien heeft, was de Gentse zodloog Kiriakoff.
Zo is zijn handboek ,Beginselen der dierkundige
systematick voor hoogstudenten en biologen™
(1956) reeds helemaal geschreven vanuit de cla-
distische filosofic. De ideeén van Hennig waren
toen nog vrij onbekend, en het is dan ook niet
verwonderlijk dat Kiriakorr (1960 : 15) vast-
stelde dat ,de literatuur in onze taal erover be-
trekkelijk arm is". Meer dan 30 jaar later en na
de sterke ontwikkeling die het cladisme doorge-
maakt heeft, is dat echter nog steeds zo. Voor
zover we konden nagaan, bestaat er buiten de
summiere inleiding van SchockaerT (1992) geen
andere recente en ruim beschikbare Nederlandse
literatuur over dit onderwerp.

2. BELANGRIJKE BEGRIPPEN

In de loop van de evolutie kan een bepaalde
evolutionaire lijn kenmerken ontwikkelen die
haar van alle andere lijnen onderscheidt. Deze
waarneembare en overerfbare eigenschappen wor-
den evolutionaire nieuwigheden of ,apomorfieén”
genoemd. Wanneer een lijn, gekenmerkt door een
aantal apomorfie€n, zich later zal splitsen, zullen
de dochterlijnen deze apomorfieén overerven.
Apomorfieén zijn dus de sleutel om cladistische
verwantschappen tussen lijnen op te sporen : een
apomorfie die voorkomt in twee of meer groepen,
is met grote waarschijnlijkheid ontstaan in de
meest recente gemeenschappelijke voorouder van
deze groepen. Tegenover apomorfie of afgeleide
toestand staat ,plesiomorfie”, wat op een primi-
tieve toestand slaat. In tegenstelling tot apomor-
fieén zijn plesiomorficén niet informatief met
betrekking tot cladistische relaties, wat in de
volgende voorbeelden geillustreerd wordt. Deze
voorbeelden tonen eveneens aan dat apomorfie
en plesiomorfie relatieve begrippen zijn, die pas
een betekenis krijgen wanneer duidelijk gemaakt
wordt op welk hiérarchisch niveau ze betrekking
hebben.

Voorbeeld 1. Het transport van organische
stoffen gebeurt bij de vaatplanten in een gespe-
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cialiseerd weefsel, het flodéem. Meer specifiek ge-
beurt dit transport bij de varenachtigen en de
gymnospermen via zecfcellen en bij de angiosper-
men via zecfvaten. Deze laatste zijn opgebouwd
uit zeefvatelementen (met de bijbehorende bege-
leidende cellen). Een zeefvatelement wordt alge-
meen beschouwd als een sterk gespecialiseerde en
afgeleide zeefcel. Mén neemt dus aan dat zeef-
vatelementen (met hun begeleidende cellen) zich
in de loop van de evolutie ontwikkeld hebben
uit zeefcelachtige cellen. Zeefvatelementen onder-
scheiden zich van ,gewone” zeefcellen ondermeer
door het voorkomen van zeefplaten (°).

Wanneer we de verwantschap tussen alle
families van vaatplanten willen bestuderen, zijn
de zeefvaten van de angiospermen apomorf of
afgeleid ten opzichte van de zeefcellen die voor-
komen bij de verschillende groepen van de varen-
achtigen en de gymnospermen. Het voorkomen
van zeefvaten is dus een bruikbaar argument voor
de conclusie dat alle families van angiospermen
onderling nauwer met elkaar verwant zijn dan
met eender welke familie van varenachtigen of
gymnospermen. De aanwezigheid van zeefcellen
(in de enge zin) daarentegen is op het niveau van
de vaatplanten een plesiomorfie en onbruikbaar
voor fylogenetische conclusies. Op basis van het
voorkomen van zeefcellen kan namelijk nict be-
sloten worden dat de varenachtigen en de gymno-
spermen nauwer met elkaar verwant zijn dan én
van hen met de angiospermen.

We kunnen vervolgens het bereik van de
analyse verkleinen en ons beperken tot de ver-
wantschappen binnen de monocotylen. Vermits
alle angiospermen zecfvaten bezitten, is het voor-
komen van zecfvaten op dit niveau plesiomorf
en dus onbruikbaar om cladistische verwant-
schappen te achterhalen.

De situatie is weer verschillend wanneer de
oorspronkelijke analyse uitgebreid wordt met de
bladmossen, de levermossen en de groenwieren.
Op dit niveau (alle groene planten) beschouwen
we het zeefvatelement van de angiospermen als
cen gespecialiseerd type zeefcel en is de aanwe-

(5) Verder in de tekst zullen we een onderscheid maken
tussen zeefeellen in de enge zin (met vitsluiting van zeefvaten)
en zeefcellen in de brede zin (met inbegrip van zeefvaten).
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zigheid van zeefcellen apomorf ten opzichte van
hun afwezigheid. Het voorkomen van zeefcellen
(in de brede zin dus) is nu wel fylogenetisch in-
formatief en kan gebruikt worden om te argu-
menteren dat alle vaatplanten nauwer met clkaar
verwant zijn dan met eender welk mos of groen-
wier. De afwezigheid van zeefcellen bij blad-
mossen, levermossen en groenwieren is plesio-
morf en kan nict gebruikt worden om bv. tc
argumenteren dat de levermossen en de blad-
mossen nauwer met elkaar verwant zijn dan met
de vaatplanten.

Zonder aan te geven over welk hiérarchisch
niveau men spreekt of ten opzichte waarvan een
kenmerktoestand afgeleid of primitief is, hebben
uitspraken over al dan niet afgeleid zijn dus
duidelijk geen zin. De uitspraak ,de aanwezigheid
van zeefvaten is afgeleid” is even onvolledig als
de vitspraak ,Jan is ouder dan”.

Wanneer we er rekening mee houden dat
kenmerken convergente evolutie en/of evolutio-
naire omkeringen (reversies) kunnen vertonen,
wordt de situatie complexer. Dit verandert echter
niets aan de essentie van de redenering, zoals het
volgende voorbeeld aantoont.

Voorbeeld 2. De vorming van secundair
triploid endosperm in de zaden van angiospermen
is een karakteristick die nict aanwezig is bij
andere vaatplanten. Op het niveau van alle vaat-
planten is de vorming van endosperm dus een
apomorfie of een afgeleid kenmerk dat geinter-
preteerd wordt als ontstaan in de gemeenschap-
pelijke voorouder van alle angiospermen (zic
Frieoman 1992). Deze apomorfie kan gebruikt
worden om te argumenteren dat de angiospermen
onderling nauwer met elkaar verwant zijn dan
met eender welke andere groep van vaatplanten.
De afwezigheid van secundair endosperm is op
dit niveau de plesiomorfe toestand.

De situatie is anders wanneer we de verwant-
schap tussen de genera van de Orchidaceae zou-
den willen bestuderen. In sommige genera van
deze familie wordt secundair endosperm aange-
legd, terwijl in heel wat andere genera geen
secundair endosperm gevormd wordt (of zelfs
geen dubbele bevruchting plaatsvindt). Op basis
van andere kenmerken is er echter geen twijfel
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mogelijk dat de Orchidaceae monocotylen zijn en
dus een tak binnen dec angiospermen zijn. De
afwezigheid van seccundair endosperm in sommige
geslachten van deze familie wordt daarom be-
schouwd als een evolutionaire omkering. Op dit
hiérarchisch niveau is de aanwezigheid van se-
cundair endosperm dus de plesiomorfe toestand
en niet bruikbaar om te argumenteren dat de
genera met secundair endosperm nauwer met
elkaar verwant zijn dan met de genera zonder.
Omgekeerd is de afwezigheid van secundair endo-
sperm op dit niveau apomorf en dus wel fylo-
genetisch informatief.

Een apomorfie die door een aantal taxa ge-
deeld wordt, wordt een , synapomorfie” van deze
groep genoemd ; al de taxa die de synapomorfie
bezitten vormen een monofyletische groep. In het
bovenstaande voorbeeld vormen varens, gymno-
spermen en angiospermen een monofyletische
groep en is de aanwezigheid van zeefcellen in de
brede zin een synapomorfie die deze groep ken-
merkt. Een monofyletische groep wordt be-
schouwd als de verzameling van alle nakome-
lingen van de voorouder dic de apomorfie ont-
wikkelde. Monofyletische groepen van verschil-
lende niveaus zijn hi€rarchisch gerangschikt
(binnen de hogervermelde groep vormen bv. de
angiospermen op hun beurt cen monofyletische
groep van een lager niveau, gekenmerkt door de
aanwezigheid van zeefvaten). Zulk cen hi€rarchie
van monofyletische groepen wordt grafisch voor-
gesteld in een cladogram. Een cladogram geeft
dus de historische volgorde van de splitsingen
tussen groepen weer. Elk vertakkingspunt in een
cladogram staat voor de splitsing van een stam-
groep in twee dochtergroepen. Twee monofy-
letische groepen die rechtstreeks ontstaan zijn
uit cenzelfde stamgroep noemt men zuster-
groepen (,sister groups™). Zo vormen de groepen
(B, C, D) en (E, F) in figuur 2 twee zustergroepen ;
(B) en (C, D) zijn eveneens twee zustergroepen.
Uit de definitie van zustergroepen volgt dat elke
monofyletische groep met haar zustergroep een
monofyletische groep vormt van hogere rang.
Wat men in een cladistische analyse wil ontdekken
zijn precies deze zustergroep-relaties.

De groep van al de taxa waartussen men
de cladistische verwantschappen wil ophelderen
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A B A
B D E
C Cc F
D F B
F E o
E A D

FiG. 2. — Drie mogelijke voorstellingen van eenzelfde
cladogram : de volgorde waarin de zustergrocpen geplaatst
worden speelt geen enkele rol.

wordt de binnengroep (,ingroup™) genoemd. De
zustergroep van de binnengroep nocmt men de
buitengroep (,,outgroup”™). Wanneer de gebruikte
kenmerken gepolarisecerd worden door middel
van buitengroepvergelijking (zie verder), zullen
ook de taxa van dc buitengrocp in de analyse
betrokken worden. De individuele taxa die in de
gegevensmatrix opgenomen zijn vormen de evo-
lutionaire units of EU’s van de analyse (cf. de
operationele taxonomische units of OTU’s uit de
numericke taxonomie). Omdat deze EU’s ver-
schijnen aan de uiteinden van de takken van het
cladogram, worden ze vaak de terminale taxa
genoemd. In een cladistische studie probeert men
de zustergroep-relaties binnen de binnengroep op
te helderen door de verspreiding van kenmerk-
toestanden over de EU’s te analyseren.

De lengte van een kenmerk op een bepaald
cladogram is het minimaal aantal overgangen
tussen kenmerktoestanden dat volgens het clado-
gram vereist is om de toestandsverspreiding over
de EU’s te verklaren. Zo hebben kenmerken 1,
3, 4 en 6 in figuur 3 lengte 1, kenmerk 2 heeft
lengte 2 en kenmerk 5 lengte 0. De lengte van
een cladogram behorende bij een bepaalde gege-
vensmatrix is de som van de lengte van alle
kenmerken uit die matrix op dat cladogram. Het
cladogram van figuur 3 heeft dus lengte 6.

Voor een gegeven aantal EU’s bestaat een
groot aantal verschillende cladogrammen. Het
cladogram dat in figuur 3 getoond wordt, is
het kortst mogelijke of meest spaarzame clado-
gram voor de gegeven matrix. In een cladistische
analyse van cen bepaalde gegevensmatrix aan-
vaardt men het meest spaarzame cladogram als
de meest waarschijnlijke evolutionaire hypothese
die gemaakt kan worden aan de hand van de
informatie uit die matrix. Andere hypothesen zijn

kenmerk: 123456
A (buitengroep) A | 000000
— i B
1 -Q-I: D D|121001
25201
E E| 110100
4:1 F F|110100
monofyletische groepen synapo-
binnen de binnengroep morfieén
BCDEF 1ely 2%
BCD 3:1
CD 2:2
EF 4:1
B, C, D, E, F: hebben enkel auto-
apomorfie&n (enkel getoond voor D)

FiG. 3. — Fen voorbeeld van een cladogram voor 6 evo-

lutionaire units (EU’s), gebaseerd op een gegevensmatrix dic
de verspreiding geeft van de toestanden van 6 kenmerken over
deze taxa ;
A is de buitengroep, B, C, D, E en F vormen samen de binnen-
groep. De cladistische structuur van de binnengroep volgt uit
de matrix met de kenmerkverdelingen (zic tekst) ; .a :b” staat
voor het ontstaan van kenmerktoestand b van kenmerk a;
kenmerktoestand 0 is steeds de plesiomorfe toestand.

mogelijk, maar minder waarschijnlijk. Deze keuze
op basis van de minimale lengte is een toepassing
van het zogenaamde parsimonie- of spaarzaam-
heidscriterium (,parsimony criterion™). Op basis
van het parsimoniecriterium Kiezen we voor het
cladogram waarop de globale congruentie tussen
de kenmerken maximaal is. Dit impliceert even-
eens dat de globale homoplasie (°) (convergente

(6) De graad van homoplasic van cen kenmerk op cen
bepaald cladogram wordt vaak uitgedrukt door de consisten-
tie-index & of door de retentie-index ri (zie Farwis 1989),

De consistentie-index is de verhouding van de lengte van
het kenmerk indien het geen homoplasic zou vertonen (m)
en de werkelijke lengte op het cladogram (s) ; ci bereikt zijn
maximale waarde | wanneer het kenmerk geen homoplasic
vertoont en wordt kiciner naarmate de homoplasic toencemt.
— In de retentic-index wordt ook rekening gehouden met de
maximale homoplasic dic cen kenmerk op cender welk clado-
gram kan vertonen. Deze maximale waarde is (g-m), met g
de maximale lengte die het kenmerk op eender welk clado-
gram kan vertonen. De retentie-index is dan gedefinicerd als
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evolutic + evolutionaire omkeringen) minimaal
is. Op het cladogram van figuur 3 vertoont geen
enkel kenmerk homoplasie en is de congruentie
tussen de kenmerken dus 1009%,.

Een plesiomorfie die door een aantal taxa
gedeeld wordt, wordt een symplesiomorfie van
deze groep genoemd. Kenmerktoestand 5:0 in
figuur 3 is een voorbeeld van een symplesiomorfie.
Deze toestand was reeds aanwezig in de gemeen-
schappelijke voorouder van A, B, C, D, E en
F en is bijgevolg niet informatief op het niveau
van de onderlinge relaties tussen deze taxa. Een
symplesiomorfie is eigenlijk een synapomorfie die
op een te laag taxonomisch niveau beschouwd
wordt. Enkele symplesiomorficén van de angio-
spermen zijn bv. het bezit van plastiden, het
voorkomen van tracheiden, de aanwezigheid van
chlorofyl en het voorkomen van zaden.

Een autoapomorfie (autapomorfie) duidt op
de unicke aanwezigheid van een apomorfic in
slechts én enkele EU uit de analyse (bv. ken-
merktoestand 6:1 voor taxon D in figuur 3).
Autoapomorficén zijn net als symplesiomorfieén
niet bruikbaar voor het achterhalen van verwant-
schappen. Om informatief te zijn moet een ken-
merktoestand immers in minstens twee EU’s
voorkomen.

Het bovenstaande betckent echter niet dat
autoapomorfieén totaal onbelangrijk zijn. Auto-
apomorficén van EU’s zijn immers aanwijzingen
dat deze EU’s elk op zich monofyletisch zijn, en
dit is cen belangrijke randvoorwaarde, zoals het
volgende voorbeeld aantoont. Men zou de familics
van de angiospermen op basis van de eerste letter
van hun naam kunnen indelen in 26 suprafamiliale
taxa. Louter technisch is er geen enkel probleem

(£-5)/(g-m). Ook i bereikt zijn maximale waarde | wanneer
er geen homoplasie aanwezig is.

De homoplasic van cen volledige gegevensmatrix op cen clado-
gram wordt vaak vitgedrukt door de globale consistentie-index
C1 (ensemble consistency index ; Cl = Im/Xs ; de sommatie
gebeurt over alle kenmerken) of door de globale retentie-index
RI (ensemble retention index ; R1= X (g-5)/ £ (g-m)). Zo heeft
kenmerk b op cladogram | van figuur l4ci= 1 (] Denn= |
((2-1)/(2-1)) : kenmerk ¢ heeft op datzelfde cladogram ci = 0.5
(1/2) en =0 ((2-2)/(2-1)). Voor de volledige matrix van
figuur 13 geldt C1= (1 + 1)/(1 +2)=0.66 en RI = (1 + 0)/
(1+1)=05.
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om de ,,verwantschappen” tussen deze alfabetische
groepen cladistisch te analyseren, maar aangezien
de EU’s in dit geval hoogst artificiéle groepen zijn,
is een dergelijke analyse absurd. De vraag of de
EU’s al dan niet monofyletisch zijn, is dan ook
één van de eerste vragen die men zich moet stellen
wanneer men een gegevensmatrix wil opstellen.
Strikt genomen staat de monofylie van de EU’s
tijdens de eigenlijke analyse niet meer ter discussie.

Ook de vraag of de groep van alle EU’s
samen een monofyletische groep vormt, valt
buiten de analyse in de strikte zin. Zo is het bv.
perfect mogelijk om een cladistische analyse uit
te voeren van een gegevensmatrix voor alle angio-
spermenfamilies waarvan de naam met een A
begint. Het feit dat het technisch mogelijk is om
hiervoor cladogrammen op te stellen, betekent
echter niet dat men mag besluiten dat deze fami-
lies een monofyletische groep zouden vormen
binnen de angiospermen. Dit zou men enkel
kunnen concluderen op basis van synapomorfieén
dic deze groep families onderscheidt van alle
andere families.

Naast monofyletische groepen, kan men ook
parafyletische en polyfyletische groepen onder-
scheiden (figuur 4). Een parafvietische groep is
een groep die gekarakteriseerd wordt door ple-
siomorfe kenmerktoestanden (Farris 1991). Zo
kan men bv. binnen de monofyletische vaatplan-
ten een parafyletische groep ,varenachtigen +
progymnospermen” afbakenen op basis van het
ontbreken van de kenmerktoestand zaadvorming.
Deze kenmerktoestand, een levenscyclus zonder
zaden, is binnen de vaatplanten plesiomorf ten
opzichte van cen levenscyclus met zaden. Een
parafyletische groep is dus eigenlijk een monofyle-
tische groep waaruit een aantal takken die de
apomorfe toestand van cen kenmerk ontwikkeld

ETRE

PARA- POLY-
FYLETISCH FYLETISCH FYLETISCH

Fi6. 4. — Een voorbeeld van een mono-, een para- en een
polyfyletische groep (naar DaniGrex 1983),



214

hebben, verwijderd zijn. Andere bekende voor-
beelden zijn de grocnwicren en de sporeplanten.

Polyfyietische groepen zijn groepen die ge-
karakteriscerd worden door convergente ken-
merktoestanden (Farris 1991). Mogelijke voor-
beelden hiervan op het niveau van de angio-
spermen zijn de groepering van al de parasitaire
bloemplanten, of alle soorten met rode bloemen,
al de waterplanten enz.

Ook de begrippen ,grade” en ,clade” staan
hiermee in verband. ,,Grades™ zijn groepen die
gekarakteriseerd worden door een bepaald ont-
wikkelingsniveau, dat vaak begrepen kan worden
als een aanpassing aan een specifick milieu. Het
betreft dan ook vaak artificiéle, niet-monofyle-
tische groepen, zoals bv. de mossen (parafyle-
tisch) of alle parasitaire planten (polyfyletisch).
w~Clades” daarentegen zijn per definitie mono-
fyletische groepen.

De term ,monofylie” werd al lang voor het
cladisme zich ontwikkeld had, gebruikt om groe-
pen aan te duiden die volgens de bovenstaande
definities ofwel mono- ofwel parafyletisch zijn.
Monofyletische groepen werden dan aangeduid
als holofyletisch ; voor parafyletische groepen
bestond geen aparte term. Dit terminologisch
verschil heeft in de jaren 70 vaak tot misverstan-
den en steriele discussies geleid tussen voor- en
tegenstanders van het cladisme. Sporadisch wordt
in de literatuur 0ok over convexe groepen gespro-
ken. Dit zijn groepen die volgens bovenstaande
definities ofwel mono- ofwel parafyletisch zijn.

Ter illustratie volgen nu enkele concrete
voorbeelden. Een eerste is een geschematiseerde
cladistische voorstelling van de klassieke visic op
de relaties binnen de landplanten (figuur 5 ; naar
CrANE 1985).

De volgende groepen zijn hierin monofyle-
tisch :
(1) Embryofyten
synapomorfie : de zygote produceert een multi-
cellulair embryo dat zijn vroege ontwikkeling
reeds doormaakt in het archegonium of in
de embryozak :
(2) Tracheofyten
synapomorfie : de aanwezigheid van trachei-
den met secundaire celwandverdikkingen ;
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(3) deze groep bezit nog geen naam
synapomorfie : de aanwezigheid van secundair
xyleem en floéem ;

(4) Spermatofyten
synapomorfie : vorming van zaden ;

(5) Angiospermen
synapomorfie : dubbele bevruchting met vor-
ming van secundair endosperm.

Bryofyten, pteridofyten, progymnospermen
en gymnospermen zijn parafyletische groepen.

Het tweede voorbeeld (WEyNanTs 1993) be-
handelt de cladistische verwantschappen van de
Primulanae (sensu SmeTs 1988) op familieniveau.
Deze superorde van de angiospermen omvat twee
ordes, de Primulales en de Ebenales. Naast de
vijf families van de Primulales (Theophrastaceae,
Myrsinaceae, Aegicerataceae, Primulaceae en Co-
ridaceae) en de vier families van de Ebenales
(Sapotaceae, Ebenaceae, Lissocarpaceae en Sty-
racaceae) werden ook de Symplocaceae in de
analyse betrokken. Deze familie (in de Cornales
sensu SMETs 1988) wordt door sommige auteurs
in de Ebenales geplaatst en fungeert hier als
buitengroep. De gegevensmatrix werd opgesteld
aan de hand van gegevens uit de literatuur en
omvat 66 morfologische, anatomische en chemi-
sche kenmerken.

'{- buitengroep (in de groenwieren)
1 } “bryofyten”
(mossen)
2 } “pteridofyten”
(varenachtigen)

} “progymnospermen”

} “g ospermen”
naaktzadigen)

]— angiospermen
?bedektzadigen)

Fi6. 5. — Cladogram van de embryofyten (naar CRANE
1985) ; de parafyktische grocpen staan tussen aanhalings-
tekens.,

Het meest spaarzame cladogram heeft lengte
115 en wordt weergegeven in figuur 6. Op basis
van dit cladogram kunnen we besluiten dat de
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Symplocaceae
: Styracaceae
Lissocarpaceae
Ebenaceae
Sapo taceae
‘[- Theophrastaceae

Pn mulaceae
Con daceae

Aegz cerataceae
Myrsinaceae

FiG. 6. Het meest spaarzame cladogram voor de

Primulanae (Jengte 115).

Primulales een monofyletische orde vormen, ter-
wijl de Ebenales parafyletisch zijn.

In dezelfde analyse werd ook nagegaan hoe-
veel cladogrammen er waren met één stap meer
(dus lengte 116, cn met cen icts mindere waar-
schijnlijkheid). Dit waren er drie, dic grotendeels
overeenkwamen met het Kortste cladogram. In
figuur 7 wordt het strikte consensuscladogram (7)
van deze vier cladogrammen gegeven.

Symplocaceae
|1- $t yracaceae

Lissocarpaceae
Ebenaceae
Sapotaceae
Theophrastaceae
Aegicerataceae
Myrsinaceae
_: Primulaceae
Coridaceae

FiG. 7. — Stnkt consensusdiagram van alle bomen met
kengte 115 en 116,

Het hiérarchisch niveau waarop een bepaalde
analyse plaatsvindt, beperkt de mogelijke vragen
waarop de analyse een antwoord kan vinden. In
de bovenstaande analyse van de Primulanae zijn
bv. de Coridaceae een monotypische familie (Co-
ris als enige geslacht), die door meerdere auteurs
opgenomen wordt in de Primulaceae sensu lato
(hetzelfde geldt voor de monotypische Aegicera-
taceae ten opzichte van de Myrsinaceae). De
bovenstaande analyse kan echter geen antwoord
geven op de vraag of Coris al dan niet de zuster-
groep is van de Primulaceae sensu stricto en
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bijgevolg eventueel als familie mag worden er-
kend. Door de Primulaceae sensu stricto in deze
analyse als EU te aanvaarden, maken we immers
impliciet de hypothese dat de Primulaceae sensu
stricto monofyletisch zijn. De mogelijkheid bestaat
echter dat dit niet zo is en dat de Primulaceae
zonder Coris een parafyletische groep vormen. Of
dit effectief zo is kan enkel uitgemaakt worden
door een cladistische analyse op een lager taxon-
omisch niveau uit te voeren. Een mogelijkheid
is bv. om de verschillende genera van de Primu-
laceae samen met Coris te analyseren. Op basis
van de bovenstaande analyse kunnen we als
buitengroep(en) enkele genera van de Theophra-
staceae en van de Myrsinaceae sensu lato toe-
vocgen (zie verder : buitengroepvergelijking). Op
die wijze spelen analyses op verschillende hiérar-
chische niveaus op elkaar in.

3. CLADISTISCHE VERSUS
FENETISCHE ANALYSE

De doelstelling van een fenetische analyse
is om zo goed mogelijk de globale similariteit
(,overall similarity”) tussen de bestudeerde taxa
weer te geven om zo tot een zo stabiel mogelijke
classificatie te komen. Fylogenetische overwegin-
gen, die centraal staan in een cladistische analyse,
spelen hierbij geen rol (zie echter voetnoot 2).

We illustreren de belangrijkste verschilpunten
tussen beide methodes aan de hand van een hypo-
thetische gegevensmatrix voor vier taxa A, B, C
en D (figuur 8 ; a-n zijn kenmerken met elk twee

abcdefghiijklmn
AJ|]10010000000000
Bill 200001711 111711
C|11101000000000
D|11000100000000
Fia. 8. — Een hypothetische gegevensmatrix voor 4 taxa

en 14 kenmerken ; 0" staat telkens voor de plesiomorfe toe-
stand, 1" voor de apomorfe.

(7) In een consensuscladogram worden de overeenkom-
sten tussen cen aantal verschillende cladogrammen weerge-
geven ; zie Quicke (1993) voor de verschillende manicren
waarop dit kan gebeuren.
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toestanden, 0 en | ; 0 staat telkens voor de plesio-
morfe toestand, | voor de apomorte).

In een fenetische analyse zal deze matrix
herleid worden tot een tabel waarin de paarsge-
wijze globale similariteit tussen de taxa af te lezen
valt. Een mogelijke maat voor de similariteit
tussen twee taxa is het aantal kenmerken waar-
voor deze dezelfde kenmerktoestand vertonen
(figuur 9). Uit deze tabel blijkt dat taxa A, C
en D onderling een vrij hoge similariteit bezitten,
terwijl taxon B van elk van deze drie taxa vrij
sterk verschilt.

A B C D
A= 31011
Bol=r =54
ol et i
D - - - -

FiG. 9. — De globale similariteit tussen de taxa A, B,
Cen D.

A B C
A = 11" 4 3
B - - 910
C ~ =13
D - - - -

FiG. 10. — De globale afstand of dissimilariteit tussen
detaxa A, B,Cen D.

Een gelijkaardig resultaat bereiken we door
een tabel op te stellen waarin we het aantal ken-
merken aangeven waarin de taxa onderling ver-
schillen (figuur 10). Dit is één van de mogelijke
maten om de globale afstand (,overall distance”™)
of dissimilariteit tussen de taxa paarsgewijs weer
tc geven. Zoals te verwachten was, kunnen we
uit deze tabel afleiden dat de afstand tussen taxon
B enerzijds en taxa A, C en D anderzijds veel
groter is dan de afstand tussen A, C en D
onderling.

We vinden dus in beide gevallen twee clusters
van taxa: (A, C, D) en (B). Uitgaande van deze
resultaten zouden we vervolgens de classificatie
van figuur 11 kunnen voorstellen.
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familie A-B-C-D
genus A-C-D
soort A
soort C
soort D
genus B
soort B

FiG. 11. — Classificatic van de taxa A, B, C en D, ge-
bascerd op ¢en fenctische analyse.

Zoals hierboven vermeld, spelen fylogeneti-
sche overwegingen geen rol bij het tot stand
komen van een fenetische classificatic. Zulk een
classificatie is in principe zelfs niet fylogenetisch
te interpreteren. Toch bestaat het gevaar dat dit
gebeurt — bewust of onbewust — en dat de
hiérarchie uit een fenetische classificatic gelijk-
gesteld wordt met een evolutionaire hiérarchie.
Om te illustreren tot welke problemen dit leidt,
zullen we nagaan wat we vanuit deze fenetische
classificatie over de evolutic van familiec A-B-C-
D te weten kunnen komen indien we dit zouden
wensen.

In een cerste stap moeten we dan wel nagaan
welke van de gebruikte kenmerktoestanden afge-
leid of primitief zijn, overwegingen die geen rol
speelden in de fenetische analyse. Stel dat we
vinden dat veel van de tocstanden dic voorkomen
in B afgeleid zijn. Hicruit kunnen we dan besluiten
dat B een afgeleid genus is dat ontstaan is uit
het primitievere genus A-C-D. Deze wijze van
voorstellen lijkt op het cerste gezicht misschien
heel plausibel, maar wat moeten we ons voor-
stellen bij de bewering dat genus B zich uit genus
A-C-D ontwikkeld heeft ?

Vier taxa kunnen op 15 verschillende ma-
nieren cladistisch met elkaar in verband staan
(figuur 12), maar de fenetische analyse biedt geen
houvast om tussen deze 15 mogelijkheden te
kiezen, zelfs niet met de supplementaire informatie
dat B veel afgeleide kenmerken bezit. De bewering
dat het monotypisch genus B zich uit genus A-
C-D ontwikkeld heeft is op zich niet foutief, maar
deze uitspraak is zo vaag dat ze op alle mogelijke
cladogrammen kan slaan. De voorgestelde clas-
sificatie is bv. verenigbaar met cladogram 9 indien
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A A A
B o D
> B B
D D Cc
1 2 3
B B B
A C D
C A A
D D C
4 5 6
C Cc C
A B D
B A A
D D B
7 8 S
D D D
B A A
C C B

UvOpw

10 11 12
C C
A B
el Hel HE)
D D
13 14 15

Fia. 12. — De 15 verschillende mogelijkheden waarop
vier taxa A, B, C en D cladistisch verwant kunnen zijn.

we aannemen dat taxon B zich vrij recent afge-
splitst heeft van taxon A, maar sindsdicn een heel
sterke patristische evolutic doorgemaakt heeft.
Taxa A, C en D daarentegen zouden dan sinds
hun ontstaan uit de gemeenschappelijke voorou-
der van A, B, C en D (het basale vertakkings-
punt) maar een heel geringe patristische evolutic
gekend hebben. Hiermee hebben we dan ver-
klaard hoe het komt dat A, C en D er alle drie
nog vrij primitief uitzien terwijl B veel sterker
gegvolueerd is.

Met andere evolutionaire veronderstellingen
is dezelfde classificatie echter te verenigen met elk
van de andere 14 cladogrammen. Stel dat we by.
aannemen dat taxon B zich al heel vroeg afge-
splitst heeft van de gemeenschappelijke voor-
ouder van A, B, C en D, terwijl A, C en D nog
maar heel recent uit elkaar gedivergeerd zijn. Dit
scenario zou leiden tot een keuze voor clado-
gram 4, 5 of 6. We kunnen dus enkel kiezen voor
één van de mogelijke cladogrammen wanneer we
veronderstellingen maken over de evolutiesnel-
heden in verschillende takken van een cladogram.
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Waarop moeten zulke veronderstellingen echter
gebaseerd worden ? We kennen de evolutic van
de bestudeerde groep immers nict. Meer nog, dit
is net het probleem waarin we inzicht willen
krijgen.

In plaats van, zoals hierboven, a priori be-
paalde veronderstellingen over evolutiesnelheden
te gaan poneren, zal men in een cladistische
analyse de gebruikte kenmerken aan een nauw-
keuriger onderzock onderwerpen. Hierbij valt het
op dat er in de gegevensmatrix van figuur 8 heel
veel autoapomorfieén aanwezig zijn (kenmerken
d tot n). Deze kenmerken zijn niet informatief
voor het gestelde probleem. Bovendien is kenmerk
a een symplesiomorfie, en dus evenmin bruikbaar
op dit niveau. Uiteindelijk leveren enkel kenmer-
ken b en ¢ informatic die toelaat om tussen de
verschillende cladogrammen te kiezen. De cladis-
tische analyse zal zich bijgevolg concentreren op
de gereduceerde gegevensmatrix van figuur 13,

o
O

UOwX
O
O =

Fia. 13, Enkel de kenmerken b en ¢ bezitten fylo-
genetische informatic om het gestelde probleem (de onderlinge
verwantschap tussen de taxa A, B, C en D) op te lossen.

Zoals hierboven vermeld, is het criterium
waarop we de keuze tussen de cladogrammen
baseren de lengte van de verschillende cladogram-
men voor de gegevensmatrix van figuur 13. In
figuur 14 wordt voor enkele cladogrammen aan-
gegeven hoe de lengte berekend kan worden.
Samenvattend heeft cladogram 3 van figuur 12
lengte 2 ; cladogrammen 1, 2, 10 en 15 hebben
lengte 3 en de overige cladogrammen hebben
lengte 4.

Cladogram 3 is dus het meest parsimone
of spaarzame cladogram. Dit betekent dat dit
cladogram het best de hiérarchische structuur
weergeeft die in de gegevens vervat ligt. De groep
(B, C, D) wordt op cladogram 3 ondersteund
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A A
Ill--l.-----f-r. - C c:1 -

b:l c:l

Cladogram 1: lengte 3; voor
kenmerk ¢ zijn reversie en con-
vergente evolutie even plausibel.

-4-+- Cc
ctlib:l X

Cladogram 14: lengte 4; voor
kenmerk b zijn reversie en con-
vergentie even plausibel; voor ¢
is convergentie opgetreden.

familie A-B-C-D
onderfamilie A
genus A
soort A
cnderfamilie B-C-D
genus B-C
soort B
soort C
genus D
soort D

FiG. 14. — Lengte van cnkele mogelijke cladogrammen
(figuur 12) voor de gegevensmatrix van figuur 13.

door kenmerk b, de groep (B, C) door ken-
merk ¢. Elke tak wordt hier dus maar door &n
enkel kenmerk ondersteund. Het spreekt voor
zich dat de conclusie betrouwbaarder zal zijn als
de groepen door meer kenmerken onderstcund
worden.

De cladistische analyse zal dan uiteindelijk
leiden tot de classificatie van figuur 15. Een
dergelijke cladistische classificatic weerspicgelt de
zustergrocp-relaties zoals die in het meest spaar-
zame cladogram weergegeven worden (zie verder).

Autoapomorfieén en symplesiomorficén heb-
ben op elk mogelijk cladogram dezelfde lengte.
Dit maakt nogmaals duidelijk dat zulke kenmer-
ken geen informatie bevatten die een keuze tussen
verschillende cladogrammen mogelijk maakt. Het
vrij groot fenetisch verschil tussen de clusters (A,
C, D) en (B) is vooral te wijten aan het groot
aantal autoapomorficén dat B ontwikkeld heeft.

Fig. 15. — Cladistische classificatic van de taxa A, B,
Cen D.

Wat cluster (A, C, D) bij elkaar houdt is een groot
aantal plesiomorfe gelijkenissen, die, zoals we
hierboven zagen, niet geschikt zijn om het correcte
vertakkingspatroon te achterhalen. In de feneti-
sche analyse wordt echter gegroepeerd op basis
van globale gelijkenis, zonder een onderscheid te
maken tussen plesiomorfe en apomorfe gelijke-
nissen. Doordat er in deze groep taxa veel meer
plesiomorfe gelijkenissen zijn dan apomorfe,
wordt de parafyletische groep (A, C, D) erkend.

We willen er tenslotte op wijzen dat uit deze
vergelijking van fenetische en cladistische analyses
niet mag worden geconcludeerd dat fenetische
clusteranalyses geen rol meer zouden spelen in
systematisch onderzoek. In heel wat gevallen
blijven clusteranalyses waardevol als voorberei-
ding of als aanvulling op een cladistische analyse,
of om geheel andere vraagstellingen te onderzoe-
ken.

4. CLADISME IN EEN BREDER KADER :
HET HOMOLOGIECONCEPT

Het homologieconcept is een centraal con-
cept in systematisch onderzoek. De introductie
van de term ,homologie™ wordt gewoonlijk toe-
geschreven aan de Britse anatoom en paleozod-
loog Richard Owen (1804-1892), maar de wortels
van het concept achter de term kunnen zonder
veel moeite gevolgd worden tot in de achttiende
ceuw. Owen definieerde een homologie (L romo-
logue™) als ,the same organ in different animals
under every variety of form and function”. Oor-
spronkelijk was het een zuiver morfologisch con-
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cept, maar na de doorbraak van het evolutionair
denken in de tweede helft van de vorige eeuw
was het snel duidelijk dat homologie alles te
maken had met gemeenschappelijk afkomst. Sinds-
dien is er bijna ononderbroken een controverse
geweest rond de vraag of homologie een mor-
fologisch (in de breedste zin van het woord) dan
wel een evolutionair concept is of zou moeten
zijn. Al naargelang de aspecten die men het be-
langrijkst vindt of wil benadrukken, bestaan er
meerdere mogelijkheden om deze vraag te bena-
deren (zie DoNoGHUE 1992, voor een overzicht).

Een mogelijk antwoord op deze vraag ver-
trekt van het standpunt dat het homologieconcept
beide aspecten in zich verenigt. Elke vergelijkende
biologische studie is immers een procedure die
uit twee onafhankelijke en complementaire stap-
pen bestaat. In de eerste faze staat het genereren
van homologic-hypothesen centraal. Deze pri-
maire hypothesen worden in de tweede faze gerest
op hun algemeenheid (Rieprer 1988, DE Pinna
1991).

In de eerste faze van een vergelijkend onder-
zock, gaat men op zock naar gelijkenissen
waarvan men op basis van vergelijkend morfolo-
gisch-anatomisch, ontogenetisch en/of ander
onderzoek kan vermoeden dat zc op gemeen-
schappelijke afkomst wijzen. Zulke gelijkenissen
worden primaire homologieén genoemd. Twee
regelmatig gebruikte synoniemen zijn similariteit
(bv. Reecx er al. 1987) of topografische
correspondentie (RieppeL 1988).

De criteria dic in de eerste faze gehanteerd
worden, worden in de literatuur vaak de homo-
logiecriteria genoemd. Deze zijn niet absoluut,
maar fungeren als algemene richtlijnen die helpen
om goed gekarakteriseerde van minder goed ge-
karakteriseerde kenmerken te onderscheiden. Hier-
onder vallen bv. de drie klassicke hoofdcriteria
van Remane (1952). Het cerste hiervan is het
positiecriterium (. das Kriterium der Lage”). Dit
criterium zoekt naar gelijkenissen op basis van
de positie van cen structuur binnen een gepaald
grondplan, zoals bv. de positie van een nektar-
klier in een pentamere tetracyclische bloem, of
de positie van een bepaald nucleotide in de
sequentie van het rbel -gen. Hogerop hebben we
zeefvaten gekarakterizeerd als cellen waardoor
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transport van organische stoffen plaatsvindt en
die bij volledige differentiatie zeefplaten bezitten.
Deze karakterisatic kan gezien worden als een
toepassing van Remane’s tweede criterium, het
criterium van speciale eigenschappen (. das Kri-
terium der speziellen Qualitir™). Remane’s derde
criterium, dat van de overgangsvormen (,das
Stetigkeitskriterium”), kan meestal herleid worden
tot één van de twee vorige criteria. Soms wordt
ook het conjunctiecriterium gebruikt. Dit crite-
rium stelt dat een structuur a die voorkomt in
cen bepaald taxon niet homoloog kan zijn met
een structuur b in een ander taxon indien er taxa
bestaan die zowel structuur a als structuur b
bezitten.

Bij het tot stand komen van primaire homo-
logiehypothesen (het definiéren van goede ken-
merken) mogen de mogelijke evolutionaire ver-
wantschappen tussen de bestudeerde organismen
geen rol spelen. Het is immers precies de functie
van primaire homologieén om, gebaseerd op
intrinsicke eigenschappen van de bestudeerde
structuren, dergelijke evolutionaire hypothesen te
genereren. Zo is in ons voorbeeld met betrekking
tot de zeefvaten de primaire evolutionaire hypo-
these dat alle planten die zeefvaten bezitten na-
komelingen zijn van eenzelfde meest recente voor-
ouder. Binnen de vaatplanten bezitten enkel de
angiospermen zeefvaten, maar als we de analyse
uitbreiden tot alle planten, dan blijkt dat ook bij
heel wat bruinwieren de organische stoffen ge-
transporteerd worden via cellen die zeefplaten
bezitten. Indien we de bovenstaande karakterisatie
aanvaarden, moeten we dit eveneens zeefvaten
nocmen. De primaire homologichypothese is dan
dat deze bruinwicren samen met alle angiosper-
men afstammen van eenzelfde meest recente ge-
meenschappelijke voorouder.

Of een dergelijke primaire hypothese al dan
niet correct is, wordt getest in de tweede faze van
vergelijkend onderzock. Dit testen gebeurt niet
door kenmerken individueel te gaan bekijken,
zoals in de eerste faze, maar door een groot aantal
primaire homologieén tegelijkertijd te vergelijken.
Dit is precies wat er gebeurt in een cladistische
analyse, die als docl heeft om de congruentie
tussen zoveel mogelijk primaire homologieén te
maximaliseren. In een dergelijke analyse zal blij-
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ken dat er veel meer kenmerken zijn die de angio-
spermen met de overige landplanten verenigen
dan met de bruinwieren. Op basis van deze con-
gruentietest besluiten we dan dat zeefvaten in de
loop van de evolutie van de planten tweemaal
ontstaan zijn : éénmaal binnen de bruinwieren,
en een tweede maal in de gemeenschappelijke
voorouder van de angiospermen. Dit is een voor-
beeld van convergente evolutie.

Merk op dat de congruentietest een primaire
homologichypothese nooit volledig verwerpt : de
congruentietest zal ofwel de primaire homologie
op het oorspronkelijk niveau van algemeenheid
bevestigen (wanneer het kenmerk geen homo-
plasie vertoont op het cladogram), ofwel dat
niveau vervangen door twee of meer lagere ni-
veaus van algemeenheid (het kenmerk vertoont
wel homoplasie). In het voorbeeld van de zeef-
vaten is de oorspronkelijk primaire hypothese
omgezet in twee secundaire hypothesen : (1) bin-
nen de landplanten zijn alle zeefvaten homoloog
en (2) binnen de bruinwieren zijn alle ,zeefvaten™
homoloog. Het feit dat het oorspronkelijke niveau
van algemeenheid (alle planten) verworpen wordt,
betekent evenmin dat het kenmerk al zijn waarde
verliest. Binnen de landplanten blijft de aanwe-
zigheid van zeefvaten in de angiospermen immers
een synapomorfic dic deze groep onderscheidt
van alle andere landplanten. In deze benadering
van het homologieconcept worden secundaire
homologieén dus gelijkgesteld met synapomor-
ficén.

Tussen het onderzoek van individuele ken-
merken (de eerste faze) en de analyse van de
congruentie tussen verschillende kenmerken (de
tweede faze) bestaat een constante wisselwerking.
Deze wisselwerking werd door Hennig weder-
zijdse opheldering (reciprocal illumination™ of
wreciprocal clarification”™) genoemd. Zo kan men
na het uitvoeren van de congruentietest de ,zeef-
vaten” van de bruinwicren en de zeefvaten van
de angiospermen aan een nicuw morfologisch
onderzoek onderwerpen. Indien deze studie tot
nieuwe structurele informatie leidt, kan een her-
nieuwde en verfijnde karakterisering voorgesteld
worden dic dan op haar beurt kan gebruikt
worden in nieuwe cladistische analyses.
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5. POLARISEREN EN ORDENEN
VAN KENMERKEN

In het bovenstaande zijn we ervan uitgegaan
dat we voor elk kenmerk konden bepalen welke
toestand apomorf en welke plesiomorf was. Het
maken van dit onderscheid noemt men het po-
lariseren van een kenmerk. Het hocft weinig be-
toog dat dit een essenticel punt is: de cladisti-
sche analyse is er immers op gericht om groepen
te ontdekken die door synapomorficén geken-
merkt worden. In de loop van de jaren werden
heel wat polarisatiecriteria voorgesteld en be-
sproken. De meeste hiervan zijn echter onhoud-
baar gebleken of te herleiden tot enkele basis-
criteria (zie bv. DE Joxa 1980 of Stevens 1980
voor een overzicht). Momenteel erkent men twee
fundamentele criteria : buitengroepvergelijking (*)
(Joutgroup comparison™) en het ontogenetisch
criterium (%). Van deze twee wordt in de praktijk
voornamelijk buitengroepvergelijking toegepast.
Vooraleer we deze criteria bespreken, gaan we
even in op twee andere polarisatiemethodes die
vaak opduiken in de literatuur.

De cerste, gebaseerd op fossielen, kan mits
de nodige omzichtigheid in sommige omstandig-
heden toch bruikbaar zijn. Een mogelijke formu-
lering is als volgt : ,wanneer er twee fossiclen be-
staan die elk een andere toestand van een ken-
merk bezitten en wanneer beide fossiclen sterk
in ouderdom verschillen, is de toestand in het
oudste fossiel de plesiomorfe toestand™. De vol-
gende variante maakt een vergelijking tussen
fossielen en nu levende organismen : , wanneer
een fossiel en een nu levend organisme een ver-
schillende toestand van een kenmerk bezitten, is
de toestand in het fossiel plesiomorf”. Op het
eerste gezicht zijn deze regels heel plausibel, maar
er zijn meerdere factoren die de juistheid van de
redenering kunnen beinvioeden. In de cerste
plaats is men nooit zeker of de vroegste verte-
genwoordigers met een bepaalde kenmerktoestand

(8) Zie Nixon & Carpenter (1993) voor cen recente
discussic van buitengrocpvergelijking.

(9) Zie Wrstox (1988) voor een goede samenvatting van
de discussies rond het ontogenetisch criterium.
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ook gefossiliseerd zijn. En zelfs indien dit zo is.
mocten deze fossielen ook nog gevonden worden.
Verder is het eveneens mogelijk dat een bepaald
fossiel weliswaar jong is, maar afkomstig is van
een soort die vrij veel plesiomorfe kenmerken
bewaard heeft (cf. , levende fossielen™) ; anderzijds
kunnen heel oude fossielen vertegenwoordigers
zijn van sterk gespecialiseerde evolutionaire lijnen.
Deze overwegingen weerspiegelen gewoon dat
clke evolutionaire lijn op elk moment een men-
geling van afgeleide en primitieve kenmerken
bezit. Dit verschijnsel wordt soms aangeduid met
de term heterobarmie.

Een tweede criterium, dat vooral in de
vroege cladistische literatuur gehanteerd werd, is
het .common is primitive” principe. Dit principe
stelt dat de kenmerktoestand die het vaakst voor-
komt in de binnengroep de plesiomorfe toestand
is (mogelijke varianten van dit principe bekijken
het voorkomen in buitengroep + binnengroep of
vitsluitend in de buitengroep). Dit principe, in al
zijn varianten, is totaal verschillend van buiten-
grocpvergelijking, waarmee het vroeger vaak ver-
ward werd. Het is vrij gemakkelijk om aan te
tonen dat een strikte toepassing van ,.common
is primitive”™ tot foute resultaten leidt. Stel dat
Je bv. de verwantschap tussen drie taxa bestu-
deert. De enige kenmerken die voor een dergelijk
dric-taxon-probleem relevant zijn, zijn synapo-
morfieén die in twee van de drie soorten voor-
komen. Maar volgens het ,,common is primitive”
principe zijn alle toestanden dic in twee van de
dric taxa voorkomen plesiomorf, zodat je zou
mocten besluiten dat cr enkel autoapomorfieén
voorkomen ¢n clk drie-taxon-probleem in prin-
cipe onoplosbaar is. Meer concreet zou toepassing
van dit principe binnen de angiospecrmen bv.
kunnen leiden tot de hypothese dat cyclisch in-
geplante bloemorganen primitief zijn en spiralig
ingeplante afgeleid ; binnen de zaadplanten zou
dubbele bevruchting primitief zijn ; toegepast op
alle levende wezens zou de eukaryote celstructuur
primitiever zijn dan de prokaryote, ...

5.1. BUITENGROEPVERGELUKING

In een vereenvoudigde versie kan dit crite-
rium als volgt geformuleerd worden : .de ken-
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merktoestand dic plesiomorf is voor een gegeven
binnengroep is die toestand dic ook voorkomt
in de zustergrocp van die binnengrocp (= de
buitengroep)™. Dit criterium is theoretisch heel
goed gefundeerd, maar heeft als practisch nadeel
dat de buitengroep bekend moet zijn, waarvoor
een cladistische analyse op een hoger taxonomisch
niveau vereist is (waar dan weer de buitengroep
voor dat hoger niveau bekend moct zijn...).

In de praktijk zal men vaak analyses uit-
voeren zonder dat het ,echt™ vaststaat wat de
buitengroep is (het blijft immers steeds een hypo-
these). Er kunnen bv. meerdere kandidaat-bui-
tengroepen zijn, wat meer regel dan uitzondering
is. Vaak gebruikt men dan een hypothetische
voorouder ( hypothetical ancestor™), een hypo-
thetische EU die wordt toegevoegd aan de matrix
met de gegevens van de binnengroep. De ken-
merktoestanden die toegekend worden aan dit
taxon zijn die toestanden waarvan men op basis
van het voorkomen in de mogelijke buitengroepen
vermoedt dat ze plesiomorf zijn voor de binnen-
groep. Dit hoeft niet noodzakelijk voor alle ken-
merken te gebeuren. Meer nog, het is zelfs beter
om dit enkel te bepalen voor die kenmerken waar
Jje vrij zeker van bent. De hypothetische voor-
ouder wordt soms ook de synthetische buiten-
groep (,synthetic outgroup™) genoemd.

5.2. HET ONTOGENETISCH CRITERIUM

Dit criterium legt een verband tussen onto-
genie en fylogenie. Haeckel’s alom gekende en
vaak verguisde recapitulatiewet stelt dat de onto-
genie de fylogenie recapituleert, maar het onto-
genetisch criterium staat mijlenver van deze onge-
nuanceerde boutade. Het kan veeleer beschouwd
worden als een veralgemening van de wet van
von Baer, die stelt dat gedurende de ontogenie
het minder algemene afgeleid wordt van het meer
algemene. Ecn mogelijke formulering is als volgt :
wwanneer er gedurende de ontogenie een overgang
waargenomen kan worden tussen twee toestanden
van cen kenmerk, dan is de minst algemeen voor-
komende toestand apomorf, de meest algemeen
voorkomende plesiomorf™. Dit criterium kan zo-
wel toegepast worden op de ontogenie van een
volledig organisme (bv. zaad - kiemplant - vege-
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tatieve groci - generaticve groei - afsterven), als op
de ontogenie van individuele organen (de orga-
nogenesc).

Het volgende voorbeeld (uit Weston 1988)
toont aan hoe dit criterium correct gebruikt kan
worden. Bij sommige soorten van het geslacht
Acacia (Fabaceae) worden er gedurende heel de
levensloop samengestelde bladeren gevormd. Bij
de andere soorten komen enkel in het kiemplant-
stadium samengestelde bladeren voor, terwijl de
volwassen planten enkelvoudige fylloden dragen.
Vermits (1) alle soorten die in volwassen toestand
fylloden dragen samengestelde bladeren bezitten
in hun kiemplantstadium en (2) er soorten zijn
die uitsluitend samengestelde bladeren hebben, is
het bezit van samengestelde bladeren binnen
Acacia meer algemeen voorkomend dan het bezit
van fylloden. Samengestelde bladeren zijn bijge-
volg plesiomorf en fylloden apomorf. Merk op
dat deze polarisatie onafhankelijk is van het
aantal soorten met fylloden : ook al zouden 99%
van alle Acacia-soorten fylloden dragen in vol-
wassen toestand, het bezit van fylloden blijft een
apomorfie volgens dit criterium (terwijl het vol-
gens ,.common is primitive” dan een plesiomorfie
7ou 7ijn).

Zoals het voorbeeld aantoont, is één van de
voordelen van het ontogenetisch criterium dat de
buitengroep niet bekend hoeft te zijn : de verge-
lijking gebeurt volledig binnen de binnengrocp.
Daarom wordt dit ook een direct criterium ge-
noemd. Buitengroepvergelijking is daarentegen
een indirecte methode.

Hoewel ontogenetisch onderzock in planten-
systematisch onderzoek een belangrijke rol speclt
om hypothesen te ontwikkelen over primaire
homologicén tussen bepaalde structuren, wordt
ontogenie als polarisatiecriterium maar heel wei-
nig gebruikt. De reden is heel cenvoudig : gevallen
zoals het bovenstaande voorbeeld waar het cri-
terium zonder al te grote problemen toegepast
kan worden, zijn heel schaars.

5.3. POLARISEREN VERSUS ORDENEN

Tot nu toe hebben we nagenoeg uitsluitend
tweetoestandskenmerken of binaire kenmerken
beschouwd. Hiernaast bestaan ook veeltoestands-
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kenmerken (,multistate characters”) of kenmerken
met meer dan twee toestanden. De polarisatie van
zulke kenmerken verloopt net zoals bij binaire
kenmerken, maar er stelt zich een bijkomend
probleem : wat is de relatic tussen de overblijvende
toestanden ? Meestal worden deze op basis van
bv. morfologische informatie in een roestands-
boom (,.character state tree”) geplaatst (de termen
morfocline, transformatieserie en semofyletische
reeks zijn min of meer synoniemen hicrvoor). Het
opstellen van zulk een toestandsboom nocmt men
het ordenen van cen kenmerk. Hierdoor wordt
vastgelegd welke directe overgangen tussen de
verschillende toestanden aanvaard worden cn
welke verworpen.

Een concreet voorbeeld is het kenmerk ,tran-
sport van organische stoffen” in de landplanten
(figuur 16a). Wanncer we veronderstellen dat de
zustergroep van de landplanten groenwieren zijn,
vinden we met buitengrocpvergelijking dat de
plesiomorfe toestand binnen de landplanten ,trans-
port via relaticf ongespecialiseerde cellen™ is.
Indien we nu op basis van bv. morfologische,
anatomische of ontogenctische informatie kunnen
aantonen dat zeefvaten opgebouwd zijn uit een
gespecialiseerd soort zeefcellen, kunnen we de
toestanden ordenen. Dit betekent dat we de hypo-
these maken dat zeefvaten in de loop van de
evolutie nooit rechtstreeks uit relatief ongespe-
cialiscerde cellen ontstaan zijn, maar altijd uit
zeefcellen. Deze zeefcellen hebben zich in de loop
van de evolutie op hun beurt uit relatief weinig
gespecialiseerde cellen ontwikkeld. Dit impli-
ceert dus dat een overgang van toestand 0 naar
toestand 2 op een cladogram niet | maar 2 stap-
pen zal bijdragen tot de lengte van het clado-
gram. Op deze wijze worden de resultaten van
het vergelijkend morfologisch-anatomisch onder-
zoek geintegreerd in de cladistische analyse. Ge-
ordende veeltoestandskenmerken kunnen altijd
voorgesteld worden als een reeks van binaire ken-
merken (figuren 16b en 16¢). Dit wordt binair
additief coderen (. binary additive coding™) ge-
noemd.

In het theoretisch voorbeeld van figuur 17
worden de 28 verschillende mogelijkheden opge-
somd waarop een willekeurig kenmerk met vier
toestanden kan geordend worden (merk op dat
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(0) via ongespecialiseerde cellen
(1) via zeefcellen in de enge zin
(2) via zeefvaten

a - De veeltoestandsvorm:
1 kenmerk met 3 toestanden.

(0)
(1)

(0)

via ongespecialiseerde cellen
via zeefcellen in de brede zin

niet via zeefvaten
(1) via zeefvaten

b - Binair additief: twee binaire
kenmerken .

2 b
0 00
1 10
2 -1

De binaire combinatie 01 wordt op
basis van het kenmerkenonderzoek
uitgesloten (zie tekst).

¢ - Correspondentie tussen beide
voorstellingswijzen.

FiG. 16. — Twee evenwaardige voorstellingen van het-
zelfde geordend veeltoestandskenmerk transport van orga-
nische stoffen™.

toestandsbomen ook vertakt kunnen zijn). Ver-
mits elk van deze ordeningen op 4 verschillende
mogelijkheden gepolariscerd kan worden, zijn er
in totaal 112 verschillende combinaties van or-
dening en polarisatic. Elk van deze combinatics
weerspiegelt een verschillende visie op de evolutie
van het kenmerk.

Wanneer men anderzijds een veeltoestands-
kenmerk heeft waarvoor nog geen uitgebreid ken-
merkenonderzoek plaats heeft gevonden, kan
men beslissen dat men in de analyse geen beper-
kingen wil opleggen aan de mogelijke toestands-
veranderingen binnen dat kenmerk. Het kenmerk
wordt dan als ongeordend beschouwd, wat in-
houdt dat elke overgang tussen twee willekeurige
toestanden van een kenmerk steeds maar één
enkele stap vereist.

Een ongeordende analyse van veeltoestands-
kenmerken wordt ook spaarzaamheid volgens
Fitch (,Fitch parsimony™) genoemd, naar Fitch

Nl A 4 \ / VBV

A B Cc D

| | | |

D D C

A-B-C-D A-B-D-C A-D-B-C D-A-B-C
A-C-B-D A-C-D-B A-D-C-B D-A-C-B
C-A-B-D C-A-D-B C-D-A-B D-C-A-B
C-B-A-D C-B-D-A C-D-B-A D-C-B-A
B-A-C-D B-A-D-C B-D-A-C D-B-A-C
B-C-A-D B-C-D-A B-D-C-A D-B-C-A

- Alle mogelijke ordeningen van
kenmerk met vier toestanden.

> 3

A-B-D-C A-B-D-C A-B-D-C A-B-D-C

b - Alle mogelijke polarisaties
voor twee van de bovenstaande

ordeningen (de onderlijnde
toestand is plesiomorf) .

FiG. 17. — Ordenen en polariseren van kenmerken.

die als eerste een practisch bruikbaar algoritme
ontwierp dat een ongeordende analyse van ken-
merken toelaat (Fricu 1971). De geordende ana-
lyse wordt dan spaarzaamheid volgens Wagner
(,Wagner parsimony™) genoemd, dit omdat de
cerste algoritmes die hiervoor gebruikt werden,
gebaseerd waren op het werk van Wagner (zie 1.).

6. DE CLADISTISCHE CLASSIFICATIE

De principes van cladistische classificatie zijn
heel eenvoudig : (1) enkel monofyletische groepen
worden erkend en (2) zustergroepen krijgen de-
zelfde rang. Deze twee vereisten hebben als gevolg
dat het oorspronkelijk cladogram ondubbelzinnig
kan worden gereconstrueerd uit de classificatie.
Een strikt cladistische classificatie van de Primu-
lanae volgens het cladogram van figuur 6 zou er
kunnen uitzien zoals in figuur I8 (er zijn meerdere
mogelijkheden : er wordt immers enkel vereist dat



224

BELGIAN JOURNAL OF BOTANY 127

Subdivisio
Classis
Familia Symplocaceae
Classis (1)
Subclassis (2)
Familia Styracaceae
Familia Lissocarpaceae
Subclassis (3)
Superordo
Familia Ebenaceae
Superordo (4)
Ordo
Familia Sapotaceae
Ordo (5)
Subordo
Familia Theophrastaceae
Subordo (6)

Superfamilia (8)
Familia Aegicerataceae
Familia Myrsinaceae

Superfamilia (7)
Familia Primulaceae
Familia Coridaceae

FiG. 18. — Een strikt cladistische classificatic van de
Primulanae voor het cladogram van figuur 6 (de getallen ver-
wijzen naar de vertakkingspunten op dat cladogram).

zustergroepen dezelfde rang krijgen, welke rang
dat moet zijn volgt niet uit het cladogram).

Fen nadeel van de strikt cladistische classi-
ficatie is dat hiervoor heel veel rangen vereist zijn.
Om deze proliferatic van rangen enigszins in te
dijken, bestaan een aantal conventies (WiLEy
1979), waarvan de sequenticregel de belangrijkste
is. Deze regel stelt dat cen opeenvolging van een
aantal taxa van dezelfde rang in een classificatie
impliceert dat het eerste taxon van deze sequentie
de zustergroep is van alle andere taxa uit die reeks
en zo verder. Met behulp van deze regel kan bv,
de classificatic van figuur 19 voorgesteld worden.

Vaak zijn bepaalde takken van een clado-
gram maar crg weinig ondersteund (bv. een gering
aantal synapomorficén cn/of het mogelijk optre-
den van homoplasic in deze synapomorfieén). In
zulke gevallen kan het wenselijk zijn om, tegen
de regels van de cladistische classificatie in, toch
parafyletischc groepen te aanvaarden. Op die
manier kan men soms bestaande classificaties
voorlopig behouden. Het zou immers al te voor-

Subclassis
Superordo
Familia Symplocaceae
Superordo (1) Primulanae
Ordo (2)
Familia Styracaceae
Familia Lissocarpaceae
ordo (3)
Familia Ebenaceae
Oordo (4)
Familia Sapotaceae
Ordo (5)
Subordo
Familia Theophrastaceae
Subordo (8)
Familia Aegicerataceae
Familia Myrsinaceae
Subordo (7)
Familia Primulaceae
Familia Coridaceae

Fic. 19. — Een cladistische classificatie (met gebruik van
de sequentieregel) van de Primulanae voor het cladogram van
figuur 6 (de getallen verwijzen naar de vertakkingspunten op
dat cladogram).

barig zijn om bestaande classificaties op basis van
weinig ondersteunde takken van een cladogram
te gaan wijzigen. Zo kan men zich in dit voor-
beeld aansluiten bij de ideeén van Takhtajan (vide
Brummrrr 1992) en diens indeling van de Pri-
mulanae voorlopig aanvaarden (figuur 20). Vol-
gens de uitgevoerde analyse zijn de Ebenales uit
deze classificatic dan wel parafyletisch.

7. PATROONCLADISME

Gedurende de jaren "80 hebben discussies
omtrent het zogenaamde patrooncladisme of ge-
transformeerd cladisme (.pattern cladistics™ of
Jransformed cladistics”) binnen de cladistische
wereld voor heel wat animo gezorgd. Het pa-
trooncladisme is terug te voeren tot een artikel
van PramNick (1979), waarin hij zijn visie schet-
ste op de cladistische filosofic en meer in het
bijzonder op de relatie tussen het cladisme en
evolutic. Hierbij beoogde hij samen te vatten over
welke essentiéle punten het merendeel van de
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Subclassis
Superordo
Familia Symplocaceae
Superordo (1) Primulanae
Ordo Ebenales
Familia Styracaceae
Familia Lissocarpaceae
Familia Ebenaceae
Ordo Sapotales
Familia Sapotaceae
Ordo (5) Primulales
Familia Theophrastaceae
Familia Aegicerataceae
Familia Myrsinaceae
Familia Primulaceae
Familia Coridaceae

FiG. 20. — Een classificatic (met inbegrip van de para-
fyletische Ebenales) van de Primulance voor het cladogram
van figuur 6 (de getallen verwijzen naar de vertakkingspunten
op dat cladogram).

cladisten het toen eens waren. Zijn toon is dan
ook allerminst polemisch of uitdagend, integen-
deel. Toch ontstond er naar aanleiding van dit
artikel een golf van kritieck. Deze kritiek was bijna
steeds gebascerd op een te sterk vereenvoudigde
of zelfs ronduit foutieve weergave van Platnick’s
ideeén ('%) en is moeilijk te begrijpen vanuit een
puur wetenschappelijk standpunt. De foutieve
interpretatie van Platnick’s visie ging al heel snel
cen cigen leven leiden en bleef zo de kritiek
voeden. De auteurs die Platnick’s visie bekriti-
scerden noemden zichzelf vertegenwoordigers van
het echte™ of ,,Hennigiaanse™ cladisme, en brach-
ten alle auteurs die Platnick’s visie ondersteunden
samen onder de noemer ,patrooncladisten” of
«getransformeerde cladisten”™. Nochthans vormen
deze ,patrooncladisten™ geen homogene groep :
over heel wat punten binnen het cladisme ver-
schillen ze grondig van mening. De aanvallen van
bepaalde ,echte™ cladisten op het patrooncladis-
me waren onbegrijpelijk heftig en hadden vaak
meer weg van stemmingmakerij dan van gegronde
wetenschappelijke kritiek.

Omdat heel deze discussie te maken heeft
met de basisprincipes van het cladisme, geven we
in wat volgt de voornaamste stelling van het
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patrooncladisme zoals ze uit de oorspronkelijke
literatuur naar voren komt. Dit is tevens de
aangewezen manier om in te zien dat heel de hetze
tegen het patrooncladisme een slag in het water
geweest is.

Een cladogram is in essentie gewoon een
hiérarchische samenvatting van de verspreiding
van kenmerktoestanden ; het spaarzaamheids-
criterium zorgt hierbij voor maximale congruentic
tussen verschillende kenmerken en dit resulteert
in de efficiéntste hiérarchische samenvatting van
de gegevens. Deze hiérarchie wordt vervolgens
evolutionair geinterpreteerd, waarbij we aanne-
men dat evolutie heeft plaatsgevonden en tot een
hiérarchisch patroon leidt (!'). Het cladisme is dus
een procedure om de hiérarchische structuur van
de levende wereld te ontdekken en te beschrijven,
terwijl de evolutietheorie dit patroon verklaart.

Meermaals werd naar de geschiedenis van
de systematiek verwezen om deze visie te onder-
strepen (bv. BRapy 1985, 1994) : reeds in de acht-
tiende eeuw had men proefondervindelijk ont-
dekt dat de belangrijkste patronen in de levende
wereld hi€rarchische patronen waren. Deze hiérar-
chische structuur was een eigenschap van de
levende wereld die men voor 1859, het jaar waarin
Darwin’s ,Origin of species™ verscheen, moeilijk
kon verklaren. Een hiérarchische structuur volgt
daarentegen op cen heel natuurlijke wijze uit
Darwin’s theorie van . descent with modification”.
Darwin beschouwde dit trouwens als één van de
sterkste argumenten die hij voor zijn ideeén naar
voren kon brengen.

Dat men de hiérarchische structuur van de
levende wereld kon ontdekken los van de ver-
klarende evolutictheorie, hoeft niet te verwonde-
ren. Een classificatic van een bepaalde groep
organismen is immers niet iets dat volgt uit de
kennis van de evolutic van die groep, maar uit
een studic van de kenmerken van dic groep. Zo
zijn bv. convergenties en evolutionaire omke-

(10) Zic bv. De Larorre (1991) voor een bespreking
van enkele voorbeelden.

(11) Merk op dat dit nict altijd opgaat. Bij planten komt
bv. frequent hybridisatic voor, en door hybridisatic ontstaat
er veeleer een netwerk in plaats van cen hiérarchic (zie hier-
voor bv. Funx 1985).
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ringen systematische conclusies (die kunnen af-
gelezen worden van een cladogram), veeleer dan
Jfeiten™ waarop systematische conclusies geba-
seerd zouden moeten zijn.

8. CONCLUSIE

De belangrijkste theoretische principes van
het cladisme kunnen als volgt samengevat worden
(ScorLanp 1992) :

— de hiérarchie in de natuur kan worden weer-
gegeven door cen vertakkend diagram, een
cladogram ;

— de status van een kenmerktoestand verandert
al naargelang het beschouwde hiérarchisch
niveau ; kenmerktoestanden die in alle leden
van cen bestudeerde groep aanwezig zijn (of
zelfs een grotere verspreiding hebben) zijn niet
bruikbaar om verwantschappen binnen deze
groep te bestuderen ;

— congruentie van kenmerken is van doorslag-
gevend belang om homologie van niet-homo-
logie te onderscheiden ;

— congruentie van kenmerken kan geoptimali-
seerd worden door het spaarzaamheidsprin-

cipe.

Practisch gezien zullen bij elke cladistische
analyse de volgende stappen aan bod komen
(naar Sturssy 1990) :

— de keuze van de EU’s die gezamenlijk de
binnengroep zullen vitmaken ; deze EU’s moe-
ten elk individueel monofyletisch zijn (dus
autoapomorfieén bezitten) en het geheel van
de binnengroep moet eveneens een monofy-
letische groep vormen ;

— de keuze van goede kenmerken die bovendien
voldoende variatie vertonen binnen de binnen-
groep (uit de literatuur en/of uit eigen onder-
zoek) ; een goed morfologisch kenmerk kan
niet gedefinieerd worden zonder grondig ver-
gelijkend onderzoek in de bestudeerde groep ;

— het polariseren van de kenmerken (bij buiten-
groepvergelijking gebeurt dit door één of
meerdere buitengroepen in de analyse te be-
trekken) ;

— het opstellen van de gegevensmatrix ;
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— het genereren van de cladogrammen met be-
hulp van het passende spaarzaamheidsalgo-
ritme ; voor sommige algoritmes moeten de
veeltoestandskenmerken geordend worden ;

— het voorstellen van een classificatie die geba-
seerd is op de gevonden cladogrammen.

In de praktijk zullen de stappen twee en drie
de meeste problemen opleveren omdat goed
gedefinieerde kenmerken en kenmerktoestanden
schaars zijn, zeker op een hoger taxonomisch
niveau.
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APPENDIX : PROGRAMMAPAKKETTEN
VOOR CLADISTISCHE ANALYSES

Momenteel zijn de meest verspreide pakketten
voor cladistische analyses Hennig86, Clados, PAUP,
MacClade en Phylip. Phylip wordt gratis verdecld door
zijn auteur (via ,anonieme ftp” of na opsturen van
lege schijven) ; MacClade kost 75 USD en de overige
pakketten 50 USD (telkens zonder verzendingskosten).
Hieronder volgen de volledige referenties en een Korte
bespreking.

Hennig86

Farris, J. S.

Naturhistoriska Riksmuseet
Molekylirsystematiska laboratoriet

Box 50007 S-104 05 Stockholm, Zweden

Hennig86 is enkel beschikbaar voor IBM-compa-
tibele PC’s. De meest recente versie is Hennig86 1.5
(1988). Het is een heel compact en snel programma
dat alle essentiéle mogelijkheden voor cladistische
analyse bevat. Het belangrijkste pluspunt ten opzichte
van de vroegere versics van PAUP was de snelheid
waarmee de analyses uitgevoerd werden en het feit dat
de heuristische algoritmes kortere bomen vonden. Heel
wat functies die nu ook in PAUP beschikbaar zijn,
vonden hun oorsprong in Hennig86 (o.a. het onder-
drukken van niet ondersteunde takken bij de grafische
weergave van cen cladogram).

Clados

Nixon, K. C.

L. H. Bailey Hortorium
462 Mann Library
Cornell University Ithaca
New York 14853, US.A.

Clados is enkel beschikbaar voor IBM-compati-
bele PC’s en is wat betreft invoer van gegevens com-
patibel met Hennig86, waarmee het vaak in combinatic
gebruikt wordt. De meest recente versie is 1.2 (1992).
Het sterke punt van Clados zijn de grafische moge-
lijkheden om de toestandsveranderingen van kenmer-
ken op cladogrammen uit te zetten. Dit is precies één
van de zwakke punten van Hennig86.
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PAUP

Swofford, D. L.
LMS/MSC/NMNH
Smithsonian Institution
Washington, D.C. 20560, USA
e-mail : swofford@onyx.si.edu

PAUP (Phylogenetic Analysis Using Parsimony)
is momenteel enkel beschikbaar voor MaclIntosh com-
puters. De meest recente versic is PAUP/Mac 3.1.1
(1993). Er wordt reeds cnkele jaren een versie voor
IBM-compatibele PC’s aangekondigd, maar deze laat
nog steeds op zich wachten. PAUP is momenteel het
volledigste cladistische programmapakket dat beschik-
baar is. Het is veel gebruiksvriendelijker dan Hennig86
en het beschikt over cen ganse reeks mogelijkheden en
optics dic niet beschikbaar zijn in Hennig86.

MacClade

Maddison, W. P. & D. R. Maddison (auteurs)
Sinauer Associates Inc.

Sunderland, Massachusctts (verdelers)

fax : (413) 6657292

MacClade is enkel beschikbaar voor Maclntosh
computers en is wat betreft invoer van gegevens com-
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patibel met PAUP, waarmee het vaak in combinatie
gebruikt wordt. De meest recente versie is 3 (1992).
Net zoals Clados beschikt MacClade over uitgebreide
grafische mogelijkheden om de toestandsveranderingen
van kenmerken op cladogrammen uit te zetten.

PHYLIP

Felsenstein, J.

Department of Genetics SK-50

University of Washington

Seattle, Washington 98195, U.S.A.

e-mail : joe@genetics.washington.edu

ftp adres : evolution.genetics. washington.cdu
(128.95.12.41)

PHYLIP is beschikbaar als broncode in Pascal
of in C cn als uitvoerbare bestanden voor cen aantal
verschillende computersystemen. De meest recente ver-
sie is PHYLIP 3.5 (1993). PHYLIP is een reeks pro-
gramma’s voor fylogenetische analyse, waaronder ook
cen aantal programma’s voor cladistische analyse. Eén
van de grote nadelen van de cladistische programma’s
van PHYLIP is hun traagheid.



