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Drzewa Filogenetyczne



Czym sie zajmuje filogenetyka molekularna?

- Filogenetyka to nauka zajmujaca sie badaniem historii ewolucyjnej
(filogenezy) organizmow lub ich grup z uzyciem roznych metod w tym
paleontologicznych, anatomii porownawczej, genetyki itd.

- Filogenetyka molekularna, jak wskazuje nazwa, skupia sie na badaniach
czasteczek (DNA, biatek) w celu rekonstrukgji filogenezy.

- W dalszej czesci mowiac o filogenetyce bede miat na mysli gtownie
filogenetyke molekularna.

- Zwykle badania filogenetyczne zmierzaja do stworzenia drzewa
filogenetycznego, ktore w formie wizualnej pozwala przedstawic
pokrewienstwa taksonow (zwykle gatunkow) w badanej grupie, kolejnosc ich
wyodrebniania oraz szacowane roznice genetyczne miedzy nimi.



Etapy tworzenia drzew filogenetycznych

Proces tworzenia drzew filogenetycznych sktada sie z kilku etapow:

- Wybor rodzaju sekwencji odpowiedniej dla zestawu badanych taksonow
(zmiennos¢, dostepnosc sekwencji etc.)

- Zebranie sekwencji (sekwencje wtasne, bazy danych)

- Wybor algorytmow/oprogramowania do dopasowania sekwencji, budowy
drzewek oraz ich wizualizacji

- Wstepne automatyczne dopasowanie sekwencji

- Reczne poprawki: doktadniejsze dopasowanie sekwencji, przyciecie
- Wybranie modelu ewolucji molekularnej

- Budowanie drzewa

- Tworzenie filogramu/kladogramu

- Poprawki: wskazanie outgrupy, obracanie gatezi, wybor typu drzewa itp.



Wybor sekwencji do badan

- Pierwszym krokiem w badaniach filogenetycznych jest wybor odpowiednich
sekwencji do analiz.

- Tego typu analizy opieraja sie na zatozeniu, ze jesli porownuje sie
odpowiadajace sobie sekwencje (na przyktad konkretnego genu) to u
organizmow blizej ze soba spokrewnionych powinny byc one bardziej
podobne do siebie niz w przypadku taksonow bardziej odlegtych
ewolucyjnie.

- Takie porownania sekwencji maja oczywiscie sens tylko wtedy, gdy pochodza
one od wspolnego ,molekularnego” przodka, czyli sa homologiczne. Na tym
jednak nie koniec.

- Sekwencje homologiczne mozna bowiem podzieli¢ na dwie kategorie:

- ortologi: sekwencje, ktore miaty wspolnego przodka zaraz przed procesem
specjacji

- paralogi: sekwencje, ktore powstaty w skutek duplikacji, czyli miaty wspolnego
przodka przed zduplikowaniem.

- Do badan filogenetycznych nalezy wybierac ortologi.



Wybor sekwencji do badan

- Kolejnym aspektem, ktory nalezy wzigc pod uwage przy wyborze sekwencji
jest ich tempo ewolucji.

- Rozne sekwencje DNA maja rozne tempo gromadzenia mutacji.

- Generalnie niekodujace sekwencje DNA zmieniaja sie w toku ewolucji duzo
szybciej niz geny.

- Przyczyna tej roznicy nie jest rozne tempo mutacji ale presja selekcyjna.

- Geny takze roznia sie miedzy soba ,wrazliwoscia” na mutacje.

- W niektorych z nich niemal kazda zmiana prowadzi do uposledzenia
wtasciwego funkcjonowania kodowanego biatka - sa to geny konserwatywne.

- Inne geny wykazujg wieksza tolerancje.

- Zatem im bardziej gen jest konserwatywny tym mniej roznic zauwazymy
miedzy sekwencjami pochodzacymi miedzy badanymi organizmami.



Wybor sekwencji do badan

- Wazna konsekwencja omawianych roznic w tempie ewolucji jest to, ze przy
podejmowaniu decyzji ktorg sekwencje bedzie sie badac, nalezy wzigc¢ pod
uwage stopien pokrewienstwa badanej grupy organizmow.

- Ogolna zasada jest taka, ze im blizej sg one spokrewnione tym bardziej
zmienne sekwencje nalezy wybrac.

- Jesli wybierze sie sekwencje o zbyt matej zmiennosci, moze okazac sig, ze nie
ma roznic miedzy badanymi czasteczkami u blisko spokrewnionych
organizmow albo jest ich zbyt mato aby wyciagnac sensowne wnioski.

- Mniej oczywiste sg konsekwencje wyboru zbyt zmiennej sekwencji. Zbyt wiele
zmian moze na tyle zatrzec podobienstwa a takze poprzednie mutacje, ze
sekwencje nie beda sie nadawac do badan filogenetycznych.

- Przy wyborze rodzaju sekwencji do badan nalezy takze wziac pod uwage
aspekty praktyczne zwiazane z sekwencjonowaniem DNA a takze dostepnosc
sekwencji w bazach danych (wtedy nie trzeba ich sekwencjonowac we
wtasnym zakresie).



Zbieranie sekwencji

- Sekwencje uzywane w badaniach pochodza zazwyczaj z dwu zrodet:
- badania wtasne
- bazy danych
- Z punktu widzenia ekonomicznego i praktycznego im wiecej sekwencji
mozna pobrac z baz danych tym lepiej.
- Z drugiej strony, sekwencje pochodzace z wtasnych badan moga wzbogacic

dostepne dla innych badaczy bazy danych, co samo w sobie jest jakims
wktadem w nauke.



- Trzy najbardziej znane, dostepne publicznie bazy danych sekwencji DNA
(oraz RNA i biatek) to:
- GenBank utrzymywany przez National Center for Biotechnology Information
(NCBI)
- DNA DataBank of Japan (DDB)),
- The European Nucleotide Archive (ENA)

- Wszystkie trzy bazy wspotpracuja ze soba w ramach (International

Nucleotide Sequence Database Collaboration](http://insdc.org)(INSDC)
synchronizujac dane. W dalszej czesci kursu skupimy sie na bazie GenBank.

- Baza GenBank pozwala wyszukiwac sekwencje na kilka sposobow.

- Zapewne najczesciej uzywana jest metoda zblizona do wyszukiwarek
internetowych, polegajaca na wpisywaniu tekstu, np. numerow sekwencji,
nazw organizmow czy genow w okienko i przegladaniu wynikow
wyszukiwania.

- Mozna przy tym wybierac sposrod wielu dostepnych kategorii, m. in.
sekwencje nukleotydow, genomy, taksony, biatka.


https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/
http://www.ddbj.nig.ac.jp
http://www.ebi.ac.uk/ena

- GenBank i inne podobne do niego bazy sprawdzaja sie dobrze, gdy
wyszukujemy sekwencje po ich nazwie, opisie czy nazwie taksonu.

- Ale czesto trzeba podejsc do problemu z drugiej strony - mamy sekwencje
nukleotydow i chcemy znalezc inne, podobne do niej.

- Jest tak na przyktad gdy nie wiemy czy odpowiada ona jakiemus
konkretnemu genowi albo gdy chcemy sprawdzic u jakiego organizmu
wystepuje sekwencja najbardziej podobna (np. jesli badamy odcinek DNA
niewiadomego pochodzenia).

- W takich sytuacjach z pomoca przychodzi BLAST (Basic Local Alignment
Search Tool), ktory umozliwia wyszukiwanie takich samych i podobnych
sekwencji nukleotydowych a takze biatkowych znajdujacych sie w bazie
GenBank.



Zbieranie sekwencji

- Do badan filogenetycznych sekwencje zapisuje sie zwykle w plikach
tekstowych w formacie FASTA.

- Zapis danych w pliku tekstowym ma wiele zalet.

- Moze by¢ edytowany w dowolnym edytorze tekstu (np. Vim, Emacs,
Notepad++, Atom, TextMate, Jed, Pico), a takze tatwo uzywac do pracy z nimi
licznych dostepnych w systemach Uniksowych (np. w Linuksie) narzedzi
utatwiajacych na przyktad wycigganie z nich konkretnych danych.

- Uwaga: Word NIE jest edytorem tekstu, plik zapisany w formacie Worda NIE
jest plikiem tekstowym.



Plik FASTA

Plik zawierajacy sekwencje nukleotydow w formacie FASTA moze wygladac
np. tak:

>KC879635_Magnolia_stellata
CTGCTAACTCTCAGTTTGGTCCTACTTCTGGTTCATTTTGTTACTAAAAACGGAGGGGGAA
ACTCAGTACCAAATGCTTGGCAATCCTTGGTAGAGCTTATTCATGATTTCGTGCCGAACCC
GGTAAACGAACAAATAGGTGGTCTTTCCGGAAATGTTCAACAAAAGTTTTCCCCTCGCATC
TCGGTCACTTCTACTTTTTCGTTATTTCGTAATCCCCAGGGTATGATACCTTATAGCTTCA
CAGTCACAAGTCATTTTCTCATTACTTTGGGTCTCTCATTTCCGATTTTTATTGGCATTAC
TATAGTGGGATTTCAAAGAAATGGGCTTCATTTTTTAAGCATCTCATTACCCGCAGGAGTC
CCACTGCCGTTAGC

>JIN098455_Mimulus_guttatus
CTACTCACTCTCAGTTTGGTCCTACTTTTTGTTCATTTTGTTACTAAAAAGGGAGGAGGAA
ACTCAGTACCAAATGCTTGGCAATCCTTGGTAGAGCTTATTTATGATTTCGTGCCGAACCT



Format FASTA

- Kazda sekwencja nukleotydow poprzedzona jest linig zaczynajaca sie
znakiem >.

- Po tym znaku powinien znajdowac sie opis sekwencji.

- W powyzszym przyktadzie jest on dosc lakoniczny, zawiera tylko numer
dostepowy GenBank oraz nazwe taksonu, ale mozna tam zawrzec tez duzo
wiecej informacji.

- Tak na przyktad wyglada nagtowek jednej z sekwencji pobranej z bazy
GenBank:

>KX282989.1 Rumex vesicarius voucher EDNA15-0042869
ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/oxygenase large
subunit (rbcl) gene, partial cds; chloroplast

(w jednej linii)



- Po linii z opisem zapisana jest sekwencja nukleotydow lub aminokwasow.

- Moze ona znajdowac sie w jednej lub wielu liniach, zasada jest taka, ze
wszystkie linie az do nastepnego znaku > na poczatku linii powinny zawierac
tylko i wytacznie sekwencje.

- Niekoniecznie musi ona zawieraC wytacznie litery oznaczajace nukleotydy

lub aminokwasy, moga tam takze znajdowac sie dodatkowe oznaczenia np.
niejednoznacznych lub nieznanych nukleotydow czy miejsc delecji.



Oznaczenia IUPAC

Symbol IUPAC znaczenie
A Adenina
C Cytozyna
G Guanina
T (lub U) Tymina (lub Uracyl)
Alub G
ClubT
GlubC
AlubT
GlubT
Alub C
ClubGlubT
AlubGlubT
AlubClubT
AorCorG
nieznany nukleotyd
brak nukleotydu

CZ<IOWEZTA=TOVL<xH

'
o

- Czasem pomiedzy koncem sekwencji a nagtowkiem kolejnej dodawana jest
pusta linia co moze zwiekszac czytelnosc dla cztowieka.

- Format FASTA jest najprostszy i najpopularniejszy ale istnieja takze inne, np.
phylip, nexus, fastq.



Dopasowanie sekwencji

- Jak wspomniatem wczesSniej sekwencje uzywane do badan filogenetycznych
powinny by¢ homologiczne.

- Dopasowanie wybranych sekwencji polega na tym aby ustawione w
kolejnych liniach sekwencje miaty w kolejnych kolumnach homologiczne
wzgledem siebie nukleotydy.

- Dopasowanie sekwencji sktada sie zwykle z dwu etapow:

- Wstepne dopasowanie automatyczne dokonywane przez odpowiednie programy
- Poprawki dokonywane przez cztowieka

- Do wstepnego automatycznego wyroéwnania stosowanych jest wiele
programow, ktore uzywaja roznych algorytmow.

- W dodatku na sposob i efektywnosc dziatania kazdego z nich duzy wptyw
maja parametry, ktore ustawia sie przy ich uruchamianiu.

- Dlatego na pytania w rodzaju ,ktory program jest najlepszy do dopasowania
sekwencji?” nie ma dobrej odpowiedzi.

- Bardzo duze znaczenie ma tu rodzaj dopasowywanych sekwencji i ustawienia
programow.

- Do najpopularniejszych programow tego typu naleza m. in. clustalw,
muscle, mafft, probcons.



Dopasowanie sekwencji

- Jesli porownywane sekwencje sa stosunkowo mato zmienne i nie majg indeli
(insercji i/lub delecji) automatyczne dopasowanie moze nie wymagac
recznych poprawek albo sa one ograniczone do przyciecia koncow sekwencji
tak aby miaty rowna dtugosc.

- Jesli jednak tak nie jest,etap recznych poprawek moze byc dtugi i zmudny a
koncowy efekt moze by¢ w wiekszym lub mniejszym stopniu niepewny.

- Do pracy nad wstepnie wyrownanym zestawem sekwencji uzywac¢ mozna
edytorow tekstu, najlepiej z odpowiednimi skryptami/wtyczkami
utatwiajacymi czytelne przedstawienie wyrownywanych sekwencji co
zwigzane jest z ich odpowiednim wySwietleniem oraz zwykle kolorowaniem.

- Czesciej jednak, uzywa sie w tym celu dedykowanych programow, ktore
zwykle sg wzbogacone w wiele dodatkowych funkcji utatwiajgcych prace z
plikami FASTA jak wyrownywanie sekwencji, zmiana na sekwencje odwrdcone
komplementarne, eksport do innych formatow a takze dodatkowymi
czynnoSciami jak wyszukiwanie sekwencji w bazach czy tworzenie drzewek
filogenetycznych.

- Przyktadami sa programu AliView i Jalview:



AliView

File Edit Selection View Align Primer External command

AliView - atpB.fasta
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KC879635_Magnolia_stellata Tas@TETE-ET T TEETEET - ATTTTETT & A
AF095276_Solanum_tuberosum TasBTRTEAB@TTT u T A ATTTTETT A A
JMO98455_Mimulus_guttatus TE.ETETE T TT T T A ATTTTRTT A i)
KU1B0461_Orobanche_coerulescen: TasBTRITEAB@TTT u T A ATTTTETT A A
KU1B0462_Orobanche_coerulesce TasBTRTEAB@TTT u T A ATTTTETT A A
KU1B0463_0Orobanche_picridis TEABTETE@TTT u T A ATTTTETT A A
KU1B0464_Phelipanche_arenaria TEABTETE B@TTT u T A ATTTTETT A A
KU1B0465_0robanche_caryophyllac TEABTETE B@TTT u T A ATTTTETT A A
KU1B0466_Phelipanche_ramosa TEABTETE B@TTT u T A ATTTTETT A A
KU180467 Orobanche TEAETETEABTTT T T A ATTTTRTTA A
KU1 P TEAETETEABTTT T T ATTTTRTTA A

|_Orobanche_alba_subsp._ W uun s ucu ATTTTETT & A
KU1B0470_0Orobanche_eliator TEABTETE A @TTT u T A ATTTTETT A A
KU180471_Artemisia_campestris TLaBTERTEAB/TTT T T A ATTTTRTT A i)
KU1B0472_Orobanche_cernua TE.ETETE T TT u T A ATTTTETT A A
KU180473_0Orobanche_cf._coerules: TAasBTRITEAB@TTT u T A ATTTTETT & A
KU1B0474_Orobanche_grenieri TIA TRTEA@TTT u T A ATTTTETT A A
KULB0475_Peucedanum_cervaria TEAETETEABTTT T T A ATTTTRTT A i)
KU1B0476_Centaurea_scabiosa TLaBTETEABTTTTET T A ATTTTRTT A i)
XB2388_Helianthus_annuus_ssp._te TasBTRITEAETTT T T A ATTTTERTTA A
Selected: Pos: 24 Pos (ungaped): 24 Selected seqs: 1 Cols: 1 Total selected chars: 1 Alignment:

AliView - wyrownane sekwencje



Jalview
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ACHARARACGGAT
ACTARAAAGGGAG
ACTARAAAGGGAG
ACTARARAGGGAG
ACTARAAAGGGAG
ACTAAAAAGGGAG
ACTARAAAGGGAG
ACTCAAAAGGGAG
ACTARARAGGGAG
ACTARAAAGGGAG
ACTARAAAGGGAG
ACTARARAGGGAG
ACGARARAGGGAG
ACTAAAAAAGGAG
ACTARARAGGGAG
ACTARAAAGGGAG
ACTARARAGGGAG
ACTARAAACGGAG
ACTARAAAAGGAG
ACTARAAALGGAG

KCB79635_Magnolia_stellatai1-647
AF09527S Solanum_Tuberosum/1-542
UNDSEASS Minmalus_gurtatus/1-F42
KUIROAET_Orobanthe_coerulestens/1-542

®  ® Neighbour Joining Using DNA from /Users/grzeg/BIOINFO/orobanche_atpé...

File View

3221180463 Orobanche _picridis

23%%180465_Orobanche_caryophyllacea
4811504567 Orobanche _gracils Austria
7300180463 _0robanche_alba_subsp._alba

85.71

(11§ 180472_0robanche_cemua
KU180474_Orobanche_grenieri
28:8% 11180470_0robanche _eliator

B

KC879635_Magnojia_stellata
KU180475_Peucedanum_cenaria
AF095276_Solanum_tuberpsum
KU180461_Orobanche_coerulescens
KU180462_Orobanche _oerulescens
KU180473_Orobanche . coerulescens

KU180471| Artemisia_campestris 4

TTGITCATTTTGT TACT AARAAGGGAG

KU180466_Phelipanche_ramosa
k8180468 Phelipanche_bohemica
INDB455_Mimulus_guttatus

Jalview - wyrownane sekwencje



Wybor modelu ewolucji molekularnej

- Kolejnym etapem w drodze do stworzenia drzewa filogenetycznego powinien
by¢ wybor modelu ewolucji molekularne;.

- Modele ewolucji molekularnej a doktadniej modele substytucji (podstawien)
nukleotydow, opisuja w jaki sposob mogty ewoluowac badane sekwencje.

- Jesli chcemy rozwiktac pokrewienstwa ewolucyjne miedzy badanymi
organizmami, co jest zasadniczym celem badan filogenetycznym, powinnismy
dysponowac jakas metoda oceny odlegtosci ewolucyjnych miedzy nimi.

- Organizmy o mniejszej odlegtosci beda uwazane za blizej spokrewnione
miedzy sobga niz taksony bardziej od siebie oddalone.

- Najprostszym sposobem, ktory przychodzi do gtowy jest proste poréwnanie
sekwencji i wyliczenie w ilu miejscach sie one roznia - im wiecej roznic tym
wigksza odlegtosc ewolucyjna.

- Takie podejscie co prawda pozwala ocenic roznice miedzy sekwencjami ale
niekoniecznie odzwierciedla rzeczywiste odlegtosci ewolucyjne, zwtaszcza
jesli porownywane sa sekwencje z duza liczba roznic.

- Niekoniecznie jest to intuicyjnie oczywiste ale wynika to ze sposobu w jaki
zmieniaja sie nici DNA w czasie.



Ewolucja sekwencji

- Rozwazmy hipotetyczna ewolucje dwu sekwencji, przedstawiong na
ponizszym rysunku:

ATACCTGCATG

ATACCTGCATG ATACCTGCATG
ATACATGCATG ATACCTGCTTG
ATACATGCATC ATACCTGCTTG
ATACTTGCATC AGACCTGCTTG
ATACTTGCATC AGACCTGCATG
AGACTTGCATC AGACATGCATG

Ewolucja sekwencji
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Dopasowanie sekwencji

- W sumie w obu sekwencjach doszto do oSmiu substytucji. Dopasujmy teraz
obie sekwencje do siebie:

AGACTTGCATC
AGACATGCATG

- Jak wida¢ mutacje sa widoczne w czterech pozycjach i szesciu nukleotydach
z czego dwa mutowaty dwukrotnie.
- Zaznaczmy teraz miejsca gdzie widoczne s3 roznice:

AGACTTGCATC
AGACATGCATG

- Okazuje sie, ze sekwencje roznia sie tylko w dwu miejscach, mimo ze w
sumie wydarzyto sie w nich osiem mutacji.

- Powyzszy przyktad pokazuje mechanizm ,ukrywania sie” mutacji.

- Porownujac dwie sekwencje, jesli widzimy roznice miedzy nukleotydami w
danym miejscu, nie jesteSmy w stanie stwierdzic, czy jest ona wynikiem
jednej czy wielu mutacji.
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Dopasowanie sekwencji

- Co wiecej, nastepujace po sobie mutacje moga najpierw sprawic, ze
nukleotydy beda sie rozni¢ a pozniej, ze beda takie same (cho¢
niekoniecznie takie jak na poczatku).

- Im wiecej czasu uptywa i im wiecej zachodzi mutacji w badanych
sekwencjach, tym wiekszy odsetek zmian zostaje ,zatarty”.

- O ile mozemy przyjac, ze liczba mutacji w czasie rosnie w sposob liniowy, to
liczba obserwowanych roznic rosnie liniowo tylko na poczatku (dla matej
liczby roznic) a pozniej coraz wolniej, poniewaz coraz wiecej zmian wydarza
sie w tych samych miejscach.

- Liczba réznic zmienia sig, dla sekwencji o rownych proporcjach rodzajow
nukleotydow, do wartosci 3/4 liczby nukleotydow, przy czym zmierza do tej
granicy coraz wolniej.

- Trzeba tez pamietac o tym, ze zasady prawdopodobienstwa wskazuja, ze dla
dwu losowo wybranych sekwencji DNA o tej samej dtugosci 1/4 miejsc
powinna byc¢ zgodna.
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Dopasowanie sekwencji

- Jak widac, prosta metoda obliczania roznic miedzy sekwencjami jest
zawodna.

- Konieczne zatem okazato sie stworzenie modeli, ktore w bardziej realistyczny
sposob pozwalatyby oszacowac odlegtosci ewolucyjne.

- Bardziej ztozone modele uwzgledniaja rozne prawdopodobienstwa roznych
rodzajow substytucji.

- Do najbardziej znanych modeli ewolucji molekularnej (substytucji) naleza:
Junkes-Cantor (JC, JC69), Kimura (K80), Felenstein (F81), Hasegawa, Kishino i
Yano (HKY, HKY85), Tamura i Nei (TN93), General Time Reversible (GTR).
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Struktura drzewa filogenetycznego

- Zanim przejdziemy do algorytmow wykorzystywanych przy konstruowaniu
drzew filogenetycznych, zwanych tez dendrogramami, przyjrzyjmy sie
pokrotce ich podstawowym formom i strukturze.

- Drzewa filogenetyczne najczesciej przedstawiane sa w dwu formach: Ukosnej
i prostokatnej.
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Formy drzew filogenetycznych

A
——B

C

——D

—E
F

G
Forma ukosna Forma prostokatna

Formy drzewa filogenetycznego
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Struktura drzewa filogenetycznego

- Podstawowe elementy drzewa filogenetycznego to: liscie, gatezie i wezty.

Galaz zewnetrzna

etrzna

.."’ P Ligé

G<+—— Grupa zewnetrzna (outgrupa)

Struktura drzewa filogenetycznego
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Struktura drzewa filogenetycznego

- Gatezie pokazujg zwiazki pomiedzy nimi. Ich dtugos¢ moze (w zaleznosci od
rodzaju drzewa) odpowiadac zmianom w sekwencjach nagromadzonych
podczas ewolucji. Mozna wyroznic gatezie wewnetrzne prowadzace do
weztow i gatezie zewnetrzne zakonczone liscmi.

- Wezty to miejsca taczenia sie gatezi - reprezentujg jednostki taksonomiczne
(gatunki, osobniki, odmiany itd.). Wezty wewnetrzne (nie bedace lis¢mi)
reprezentuja hipotetycznego wspolnego przodka kladu (zob. nizej)

- Liscie sg koncowymi (terminalnymi) weztami, odpowiadaja badanym
sekwencjom/taksonom

- Grupa taksonow pochodzacych od wspolnego przodka nazywana jest
kladem.

- Niekoniecznie poszczegolne klady wyroznia sie wizualnie na drzewie, ale jest
to termin stosowany w opisie zaleznosci filogenetycznych.
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Topologia drzewa

- Wzorzec rozgatezienia drzewa nazywany jest topologia drzewa. Drzewa o
takiej samej topologii moga miec inng reprezentacje graficzng, wynikajaca
np. z obracania gatezi wzgledem wezta.

- Przyktadowo ponizsze dwa drzewa maja taka sama topologie mimo innego
wygladu:
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Ukorzenianie drzewa

- Drzewa nieukorzenione przedstawiaja wzajemne podobienstwa ale nie
pozwalaja okreslic w jakiej kolejnosci poszczegdlne taksony sie od siebie
oddzielaty.

- Drzewa ukorzenione posiadaja wezet, ktory odpowiada ostatniemu
wspolnemu przodkowi badanych taksonow.

- Czesto wyznacza sie go (jest to tzw. ,ukorzenianie drzewa”) wskazujac na
grupe zewnetrzna, zwana takze outgrupa (ang. outgroup).

- Jest to takson (lub grupa taksonow), ktory jest dalej spokrewniony z
pozostatymi badanymi, niz one miedzy soba.

- Innymi stowy, oddzielit sie on najwczesniej podczas ewolucji.

- Przyktadowo, gdybysmy badali genetycznie gatunki Homo, grupa zewnetrzna
mogtby byc szympans.
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Ukorzenianie drzewa

- Ukorzenianie drzewa pozwala ustali¢ kolejnos¢ oddzielania sie
poszczegolnych kladow i lisci w toku ewolucji.

Drzewo nieukorzenione Drzewo ukarzenione
Korzen C
A C N D
D E
B E By,
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Filogramy i kladogramy

- Jak wczeSniej wspomniatem, dtugosc gatezi drzewa moze odzwierciedlac
odlegtosc ewolucyjna badanych sekwencji, wtedy drzewo nazywamy
filogramem.

- Kladogram natomiast pokazuje jedynie pokrewienstwa miedzy badanymi
taksonami.

- Wizualnie mozna go poznac po tym, ze wszystkie gatezie koncza sie wzdtuz
jednej linii (pionowej lub poziomej).
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Filogram i kladogram

G G

Filogram Kladogram

Filogram i kladogram
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Konstruowanie drzewa filogenetycznego

- Majac dopasowane sekwencje nukleotydow oraz znaleziony model
podstawien nukleotyddw mozna przystapic¢ do konstruowania drzewa.
- Najbardziej znane metody uzywane przy konstruowaniu drzew to:

- UPGMA (Unweighted Pair-Group Method using arithmetic Averages)
- Metoda najblizszego sasiada (NJ - Neighborjoining)
- Metoda najwigkszej oszczednosci (MP - Maximum Parsimony)
- Metoda najwiekszej wiarygodnosci (ML - Maximum Likelihood)
- Metody bayesowskie (Bayesian Methods)
- Mozemy je wykorzystac w programach, ktore zazwyczaj implementuja jedna z
metod, choC czesto z pewnymi modyfikacjami i dodatkami.

- Naleza do nich PhyML, IQ-tree, RAXML, PHYLIP, PAUP*, mrBAYES, BEAST.

- Istnieja takze ,kombajny”, jak np. MEGA, ktore pozwalaja liczy¢ drzewa na
kilka sposobow.
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Szacowanie wiarygodnosci

- Konstruowaniu drzew towarzyszy zazwyczaj szacowanie ich wiarygodnosci.

- W wiekszosci przypadkow stosuje sie tu metode bootstrap
(samoprobkowania) a dla metod bayesowskich wyliczane jest
prawdopodobienstwo bayesowskie.

- Samoprobkowanie w podstawowej formie polega na tym, ze po utworzeniu
optymalnego drzewa, z zestawu dopasowanych sekwencji losuje sie kolumny
zasad i tworzy sie z nich kolejne zestawy ,sekwencji” o takiej samej dtugosci
jak sekwencje wyjsciowe.

- Jest to losowanie ze zwracaniem, co oznacza, ze te same kolumny moga
zostac wylosowane wielokrotnie a inne nie pojawiaja sie w ogole w
generowanych zestawach.
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Bootstrap

- Na przyktad dla przyrownania:
0123456789 CAGTCCGATG

TAATCTGATA
TAGTTTGATA
TAGTTTGATA
TAGTTTGATA
TAGTTTGATA
- mozna stworzy¢ m. in. takie pseudosekwencje:
1735320955 | 8327248441
AATCTGCGCC | TTGAGCTCCA
AATTTATATT | TTAAACTCCA
AATTTGTATT | TTGAGTTTTA
AATTTGTATT | TTGAGTTTTA
AATTTGTATT | TTGAGTTTTA
AATTTGTATT | TTGAGTTTTA

itd...
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Bootstrap

- Dla kazdego ,pseudoprzyrownania” liczone jest drzewo w taki sam sposob
jak drzewo gtowne, a nastepnie sprawdzana jest obecnosc poszczegdlnych
kladow na obu drzewach.

- Kazdemu kladowi, ktory wystepuje na drzewie oryginalnym i
wygenerowanym w procesie samoprobkowania przypisywany jest punkt.

- Im wieksza suma punktow, tym dany klad na drzewie jest bardziej
wiarygodny.

- Wartosci bootstrap przedstawia sie zwykle w zakresie wartosci 0-100, przy
weztach, co odpowiada procentowi wygenerowanych drzew w ktorych
wystepowat dany klad.

- Liczba bootstrapow, ktory jest zazwyczaj jednym z parametrow ustawianych
w programach generujacych drzewa, powinna wynosi¢ minimum 100 a
najlepiej osiggac 1000-2000.

- Poniewaz dla kazdego zestawu pseudosekwencji generowane jest drzewo, w
zaleznosci od stosowanej metody, proces samoprobkowania moze zajac
mniej lub wiecej czasu.
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Format Newick i wartosci dodatkowe na drzewie

- Po zakonczeniu obliczen otrzymujemy plik tekstowy opisujacy relacje
pomiedzy badanymi taksonami a takze inne parametry drzew (np. wartosci
bootstap).

- Ponizej znajduje sie przyktadowy plik kladogramu zapisanego w formacie
newick:

(Cc(s,((c,D),(E,F))),G6),(H,I)),A);

- Po przeksztatceniu go w forme graficzng uzyskujemy taki obraz:

ur]

> T I G Mm mMmQg O
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Format Newick

- Poréwnujac powyzszy plik w formacie newick z kladogramem mozna
zrozumiec zasade kodowania informacji w pierwszym z nich.

- W parze nawiasow zamykane sie taksony nalezacego do wspolnego kladu.

- W formacie newick mozna tez zapisac inne dane, na przyktad dotyczace
dtugosci gatezi i wartosSci bootstrapu:

(A:0.0611905636,((B:0.0271634370,((C:0.0024799833,D:0.0082762103)100:0.011585,
(E:0.0047747513,F:0.0060564542)81:0.002943)54:0.002522)95:0.009753,
6:0.0145402289)100:0.073576, (H:0.0374628169,1:0.0498809623)100:0.157039);

- Ponizej znajduje sie odpowiedni dendrogram:
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Oznaczenia na drzewku

0.031 A
0.037 H

0.031

Tree scale: 0.01

Dendrogram z oznaczeniami

- Na zielono zaznaczono dtugosci gatezi (odpowiadajace liczbie mutacji na
miejsce), zaokraglone do trzech miejsc po przecinku.

- Na czerwono wartoSci bootstrap.

- W lewym dolnym rogu widac skale drzewa, ktéra mozna odnieS¢ do dtugosci
gatezi (zwtaszcza gdy ich wartosci nie sg zaznaczone).
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Wizualizacja drzew

- Forma graficzna drzewa filogenetycznego jest znacznie bardziej przejrzysta
dla cztowieka niz prezentowany powyzej zapis tekstowy.

- Pozwata tatwo uchwyci¢ pokrewienstwa i odlegtosci ewolucyjne pomiedzy
badanymi organizmami, choc ich prawidtowe odczytanie wymaga jednak
nieco wiedzy i wprawy.

- Trzeba pamietac, ze opierajac sie na tych samych danych, mozna utworzyc
bardzo roznie wygladajace drzewa.

- Ponizej znajduje sie zawartosc pliku w formacie newick opisujaca drzewo i
kilka przyktadow jak mozna je przedstawic:

((((B:0.027163437,((C:0.0024799833,D:0.00827621):0.011585,
(E:0.004774751,F:0.006056454):0.002943):0.002522):0.009753,
G:0.014540229):0.073576, (H:0.037462816,1:0.049880963):
0.157039):0.003059528,A:0.058131035);

40



=
(V]
N
—
©
>
o
>
i)
(]
c
N
\O
o

41



Rozne typy drzew

- Nie ma ,najlepszej” formy drzewa.

- To jakiej nalezy uzyc, zalezy od tego co i w jaki sposob chcemy pokazac,
liczby danych, rodzaju odbiorcy itp.

- W pewnych sytuacjach najlepiej sprawdzi sie forma drzewa ,prostokatnego”
w innej drzewo ,okragte”.
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Horyzontalny Transfer Genow (HGT)




Czym jest HGT?

- Horyzontalny transfer genow (ang. Horizontal Gene Transfer - HGT) czasem
zwany takze poziomym transferem genow (ang. Lateral Gene Transfer - LGT)
to proces przenoszenia materiatu genetycznego pomiedzy organizmami w
inny sposob niz rodzic-potomek (pionowy transfer gendw, ang vertical gene
transfer - VGT).
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U jakich organizmow wystepuje HGT?

- Zjawisko po raz pierwszy odkryto w 1951 r. u maczugowca btonicy
(Corynebacterium diphtheriae). Zauwazono, ze odpowiedzialny za
patogennosc gen pochodzenia wirusowego tox moze przenosic sie od
bakterii patogennych do niepatogennych.

- W 1959 wykazano, ze ta droga moga sie przenosic bakteryjne geny
odpowiedzialne za odpornosc na antybiotyki

- Kolejne badania wskazaty na duza role HGT w wymianie materiatu
genetycznego u prokariontow. Kluczowa role odgrywaja w tej grupie
organizmow takie procesy jak koniugacja, transdukcja i transformacja.

- Wykazano takze, znaczny wptyw HGT na ewolucje eukariontow.
- Przede wszystkim zwraca sie uwage na role tego procesow u protistow.

- Obserwuje sie je jednak u pozostatych grup Eucaryota i kolejne badania
wskazuja na istotna role w ewolucji tej grupy organizmow.
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Pomiedzy jakimi organizmami wystepuje HGT?

- W przeciwienstwie do przenoszenia genow droga krzyzowania
miedzygatunkowego, ktore ograniczone s3 do blisko spokrewnionych
organizmow, wydaje sie, ze nie ma wyraznych granic taksonomicznych dla
HGT.

- Znane sa transfery pomiedzy roznymi gatunkami bakteriami czy roslin, ale
takze pomiedzy bakteriami i grzybami, bakteriami i roslinami, bakteriami i
zwierzetami, grzybami i zwierzetami czy grzybami i roslinami.

- Wydaje sie zatem, ze nie istnieja zadne bariery genetyczne ,zakazujace”
przenoszenia sie materiatu genetycznego pomiedzy nawet odlegtymi
ewolucyjnie organizmami.

- Dalsze rozwazania beda dotyczyc przede wszystkim roslin
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W jaki sposob przenosza sie sekwencje DNA?

- Mechanizmy odpowiedzialne za HGT nie sa dostatecznie wyjasnione.
- Zwykle wskazuje sie na:

- Przenoszenie kwasow nukleinowych przez posrednikow takich jak wirusy,
bakterie, grzyby
+ Transpozony
- Bezposrednie pobieranie kwasow nukleinowych (zwtaszcza w uktadach
pasozyt-zywiciel)
- Teoretycznie materiat genetyczny moze przenosic sie za pomoca fragmentow
DNA lub poprzez mRNA, ktore nastepnie dzieki odwrotnej transkypcji mogtby
z powrotem zostac przeksztatcony w DNA

- Badania wskazuja raczej na ta pierwsza mozliwosc.
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HGT u eukariontow

- Uwaza sie, ze procesowi HGT sprzyja dtugotrwaty fizyczny kontakt pomiedzy
organizmami

- Taka sytuacja moze dotyczyc np:

- Endosymbiontow

- Uktadow pasozyt-zywiciel

- Szczepien

- Wchtaniania jednych organizmow przez inne (pierwotniaki)

- Jesli przeniesione sekwencje DNA maja byc przekazane nastepnym pokoleniom,
musza przedostac sie do linii generatywnej (o ile organizm nie rozmnaza sie
bezptciowo) totez skutecznemu HGT sprzyja fizyczna komorek rozrodczych i
symbiontow lub ich kontakt ze srodowiskiem zewnetrznym
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HGT w mitochondriach

- Mitochondria wydaja sie byc szczegolnie predysponowane do
horyzontalnego transferu genow:
- Posiadaja mechanizmy pobierania DNA i RNA z otoczenia.
- Czesto ulegaja fuzji.
- Roslinne mitochondria maja system rekombinacji homologicznej.
- Ich genomy maja strukture dynamiczna i ulegaja rearanzacjom
- Genomy mitochondriow roslinnych zawieraja kilkadziesiat genow
- Pomiedzy genami znajduja sie niekodujace odcinki w ktore moze sie
wbudowywac obce DNA.
- U okrytonasiennych obce mtDNA zwykle pochodzi od mitochondriow innych

okrytonasiennych ale znajduje sie takze geny mchow czy glonow.
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HGT w jadrach komorkowych i plastydach

- W jadrach komorek roslin okrytonasiennych znaleziono takze wiele sladow
HGT

- Dotycza one gendw jadrowych a takze transpozonow

- Ciekawym przypadkiem jest pasozytnicza roslina Rafflesia cattlei, u ktorej
znaleziono ponad 30 genow przeniesionych od zywiciela. Przynajmniej
niektore sa funkcjonalne.

- Plastydy uwazane s3 za bardzo odporne na takie procesy jak HGT czy IGT
(zob. dalej).

- Obce sekwencje plastydowe, znajduje sie raczej w innych genomach komorki
- mitochondrialnym lub jadrowym

49



Transfer pomiedzy genomami wewnatrz komorki

- Fragmenty DNA moga przenosic sie z jadra komorkowego jednego organizmu
do jadra komaorkowego innego organizmu.

- Proces ten moze takze przebiega¢ pomiedzy wszystkimi elementami komorki
zawierajacymi materiat genetyczny: jadrem, mitochondriami i plastydami.

- Przenoszenie fragmentow DNA pomiedzy genomami wewnatrz komorki
nazywamy miedzygenomowym transferem genow (ang. Intergenomic Gene
Transfer - IGT)

- Trzeba pamietac, ze genomy mitochondriow i plastydow maja charakter
prokariotyczny a jadra (niejako z definicji) eukariotyczny.

- Mitochondria wiekszosci zbadanych roslin nasiennych zawieraja sekwencje
jadrowe i plastydowe.

- Geny mitochondrialne znajduje sie takze w plastydach, ale rzadko. R6Znica
wynika prawdopodobnie z tego, ze mitochondria, w przeciwienstwie do
plastydow, maja efektywne mechanizmy pobierania obcego DNA.

- W jadrach znaleziono wiele genow pochodzenia mitochondrialnego. W takich
przypadkach nastepuje konwersja gendw prokariotycznych w eukariotyczne
co wigze sie m. in. z tym, ze podlegaja rekombinacji przy rozmnazaniu

ptciowym. Przypuszczalnie w tego typu IGT bierze udziat RNA jako posrednik.
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Znaczenie HGT w ewolugcji roslin

- Dotychczasowe badania wskazujg na duzg role HGT w ewolucji eukariontow
- Slady tego procesu znajduje sie we wszystkich duzych grupach organizmow
- Odegrat takze wazna role w ewolucji roslin

- Przyktadowo, procesowi przeksztatcania sie wewnatrzkomorkowego
prokariotycznego endosymbiontu w chloroplast towarzyszyt transfer
kilkudziesieciu genow z chlamydii - ktore w tym czasie takze
prawdopodobnie byty endosymbiontami komaorek eukariotycznych.

- Uwaza sieg, ze geny pobrane od réznych organizmow miaty istotna role w
nabywaniu wielu waznych cech umozliwiajacych m. in. adaptacje roslin do
nowych i ekstremalnych warunkow, efektywne reakcje na stress, wydajniejsza
naprawe DNA, degradacje celulozy czy rozwoj tkanek przewodzacych.
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Rosliny pasozytnicze

- Rosliny pasozytnicze sa dobrym kandydatem na organizmy pobierajace obce
DNA, poniewaz bezposrednio sg potaczone z zywicielem i pobierajg od niego
sktadniki odzywcze.

- Potaczenie odbywa sie przez haustorium - strukture ktora wnika w tkanki
korzenia lub pedu gospodarza i pobiera wode, sole mineralne i inne
sktadniki odzywcze.

- Wyro6znia sie dwie podstawowe kategorie pasozytow:

- hemipasozyty (potpasozyty) - zdolne do prowadzenia wtasnej fotosyntezy,
pobierajace od zywiciela gtdwnie wode i sole mineralne (np. jemiota (Viscum),
szeleznik (Rhinanthus))

- holopasozyty - niezdolne do fotosyntezy, pobieraja od zywiciela takze cukry i
inne sktadniki odzywcze (np. zaraza (Orobanche), kanianka (Cuscuta))

- Bardziej oczywistymi kandydatami na HGT wydaja sie byc oczywiscie
holopasozyty
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HGT u roslin pasozytniczych

- Rzeczywiscie, badania wskazuja, na stosunkowo liczne przypadki HGT w
relacjach pasozyt-zywiciel
- S3 wiec dobrym modelem do badania tego procesu.

- Przy czym znajduje sie nie tylko sekwencje przeniesione od zywiciela do
pasozyta ale takze od pasozyta do zywiciela.

- Nie jest zaskoczeniem, ze gtownie dotycza one sekwencji mitochondrialnych,
ale takze znajduje sie geny jadrowe i plastydowe

- Szacuje sie, ze U Raflesiaceae nawet ok 40% gendow mitochondrialnych
wykazuje Slady HGT
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Wykrywanie HGT

- HGT wykrywa sie gtownie droga znajdywania niezgodnosci na drzewach
filogenetycznych.

- Poréwnuje sie drzewo, ktore przedstawia ,prawidtowe” relacje filogenetyczne
z drzewem sporzadzonym dla badanej sekwencji.

- Jesli wystepuja niezgodnosci, mogg one Swiadczyc o transferze genow.
- Potozenie badanej sekwencji na drzewie filogenetycznym moze wskazywac
na zrodto obcej sekwencji,

- Na przyktad sekwencja pobrana od pasozyta moze wykazywac bliskie
podobienstwo do sekwencji zywiciela

- Wtedy mozna przypuszczac, ze zostata pobrana od zywiciela i zostata
wbudowana w genom pasozyta.
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Nasze badania - transfer atp6 u
Orobanchaceae




Orobanchaceae

- Rodzina Orobanchaceae jest najliczniejsza pod wzgledem pasozytow.

- Zawiera 90 rodzajow i 2060 gatunkow obejmujacych autotrofy, hemipasozyty
oraz holopasozyty

- Zatem stanowi dobry model do badan na pasozytnictwem na roznych
etapach jego rozwoju ewolucyjnego

- Uwaza sig, ze potpasozytnictwo w tej rodzinie wyewoluowato raz, natomiast
holopasozytnictwo kilkukrotnie

- Najliczniejszymi holopasozytniczymi rodzinami, sa blisko spokrewnione
Orobanche i Phelipanche zawierajace ok. 150-200 gatunkow
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Orobanche flava

Orobanche flava
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HGT u Orobanchaceae

- Chociaz Orobanchaceae wydaje sie byc idealnym kandydatem do badan nad
HGT, stosunkowo niewiele doniesien na ten temat mozna znalez¢ w
literaturze.

- Opublikowano HGT zaledwie w przypadku kilku gendw, w tym zaledwie jeden
dotyczacy genu mitochondrialnego i to znalezionego u zywiciela a nie u
pasozyta.

- Nasze badania polegaty na sprawdzeniu czy w sekwencjach genow
mitochondrialnych nie ma Sladow HGT

- Jako referencyjne drzewo filogenetyczne uzywaliSmy sekwencji trnL-trnF,
odzwierciedlajacych ,wtasciwe” relacje filogenetyczne

- Na drzewach znalazty sie sekwencje roznych gatunkow Orobanche i
Phelipanche a takze sekwencje wybranych gatunkéw z innych grup roslin,
wtaczajac zywicieli lub ich krewniakow.

- W przypadku genu atpé udato sie uzyskac sygnat wskazujacy na HGT tego
genu.
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HGT u Orobanche coerulescens

- Badanie catej sekwencji wskazato na transfer atp6 u Orobanche coerulescens

AYT43457 Magnolia kobus
KU238877 cervaria
KU238878 Centaurea scabiosa
GUB18008 Heli
JX073793 Artemisia campestris
GU323356 Solanum villosum
AY575533 Mimulus guttatus
KX524675 Li sinaica
KU238868 P. arenaria
KU238870 P. ramosa
KU238872 P. bohemica
KU238871 O. gracilis Austria
KP641335 O. grenieri
KU238874 O. cernua

KC879635 Magnolia stellata
KU180475 cervaria
AF095276 Solanum tuberosum
X82388 Helianthus annuus
KU180476 Centaurea scabiosa
KU180471 Artemisia campestrig
KU180461 O. coerulescens
KU180462 O. cosrulescens
KU180473 O. coerulescens
KX524674 Li
JN098455 Mimulus guttatus
U180468 P. bohemica
KU180464 P. arenaria
KU180466 P. ramosa
KU180467 O. gracilis Austria
] KU180472 O. cernua

ar KU180474 O, grenieri
KU180469 O. alba subsp. alba
0.545 KU180465 O. caryophyllacea

at 6 0.578 KU180463 O. picridis
p KU180470 O. elatior

nthus tuberosu

Asteraceae

sinaica

. coerulescens

1.000 7508 —

coerulescens
coerulescens

caryophyllacea
T KU238873 O. alba subsp. alba
KU238866 O.
KU238867 O.

elatior

picridis

HGT u _O. coerulescens
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HGT u Orobanchaceae

Dalej przyjrzeliSmy sie blizej sekwencjom badajac ktore nukleotydy zostaty
przeniesione a ktore nie:

KC879635 Magnolia stellata TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTTTATTTCATAGGAGATCCTG 550
KU180475 Peucedanum cervaria TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTATATTTCATAGGAGATCTGG 550
AFB95276 Solanum tuberosum TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTCTATTTCATAGGGGATCTTG 550
KU180476 Centaurea scabiosa TTGGACTATGCTATGTATGAATGATATTTTTTATTTTATAGGGGATCTTG 550
KU180471 Artemisia campestris TTGGACTATGCTATGTATGAATGATATTTTGTTTTTTATAGGGGATCTTG 550
X82388 Helianthus annuus TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTGTATTTTATAGGGGATCTTG 550
KU180464 P. arenaria TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTTTATTTCATAGGAGATCTTG 550
KU180466 P. ramosa TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTTTATTTCATAGGAGATCTTG 550
KU180468 P. hohemica TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTTTATTTCATAGGAGATCTTG 550
KU180461 0. coerulescens TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTGTATTTTATAGGGGATCTTG 550
KU180462 0. coerulescens TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTGTATTTTATAGGGGATCTTG 550
KU180473 0. coerulescens TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTGTATTTTATAGGGGATCTTG 550
KU180463 0. picridis TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTATATTTCATAGGGGATCCTG 550
KU180465 0. caryophyllacea TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTCTATTTCATAGGGGATCCTG 550
KU180467 0. gracilis Austria TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTCTATTTCATAGGGGATCCTG 550
KU180469 0. alba subsp. alba TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTCTATTTCATAGGGGATCCTG 550
KU180470 0. eliator TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTATATTTCATAGGGGATCCTG 550
KU180472 0. cernua TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTCTATTTCATAGGGGATCCTG 550
KU180474 0. grenieri TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTCTATTTCATAGGGGATCCTG 550
KX524674 Lindenbergia sinaica TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTCTATTTCATAGGGGATCCTG 550
JNG98455 Mimulus guttatus TTGGACTATGCTATGTATGAATGATCTTTTCTATTTCATAGGGGATCCTG 550
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Badanie sekwencji
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- Takie podejscie przyniosto ciekawe rezultaty, okazat sie bowiem, ze slad HGT
wystepuje takze u Phelipanche, ze sa to najprawdopodobniej dwa rozne
transfery i w dodatku dotycza roznych fragmentow atpé
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KU180475 Peucedanum carvaria

KX524674 L
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Orobanche s.l. Asteraceae
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HGT u Orobanche i Phelipanche
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Orobanche s.l. Asteraceae
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Dwa HGT

- HGT1 - wydarzyt sie stosunkowo niedawno, nie ma go u pokrewnych
gatunkow. atp6 w tym przypadku ma charakter hybrydowy - sktada sie z
fragmentow ,oryginalnych” i przeniesionych od gospodarza.

- HGT2 - wydarzyt sie dawno, u wspolnego przodka badanych Phelipanche.
Obejmuje koncowy fragment genu, nie wiadomo jak daleko siega.

- Planujemy dalsze badania transferow.
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Dziekuje za uwage.
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