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Drzewo gatunkéw dla kréla Kraka, owcy
domowej i smoka wawelskiego. Poziome
kreski to specjacje.
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Drzewo tatwej rodziny genéw, gdzie smok
ma dwie kopie genu. Szybko zauwazamy,
ze wystarczy jedna duplikacja genu, by
uzgodni¢ to drzewo genéw do drzewa
gatunkéw smoka i jego ewolucyjnych
kuzynéw. Poziome kreski oznaczaja wezty
pasujace do specjacji z drzewa gatunkéw.
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Uzgadnianie: wbudowanie drzewa latwej
rodziny genéw w drzewo gatunkow.

Drzewo genéw jest ,rozciaggane” tak by
umiescié¢ je wewnatrz drzewa gatunkow.

N

Gen 1 Gen 1 Gen Gen 2 Gen 2
smoka owcy kréla owcy smoka

s S i Y

Drzewo trudnej rodziny gendéw, gdzie
jeden gen pochodzi od kréla, a po 2 od
smoka i owcy. Dopasowanie tego drzewa
gendéw do drzewa gatunkéw jest
trudniejsze niz w poprzednim przypadku.
Ile potrzeba duplikacji i gdzie je
umiesci¢? Czy potrzebujemy innych
zdarzen (np. strat genéw)?

O uzgadnianiu drzew
Pawel GORECKT*

Dawno, dawno temu zyl sobie w Polsce smok. Chcialbym dopisaé¢ — pod
Wawelem — jak donosit Jan Dtugosz, ale my wiemy od kilku lat, ze smokiem
wawelskim zostaly nazwane drapiezne dinozaury zyjace okoto 200 milionéw lat
temu. W tych czasach zyly tez male prassaki, wiec nawiazujac do legendy,
mozna z pewnoscia powiedzieé, ze smoki wawelskie czasem polykaly (pra)barana,
a wlasciwie wspélnego przodka krola Kraka i owcy, ktora szewczyk nafaszerowat
siarka. Z uplywem czasu smok wawelski zmienial sig, a za te zmiany byly
odpowiedzialne niewidzialne cegietki nazywane genami, ktére przekazywat swoim
potomkom. Geny zmienialy si¢ — niektére byly powielane, a niektére stawaly
sie¢ bezuzyteczne i byly tracone. W tych czasach Ziemia miala tylko jeden
kontynent, ktéry z czasem ulegt rozpadowi, dzielac organizmy na nim zyjace.
Czes¢ z organizméw wyginela, a pozostale powoli ewoluowaly, dostosowujac

sie do warunkéw panujacych na nowych kontynentach. Te drobne zmiany,
kumulowane przez tysiace rozdzielonych pokolen, spowodowaly, ze gatunki
niegdy$ majace tych samych przodkéw stawaly sie zupelnie odmienne na
réznych kontynentach. To zjawisko wyksztalcania sie nowych gatunkéow nazywad
bedziemy specjacjq.

W tej historii mamy gatunek i gen, ktére zwiazane sa relacja gatunek ma geny,
oraz kilka zjawisk takich jak duplikacja genu, strata genu oraz specjacja gatunku.
Ich wlasnoéci przedstawimy doktadniej na kilku przyktadach.

Zwiazki miedzy gatunkami przedstawia sie za pomoca ukorzenionego drzewa,
nazywanego drzewem gatunkow, ktérego wezly wewnetrzne sa specjacjami,

a liscie to gatunki. Zilustrujemy to na przyktadzie. Naszym drzewem gatunkéw
bedzie drzewo z reprezentantami trzech gatunkéw: krélem Krakiem, owca

i smokiem wawelskim. Krol i owca, jako blizej spokrewnione, beda w naszym
drzewie gatunkéw umieszczone obok siebie. Inaczej mozna powiedzieé, ze ich
rozdzielenie (specjacja) nastapilo pézniej niz rozdzielenie np. smoka i owcy.

Podobnie mozna reprezentowac relacje miedzy genami. Klasycznym przykladem
sg bialka nazywane globinamsi, ktére m.in. wchodza w sktad czasteczki
hemoglobiny odpowiedzialnej za transport tlenu w naszych organizmach.
Globiny wystepuja w wielu organizmach, a ich sekwencje sa zapisane w genach
zazwyczaj wystepujacych w kilku wariantach. Zaklada sie, ze globiny pochodza
od wspdélnego przodka (genu). To zalozenie pozwala zgrupowaé geny globin

w rodzine i wizualizowaé relacje miedzy nimi za pomoca drzewa genow, ktére
mozna obliczy¢ z sekwencji za pomoca programéw komputerowych. Dla
ustalonego zbioru gatunkdéw liczba réznych rodzin genéw majacych wspélnego
przodka moze wynosi¢ nawet kilkanascie tysiecy.

Zjawiska ewolucyjne takie jak duplikacje gendéw, straty i specjacje (a takze
kilka innych, o ktérych tutaj nie bedziemy opowiadaé), powoduja, ze drzewa
rodzin gendéw i drzewa ich gatunkdéw moga sie réznié. Niektore przypadki sa dosé
proste, tak jak tatwa rodzina genéw z naszego przykladu. Tutaj wystarczy uzyc
jednej duplikacji genu i drzewo gendéw zostanie uzgodnione z drzewem gatunkéw.
Mozna powiedzieé, ze uzgadnianie drzew polega na narysowaniu drzewa genow
wewnatrz drzewa gatunkéw, tak by zachowaé poprawno$é biologiczna i tak by
minimalizowaé liczbe duplikacji genéw.

W trudnej rodzinie genéw podobnie obserwujemy réznice w ilosci kopii genéw
wystepujacych w gatunkach. Mozna je wyjasni¢ duplikacjami, ale to drzewo
gendéw ma tak wymieszane etykiety, ze uzgadnianie nie jest tak oczywiste

jak w poprzednim przypadku. Stosujac zasade wbudowywania drzewa genéw
w drzewo gatunkéw, najpierw dla kazdego wezta z drzewa genéw okreslimy,
gdzie ma byé umieszczony w drzewie gatunkéw. Oczywidcie, liScie (geny)

z drzewa genéw musza by¢ umieszczone w odpowiednich lisciach drzewa
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Uzgadnianie: wbudowanie drzewa trudnej
rodziny genéw w drzewo gatunkéw.
Miejsca duplikacji genéw sa oznaczone
gwiazdka. Dodatkowo mozna wyznaczy¢
liczbe strat gendéw (tutaj 3), ktére sg
konieczne do uzgodnienia drzew.
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Mapowanie najnizszego wspoélnego
przodka (lca) pomiedzy drzewem trudnej
rodziny genéw i drzewem gatunkéw (dla
czytelnosci narysowane tylko dla weztéw
wewnetrznych). Tutaj k to krél, o to
owca, a s to smok. W drzewie genéw
mamy dwa wezly duplikacyjne, ktére
wyznaczamy za pomocg lca-mapowania
zgodnie z zasadg: wezel jest duplikacja
jesli jego mapowanie jest rowne
mapowaniu jego syna.

gatunkéw. Nastepnie mamy 4 wezly wewnetrzne: korzen, prawy syn korzenia

i dwoch wnuczkéw korzenia, czyli Srodkowy wnuczek (ojciec genu pierwszej
owcy i genu krola) oraz prawy wnuczek (ojciec genéw drugiej owcy i smoka).

7Z korzenia drzewa gendéw widoczne sa wszystkie trzy gatunki, dlatego powinien
on by¢ umieszczony w korzeniu drzewa gatunkéw. To samo mozemy powiedzie¢
0 jego prawym synu. Srodkowy wnuczek jest ojcem genéw owcy i kréla, dlatego
umie$cimy go na specjacji owcy i krola w drzewie gatunkéw. Ostatni wezel,
czyli prawy wnuczek korzenia, jest ojcem gendéw owcy i smoka. Z tego powodu
nie mozemy go umiesci¢ w specjacji owcy i kréla, bo brakuje tam smoka.
Ostatecznym wyborem dla niego jest korzen drzewa gatunkéw. Widzimy, ze
trzy wezly drzewa genéw: korzen, prawy syn i prawy wnuczek musza by¢
umieszczone w tym samym miejscu. To jednak nie jest mozliwe, bo istnieje
miedzy nimi zaleznosé czasowa: ojciec jest starszy od syna i w drzewie musi by¢
umieszczony powyzej syna. Ten konflikt jest rozwiazywany przez ,rozciagniecie”
tego fragmentu drzewa genéw. W konsekwencji tylko prawy wnuczek zostanie
umieszczony na wezle specjacji (korzen drzewa gatunkéw), a jego ojciec

i dziadek jako wezly duplikacji znajda si¢ nad nim, czyli nad specjacja. W tym
przykladzie jest to jedyna konfliktowa sytuacja, dlatego wnioskujemy, ze do
uzgodnienia potrzeba dwoch duplikacji. Obrazek z uzgodnieniem tej trudnej
rodziny genéw drzew jest umieszczony obok.

7 powyzszego przykladu widzimy, ze wezly duplikacji mozna wyznaczy¢

za pomoca mapowar najnizszego wspdlnego przodka (1ca). Formalnie,
lca-mapowanie to funkcja, ktéra kazdemu weztowi g z drzewa genéw
przyporzadkowuje najnizszy wezel s z drzewa gatunkdw, tak by zbior
gatunkéw widoczny z g byl widoczny z s. Zwroéémy uwage, ze jest to

zgodne z postepowaniem, ktore zastosowaliémy w poprzednim przyktadzie.
Teraz mozemy powiedzie¢, ze wezel z drzewa genéw jest duplikacja, jesli
jego mapowanie jest rowne mapowaniu jednego z jego synéow. Przyklad
lca-mapowania dla trudnej rodziny gendéw wraz z oznaczeniem duplikacji jest
zilustrowany na obrazku.

Oprocz duplikacji mozna takze policzy¢ straty genéw. W uzgadnianiu straty
gendw wystepuja, gdy po specjacji jeden z gatunkow traci gen. Latwo je
wyznaczymy, jesli narysujemy wbudowanie drzewa genow w drzewo gatunkow.
W takim przypadku strata genu wystepuje, gdy krawedz drzewa genéw
przecina specjacje. Zauwazmy, ze latwa rodzina genéw nie generuje strat, bo

na specjacjach we wbudowaniu znajduja sie wylacznie wezlty wewnetrzne drzewa
genow. W przypadku trudnej rodziny mamy 3 straty genow.

Interesujacym zastosowaniem uzgadniania moze by¢ zagadnienie obliczenia
Drzewa Zycia, czyli drzewa wszystkich zyjacych gatunkéw na Ziemi.

Ten problem jest instancja problemu superdrzewa, ktory w kontekscie
uzgadniania definiujemy tak: dla kolekcji drzew genéw znajdz drzewo gatunkdéw
minimalizujace catkowita liczbe duplikacji. Zatem, by obliczyé¢ Drzewo Zycia,
nalezy najpierw obliczy¢ drzewa rodzin gendéw pokrywajace mozliwie duzg liczbe
gatunkéw. To samo w sobie jest dos¢ skomplikowanym zadaniem, bo obecnie nie
wszystkie gatunki sa calkowicie zsekwencjonowane. Co wiecej, w przeciwienstwie
do uzgadniania, ktore mozna wykonaé¢ w czasie liniowym, problem superdrzewa
jest zlozony obliczeniowo (wersja decyzyjna jest w klasie NPC). Z tego powodu
programy komputerowe rozwiazujace ten problem zwykle uzywaja przyblizonych
metod, ktore nie gwarantuja znalezienia optymalnego drzewa. Mimo tych wad
uzgadnianie, jako model biologicznie dobrze umotywowany, jest czesto stosowane
m.in. do obliczania drzewa gatunkéw, w tym réwniez Drzewa Zycia.

Cwiczenie dla Czytelnikéw. Drzewa rodzin, ktére analizowali$my, mozemy
zapisa¢ w notacji nawiasowej jako: G1 = ((k,0), (s,s)) 1 G2 = (s, ((0, k), (0,k))).
Dodajmy do tego zestawu drzewo Gz = (((0,s),(0,s)),k). Znajdz drzewo gatunkéw
S, ktore minimalizuje catkowita liczbe duplikacji miedzy G1, G2 i G3 a S.
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