Эволюционные генетические исследования млекопитающих. (тезисы докладов Всесоюзного совещания, Владивосток, 22-28 сентября 1990 г.) Часть 1. Владивосток, 1990. С. 79-92.

Кладистические методы в эволюционных исследованиях

И.Я. Павлинов

Зоологический музей Московского университета

Биологические дисциплины, связанные с исследованием эволюционных процессов, сами понемногу эволюируют в сторону большей (как хотелось бы думать) полноты и надежности исторических реконструкций. Их развитие на каких-то этапах бывает по преимуществу экстенсивным за счет накопления нового материала (таксонов, признаков) и средств его обработки; на каких-то этапах оно становится интенсивным, чему одна из причин — появление новых методологий, заставляющих по-новому осмысливать накопленные данные.

В современной эволюционистике в решении вопросов второго рода, имеющих отношение к феноменологии, т.е. не затрагивающих причинно-следственных связей процессов исторического развития, одно из важных мест принадлежит кладизму.

1. Предпосылки

Процесс эволюционного (исторического) развития непосредственно ненаблюдаем и в эксперименте не воспроизводим. Единственным возможным операциональным средством исторических реконструкций является итеративная процедура, включающая а) сравнительный анализ данных и б) эволюционную интерпретацию результатов этого анализа.

Если сравнительный анализ проводится вне какого-либо эволюционного контекста, положенная в его основу типология может быть произвольной. Однако этот же анализ, взятый как часть исторической реконструкции, с необходимостью оказывается во взаимозависимости с эволюционной интерпретацией. С одной стороны, конкретная историческая реконструкция зависит от результатов конкретного сравнительного анализа. С другой стороны, типология, которая кладется в основу сравнительного анализа, в большой мере зависит от некой общей «эволюционной модели», вводимой в реконструкцию априори (Sober, 1988). Эта взаимная обусловленность может быть представлена следующим образом (Павлинов, 1990а).

Названная эволюционная модель содержит утверждения об общих свойствах процесса эволюционного развития. Очевидно, что эти утверждения принимаются в качестве исходных постулатов, в ходе проводимой реконструкции их истинность не проверяется. При этом также априори принимается, что конкретная эволюция, которая реконструируется в проводимом исследовании, в существенных чертах описывается заданной эволюционной моделью. Исходя из утверждаемых в последней общих свойств эволюции разрабатывается «типологическая модель»: она содержит утверждения об общих свойствах сходственных и родственных отношений между объектами, порожденных эволюцией. На основе типологической модели разрабатываются методы сравнительного анализа. Имея эти методы, проводится собственно сравнительный анализ конкретной группы по конкретным признакам. И уже по результатам этого анализа появляется некий конкретный «эволюционный сценарий» как конечный итог исторической реконструкции.

Из предыдущего явствует, что в какой-то своей части получаемый сценарий тавтологичен исходно принимаемой эволюционной модели. Такого рода замкнутый круг аргументация, по-видимому, в эволюционных реконструкциях принципиально неустраним. Очевидно, что чем более детально задаются частные параметры этой модели, тем больше тавтологии и меньше новой информации будет в итоговом сценарии. Отсюда очевидно и содержание одной из фундаментальных методологических проблем всей эволюционистики: обоснование и разработка таких подходов, которые позволили бы «упрощать» априори принимаемые эволюционные и типологические модели за счет минимизации частных утверждений.

В классических шкалах на эту проблему не обращают особого внимания. Поэтому разрабатываемые ими методы позволяют получать по преимуществу такие реконструкции, которые насыщены ad hoc вводимыми утверждениями о причинах, условиях и формах эволюционного развития, более похожие на «нарратив», нежели на тестируемые научные гипотезы.

В последнее время активно разрабатывается методологические (и, соответственно, методические) подходы, целенаправленно стремящиеся хотя бы отчасти решить указанную проблему. Предпринимаемые попытки неизбежно порождают проблемы иного рода: до каких пределов можно упрощать модели? за счет элиминации каких именно утверждений можно их упрощать? каковы могут быть методы, наиболее совместимые с той или иной моделью? Очевидно, ответы могут быть разными; соответственно, разными могут быть и частные средства решения общей проблемы.

2. Основания

Одним из таких средств является кладистический анализ (КА). Он поначалу развивался в рамках систематики; довольно быстро нашлось ему применение в филогенетике и биогеографии; в последние годы КА стал проникать в эволюционную морфологию; наконец, была показана возможность его использования в исследованиях по формированию языковых диалектов. В настоящее время становится ясно, что КА может служить средством решения довольно широкого класса аналитических задач, возникающих в историко-эволюционных дисциплинах как в самой биологии, гак и вне нее.

В основе этого, очевидно, лежит допущение, что все процессы, исследуемые в такого рода дисциплинах, обладают некими общими фундаментальными свойствами, позволяющими их исследовать с помощью одних и тех же методов. Анализ этих свойств, выявление среди них необходимых и достаточных для создания исходной эволюционной (и соответствующей ей типологической) модели, с которой совместима техника КА, - одна из фундаментальных проблем кладистики (да и не только ее). Известно несколько попыток обращения к этой проблеме, которые за недостатком места здесь не рассматриваются. Укажу лишь те ключевые позициии разрабатываемых кладистикой моделей, без которых понимание сути, разрешающих возможностей и ограничений КА (а потому эго корректное применение) едва ли возможны.

В эволюционной модели за основу принимается гипотеза «минимальной эволюции». Ее можно свести к допущениям, что эволюция по преимуществу дивергентна, вероятность параллелизмов низка, вероятность реверсий достаточно высока. Соответственно, в типологической модели принимается, что структуре отношений, порождаемых такого рода эволюцией, организована (в идеале) строго иерархически. Иными словами, в этой структуре минимизирована «горизонтальная» компонента и максимизирована «вертикальная».

Простота этих моделей, их ненагруженность допущениями о причинах и условиях эволюционных процессов служит достижению двух целей. Во-первых, элиминируются те самые нежелательные утверждения частного характера, который превращают эволюционную гипотезу в «нарратив», а ее разработку - в хождение по кругу. Во-вторых, благодаря этому расширяется класс объектов, поведение которых совместимо с данной «редуцированной» эволюционной моделью: в ней нет ничего такого, что могло бы быть строго специфично для того или иного узкого класса объектов.
Оценивая эти минимальные допущения с более общих позиций, можно отметить, что процесс эволюционного развития постулируется слабо преемственным, в нем велика доля стохастики. Такое рассмотрение онтологических оснований КА позволяет более определенно указать его место в аналитическом аппарате дисциплин, занимающихся эволюционными реконструкциями.
Примем (исходя из соображений, развиваемых Раутианом, 1988), что реально в развитии биологических (и любых других) структур преемственность выше, а случайность нижа, чем это допускается кладистикой. Это значит, что получаемая с помощью КА картина оказывается менее упорядоченной, чем она должна быть на самом деде. Это позволяет, как я сейчас полагаю, считать КА средством формулирования нуль-гипотез о тех процессах и порождаемых ими отношениях, с которыми в принципе совместима очерченная выше (правда, очень грубо) эволюционная модель.

Следовательно, КА - необходимый этап исторических реконструкций, если они нацелены на разработку вполне тестируемых гипотез. Но это лишь начальный этап. Мы с помощью КА формулируем нуль-гипотезу о том, что процесс эволюции исследуемой структуры характеризуется довольно слабой преемственностью, чему соответствует такой-то эволюционный сценарий (например, такая-то временная последовательность расхождения видов). Затем эта гипотеза тестируется с помощью проверки тех содержательных следствий, которые могут быть извлечены из полученного сценария (например, об истории расселения этих же видов). Если проверка дает положительный результат (например, если история расселения, предсказанная сценарием, совпадает с хорошо датированной геотектонической моделью региона), эволюционный сценарий вместе с соответствующей нуль-гипотезой принимается как прошедшие тест. Если в результате проверки получен отрицательный результат, сценарий должен считаться (хотя бы отчасти) ложным, что дает основания сомневаться в лежащей в его основе нуль-гипотезе. Одна из возможных интерпретаций последнего обстоятельства: процесс развития исследуемой структуры более упорядочен, чем это подразумевается исходной эволюционной моделью.

Такого рода ознакомление с общими основаниями КА, сколько бы «отвлеченными» от нужд конкретной науки они не казались, мне представляется принципиально важным для практиков-эволюционистов. Ведь всякий метод - это лишь техническое средство обработки исходных данных. Он не существует «сам по себе», но является неким внешним проявлением определенной методологии. Между ними имеется определенное соответствие, которое упускать из виду никак нельзя: метод таков, какова методология, лежащая в его основе (даже если она не указана явным образом). Следовательно, каждая историческая реконструкция, полученная с помощью КА, заслуживает доверия (оставляя в стороне вопрос об исходном материале) в той мере, в какой мере заслуживает доверия сам КА - точнее, лежащие в его основе исходные допущения и принципы. Поэтому следует совершенно отчетливо понимать, что гипотеза, полученная кладистическими средствами, может считаться корректно сформулированной лишь для тех случаев, для которых корректной областью определения могут считаться принимаемые кладистикой эволюционные и типологические модели. Если в рамках каких-либо общих допущений онтология кладистического толка принципиально неприемлема, аппарат КА едва ли пригоден: он с высокий вероятностью будет приводить к неверным (с точки зрения именно этих допущений) результатам.

В настоящее время общеэволюционные концепции столь многообразны, а перспективы оценка их адекватности, корректного очерчивания областей приложения, нахождения возможных обобщений столь отдаленны, что едва ли приходятся рассчитывать на то, что в обозримом будущем тезис о «мерах доверия» к КА не останется только благим пожеланием. Очевидно, КА более всего совместим с разного рода концепциями тихогенеза, среди которых очень привлекательна модель "эволюция-как-энтропия" (Brooke, Wiley, 1986). Напротив, любая ортогенетическая концепция как-будто должна отвергать допущения, лежащие в основе КА. Но как быть с «новым эволюционным структуролизмом» (McClendon, 1980; Saunders, Ho, 1984), если он вполне ортогенетичен и, вместе с тем, вполне вмещает энтропийную трактовку эволюции? По-видимому, здесь уместно еще раз указать на понимание КА как средство формулирования «стартовых» нуль-гипотез: оно, возможно, позволяет на операциональном уровне (т.е. там, где нет речи об отнологических основаниях) отстраниться отпротиворечий между разными эволюционными моделями.
3. Методы

Весь КА может быть сведен к построению особого рода графа - разветвленного, без циклов дерева с единственным основанием, на котором исследуемые объекты (точнее, соответствующие им символы) занимают положение висячих вершин. В кладистике и связанных с ней дисциплинах такое дерево обозначается как кладограмма (КЛ). Эта последняя служит формальным представлением: с одной стороны, иерархии голофилетических групп и отношений между ними; с другой стороны, последовательности эволюционных событий, породивших эти группы. В разных дисциплинах, использующих КА в своих реконструкциях, группы, отношения и события имеют разную содержательную интерпретацию. Форма же анализа - именно, построение КЛ - едина для всех них.

Принципиально важно, что простота исходных допущений кладистики делает легко формализуемыми в тем самым количественно представимыми методы построения КЛ. С одной стороны, это значительно облегчает труд кладистов, их общение между собой и представителями других школ, делает более операциональной, открытой для критики всю технику КА. С другой стороны, определенные формализации делают совершенно неизбежными вполне определенные ограничения на возможности использования тех или иных данных, количественных подходов в рамках КА. Игнорирование этих ограничений может приводить к тому, что результаты реконструкции, выглядящие вполне «кладистично», на деле оказываются некорректными с точки зрения самой кладистики.

В первую очередь здесь важно учитывать специфику кладистической трактовки количественных мер сходства. Действительно, поскольку на операционном уровне типология все-таки первична (см. выше § 1), в основе всего лежит именно оценка сходства, исходя из которой уже судят о филогенетической (или какой-либо еще) близости, а затем и об эволюции. Поэтому если мера сходства выбрана неудачно, все последующие построения могут оказаться ошибочными.

Количественные меры сходства для КА выбираются исходя из того, что отношения между группами в кладистически корректной иерархии обладают свойствами ультраметрики. Это значит, что показатели сходства доданы удовлетворять аксиомам либо ультраметрики, либо более сильных отношений, сводимых к последней (например, метрики). Если же отношение более слабое и однозначно к ультраметрике несводимо (например, псевдо- или семиметрика), возможность корректной кладистической интерпретации оказывается весьма неопределенной (Farris, 1985). Поэтому, очевидно, соответствующие количественные показатели сходства в кладистических реконструкциях лучше не использовать.

Для оценки сходственных отношений употребимыми в КА без ограничений в настоящее время считаются эвклидовы дистанции dЕ и линейные манхэттен-дистанции dМ. Кроме того, один из наиболее популярных алгоритмов wagner-ii базируется на мере близости, заданной «метрикой четырехугольника» (Sneath, 1986; Юшманов, 1987). Очень важен показатель «специального сходства SS, представляющий собой линейное обращение манхэттен-дистанции из меры различия в кладистически абсолютно корректную меру сходства:

SS((АВ)С) =1/2(dМ(AC) + dМ(BC) - dМ(AB)),

где А, В, С - сравниваемые группы.

С другой стороны, некоторые количественные показатели, основанные на оценке генетической близости и популярные в эволюционных исследованиях, оказываются кладистически строго неинтерпретированными по указанной причине: к их числу относится, например, дистанция Нея.

Путем сравнительного анализа результатов реконструкций по биохимическим данным выяснено, что желаемыми свойствами обладают, например, коэффициент дистанции Роджерса, модифицированный этим же автором пакет дистанций Кавалли-Сфорца-Эдвардса (Rоgers, 1986).

Конкретные алгоритмы построения КЛ чрезвычайно разнообразны (Павлинов, 1990б). Лишь немногие из них (например, используемые структурной кдадистикой) являются «качественными» в том смысле, что не подразумевают явным образом вычислительных операций. Другие же (таких большинство) являются строго количественными. Одни из процедур КА базируются на анализе самих признаков (например, методы Кэмина-Сокела, Ваджнера), другие - на анализе матриц мер близости (например, методы WAGHER, WISS). В одних случаях КЛ отроится «снизу вверх», т.е. от основания к вершинам (сюда относятся не только дивизивные метода типа используемых в структурной кладистике, но и некоторые из семейства методов WAGNER); в других случаях – «сверху вниз» (аггломератавные методы типа WISS). Ряд методов позволяет работать только с признаками, на которых уже задана полярность (например, метод клик Истебрука), однако в настоящее время популярны процедуры, не предусматривавшие предварительной «поляризации» признаков.

Среди последних наиболее известно обширное семейство алгоритмов под общим названием WAGNER (результат их применения - т.н. «вагнеровы деревья»). При работе с ними широко используется формализованная концепция внешней группы, позволяющая фиксировать основание КЛ минуя стадию анализа синапоморфий, т.е. на основе чисто фонетической оценки сходства. Методы построения «вагнеровых деревьев» интересны тем, что допускают итеративное апостериорное взвешивание и определение полярности признаков по их взаимной совместимости по ходу построения КЛ.

В последние годы стали развиваться вероятностные методы КА, одни из которых «работают» на уровне анализа признаков, другие - на уровне анализа самой КЛ. Во втором случае очень интересным и многообещающим представляется метод, позволяющий оценивать доверительный интервал для каждого узла КЛ и тем самым косвенно - обоснованность выделяемых голофилетических групп (Sneath, 1966).

Одну из серьезных проблем КА составляет совмещение результатов реконструкции, полученных по разным категориям признаков (например, по биохимическим и морфологическим). По-видимому, наиболее простым и корректным (при определенных допущениях) методом можно считать построение так называемой «согласованной» КД - такой, поддеревья которой являются пересечением поддеревьев всех исходно полученных КД. Уровень разрешения «согласованной» КЛ чаще всего ниже, чем в исходных КД; однако соответствующая ей иерархия голофилетических групп оказывается наиболее обоснованной имеющимися данными. Кроме того, концепция «согласованной» КД - важный элемент историко-биогеографических реконструкций кладистическими средствами (см. далее § 4б).

4. Приложения

Свои предложения эволюционным дисциплинам кладистика обосновывает утверждением, что только голофилетические группы (и их аналоги - см. далее § 4в) являются субъектами истории. Они возникают в процессе эволюционного развития, составляя тем самым естественную часть биоты. Голофилетическая группа - элемент естественной структурированности биоты, наряду с сукцессионной системой. В отличие от этого, любые другие (парафилетические по-лифилетические) группы - артефакты, результат классификационной деятельности человека (Wiley, 1981). С этой точки зрения, очевидно, подвергать эволюционному анализу имеет смысл только голофилетические группы (и их аналоги), все прочее будет содержательно неинтересно. Гипотезы же о названных группах могут корректно формулироваться только в рамках кладистических приближений.

Именно это обстоятельство позволяет считать, что КА как средство построения иерархии голофилетических групп является тем необходимым этапом, с которого начинается всякая эволюционная реконструкция (см. также выше § 2). Сначала любым пригодным методом по оценке сходственных отношений строится названная иерархия, после, чего последняя используется как основание для разработки содержательно более богатых эволюционных гипотез. Иначе говоря, сначала мы строим КЛ, а затем преобразуем ее в другого рода деревья, иллюстрирующие другие аспекты эволюции интересующих нас объектов.

В филогенетике, исторической биогеографии наибольшие перспективы применения КА я вижу на макроуровне. На более низком уровне (близкие виды, популяции одного вида) его использование мне представляется проблематичным: здесь несомненно очень велика доля параллелизмов и (в пределах вида) «горизонтального переноса» генетического материала. Последнее обстоятельство делает паттерн сходственных отношении не столь строго иерархическим, как того требует кладистически корректная типологическая модель (см. выше § 2).

Совершенно очевидны и те ограничения, которые необходимо принимать во внимание при оценке признаков, используемых в кладистических реконструкциях. Здесь общий рецепт вполне традиционен: чем ниже вероятность параллелизмов, тем более значим признак. Впрочем, конкретные методы отбора (взвешивания) признаков, в отличие от классических процедур, более формальны. В полном соответствия с требованиями кладизма, в них минимизирована содержательная часть, методы имеют чисто количественный характер.

В семофилогенетике (т.е. в анализе преобразований морфологических и иных структур) кладистического толка вопросов сегодня значительно больше, чем ответов. В классической терминология конечным продуктом применения КА здесь будут морфоклины (точнее, соответствующие им графы – «признаковые деревья»). Используя терминологию Мейена (1984), одной из целей КА в этой области можно считать реконструкцию «рефренов», представление их в форме разветвленных древовидных схем. Но поскольку «рефрены» могут быть расходящимися, параллельными и сходящимися, остается неясным, как строить иерархические типологические модели, охватывающие все возможные случаи. Пока применение КА в этой области обосновывается скорее формально, чем содержательно.

4а. Кладистическая филогенетика

Наиболее просто указанная выше схема анализа выглядит в реконструкциях эволюции видов и надвидовых групп (рис.1; см. также Павлинов, 1990б). По завершении КА получаем стандартную КЛ (рис.1а), на которой распределены таксоны (поэтому будем называть ее «таксон-КЛ»). На следующем этапе ребра КЛ («ветви» дерева) преобразуются так, чтобы их длина стала прямо пропорциональной количеству апоморфий, характеризующих соответствующие группы (рис. 1б). Тем самым мы получаем филограмму, дающую количественное представление об относительных уровнях продвинутости выделенных групп. Если длина ветви оказывается равной нулю, таксон совмещается с "узлом" филoгpаммы и может интерпретироваться как предковая форма. Анализ распределения апоморфий на филограмме позволяет достаточно обоснованно обсуждать параллелизм (рис. 1б). Наконец, «привязка» филограммы к известной геохронологии (рис .1в) позволяет оценивать относительные скорости эволюции в пределах каждой из выделенных голофилетических групп.
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Рис.1. Этапы кладистико-филогенетического анализа (см. текст). А-Е - таксоны, a-l - признаки.

Следует подчеркнуть, что вся эта процедура (за исключением последнего шага) осуществляется строго в пределах исходной формально представленной таксон-признаковой матрицы с помощью формальных количественных методов. Суждения же из области «нарратива» возникают апостериорно, а не вводятся как начальные условия.

4б. Кладистическая биогеография

Историко-биогеографические реконструкции, выполняемые кладистическими средствами, базируются на двух основных моделях - дисперсалистской и викарианской (Humphries, Parenti, 1986).

В дисперсалистской биогеографии анализ проводится индивидуально для каждой отдельной голофилетической группы. При этом ее КЛ совмещается с ее же ареалом, на основании чего делаются предположения об истории расселения группы. Как видно, этот подход вполне классичен; отличие лишь в обязательном условии рассмотрения только голофилетических групп.

Викарианская биогеография более формализована, основана на анализе ансамбля голофилетических групп - членов одной локальной биоты (рис.2). Этот подход направлен на поиск совпадающих черт в иерархической структуре ареалов представителей названных групп. В соответствии с разработанной процедурой полученные исходно для каждой из симпатрических голофилетических групп «таксон-КЛ» сначала преобразуются в «ареал-КЛ» - такие, на которых обозначения таксонов замещены обозначениями их ареалов (рис. 2а,б). Затем на основании индивидуальных «ареал-КЛ» строятся единственная для всего ансамбля голофилетических групп согласованная «ареал-КЛ» (см. § 3) (рис. 2в). По исходному допущению она отражает общую историю фрагментации ареала биоты, в состав которой входят исследуемые группы (рис. 2г). При этом несовпадающие блоки индивидуальных «ареал-КЛ» интерпретируются как отражение индивидуальных историко-биогеографических событий (например, отдельных прохорезов).
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Рис.2. Этапы кладистико-биогеографического анализа (см. текст). I-Ш - ареалы; остальные обозначения как на рис.1
4в. Кладистическая морфология

В эволюционно-морфологических реконструкциях кладистического толка также возможны две схемы анализа - прямая и непрямая (Павлинов, 1990б).

В первом случае (рис. 3) анализируется целостная морфологическая структура «сама по себе». Она уподобляется отдельной голофилетической группе, а ее морфотипы (состояния структуры) - членам этой группы (рис. 3а). Анализ проводится без учета кладистических отношений тех таксонов, у которых имеется эта структура. Оценивая по стандартной схеме КА сходственные отношения между морфотипами, сразу же получаем некое формализованное дерево для исследуемой структуры, на котором распределены ее морфотипы (рис. 3б). Это дерево можно интерпретировать как морфоклину.
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Рис.3. Кладистико-морфологический анализ по прямой схеме (см. текст). Обозначения как на рис.1
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Рис.4. Кладистико-морфологический анализ по непрямой схеме (см. текст). 1, 2 - признаки, а-с - состояния признаков; остальные обозначения как на рис.1

Во втором случае (рис. 4) анализ проводится в контексте конкретной гипотезы о кладистических отношениях в пределах явно очерченной голофилетической группы. Для этого сначала строится стандартная «таксон-КЛ» для данной группы (рис. 4а). Затем от этой «таксон-КЛ» переходим к отдельным «признаковым КЛ» (аналогично переходу к «ареал-КЛ» - см. выше § 4б), которые строятся индивидуально для каждого признака, использованного в анализе кладистических отношений между представителями заданной группы (рис. 4б). В соответствии с рядом формальных правил от этих «призяаковых КЛ» переходим к ориентированным «признаковым деревьям» (рис. 4в), которые, как и в первом случае, интерпретируются как морфоклины. Важной отличительной чертой этой схемы является то, что результаты полученные для разных признаков, оказываются взаимозависимыми, а все вместе они зависят от конкретной гипотезы об иерархии кладистических отношений в конкретной голофилетической группе.

5. Заключение

Кладистика, пытаясь решить какие-то проблемы классического эволюционизма, сама порождает новые проблемы, которые решить собственными средствами не в состоянии. Достаточно здесь указать в качестве примера проблему тестирования исторических гипотез, генерируемых средствами КА. В период эйфорического упования на всесилие кладистики ее апологеты считали, что этих же средств КА достаточно и для тестирования таких гипотез. Сейчас становится все более очевидным, что это невозможно. Из чего следует, что проблемы, поднимаемые кладистикой, ждут новых идей и методов.

Хотя ограничения методологии и техники кладизма уже сейчас в первом приближении видны, следует активнее заниматься «кладистификацией» (термин предложил Carpenter, 1986) биологического разнообразия. Развитие работ кладистического толка, накопление новой фактологии позволит яснее -видеть возможности и ограничения КА, содержащиеся в нем противоречия. Тем самим будет стимулироваться стремление к выработке новых подходов в эволюционных исследованиях.
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