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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).






