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Πεξίιεςε 
 
Πθνπνί ηεο παξνχζαο εξγαζίαο, ήηαλ: 
α) ε κειέηε ηνπ εμειηθηηθνχ πξνηχπνπ ησλ πξσηετλψλ πνπ ζπκκεηέρνπλ ζηα 
ζχκπινθα ηεο νμεηδσηηθήο θσζθνξπιίσζεο, θαη πνπ είηε θαηαζθεπάδνληαη 
ζην κηηνρφλδξην απφ κηηνρνλδξηαθφ DNA, είηε θαηαζθεπάδνληαη ζην 
θπηηαξφπιαζκα απφ ππξεληθφ DNA θαη θαηφπηλ ζηνρεχνληαη ζην κηηνρφλδξην. 
Δπίζεο, εμεηάζηεθε εάλ ζπγθεθξηκέλα ραξαθηεξηζηηθά ησλ πξσηετλψλ απηψλ, 
φπσο ην κέγεζνο, ν αξηζκφο ησλ αιιειεπηδξάζεσλ ή ε έληαζε ηεο επηινγήο 
πνπ αζθείηαη πάλσ ηνπο, έρνπλ ζηαηηζηηθά ζεκαληηθέο ζπζρεηίζεηο κεηαμχ 
ηνπο. Ρα απνηειέζκαηα δείρλνπλ πσο νη ππξεληθέο πξσηεΐλεο πνπ 
αιιειεπηδξνχλ κε κηηνρνλδξηαθέο ζηα ζχκπινθα ηεο αλαπλνήο, έρνπλ θαηά 
γεληθφ θαλφλα παξφκνηνπο εμειηθηηθνχο ξπζκνχο κε ηηο ππφινηπεο ππξεληθέο 
πξσηεΐλεο. Νη εμειηθηηθνί απηνί ξπζκνί ζηα δψα είλαη ηαρχηεξνη απφ απηνχο 
ησλ αληίζηνηρσλ κηηνρνλδξηαθψλ πξσηετλψλ ελψ ζηα θπηά είλαη αξγφηεξνη. 
Ωζηφζν γηα λα κπνξνχλ νη πξσηετλεο πνπ πξνέξρνληαη απφ δηαθνξεηηθά 
γελεηηθά ππφβαζξα (κηηνρνλδξηαθφ θαη ππξεληθφ) λα ζπλεξγαζηνχλ γηα λα 
θηηάμνπλ ηα ζχκπινθα ηεο αλαπλνήο ζεκαληηθφ ξφιν θαίλεηαη λα παίδεη ε 
θπζηθή επηινγή ε νπνία ζηηο πξσηετλεο απφ κηηνρνλδξηαθφ ππφβαζξν είλαη 
απζηεξφηεξε. Αληίζεην πξφηππν παξαηεξείηαη ζηα θπηά. Αζξνηζηηθά, ηφζν 
ζηηο κηηνρνλδξηαθέο, φζν θαη ζηηο ππξεληθέο πξσηεΐλεο πνπ αιιειεπηδξνχλ κε 
κηηνρνλδξηαθέο, βξέζεθε ζεηηθή ζπζρέηηζε αλάκεζα ζην κήθνο θαη ζηνλ 
αξηζκφ ησλ αιιειεπηδξάζεψλ ηνπο, ελψ θάπνηα απφ ηα  ζχκπινθα νμ. 
θσζθνξπιίσζεο, βξέζεθε ζπζρέηηζε αλάκεζα ζηελ έληαζε ηεο επηινγήο θαη 
είηε ζην κήθνο, είηε ζηνλ αξηζκφ ησλ αιιειεπηδξάζεσλ ησλ πξσηετλψλ πνπ 
ζπκκεηέρνπλ ζε απηά. 
β) ε εθαξκνγή δηαθφξσλ ηερληθψλ κέγηζηεο πηζαλνθάλεηαο  ψζηε λα δoζεί 
κηα νινθιεξσκέλε εηθφλα ηεο χπαξμεο ή φρη ζεηηθήο επηινγήο γηα φια ηα 
γνλίδηα πνπ απαξηίδνπλ ηα ζχκπινθα νμεηδσηηθήο θσζθνξπιίσζεο (είηε απηά 
θσδηθνπνηνχληαη απφ ηνλ ππξήλα είηε θσδηθνπνηνχληαη απφ ην κηηνρφλδξην) ζε 
δέθα είδε ηεο νηθνγέλεηαο ησλ δξνζνθηιηδψλ, θαζψο θαη ε ζχγθξηζε ησλ 
ξπζκψλ εμέιημεο ησλ πξσηετλψλ απηψλ ζε φινπο ηνπο θφκβνπο ηνπ 
θπινγελεηηθνχ δέληξνπ δέληξνπ ησλ εηδψλ απηψλ. Ρα απνηειέζκαηα 
δείρλνπλ ηελ χπαξμε δηαθνξψλ ζηελ έληαζε ηεο επηινγήο ζε ζπγθεθξηκέλα 
γνλίδηα θαη ζπγθεθξηκέλνπο θφκβνπο ηνπ δέληξνπ. Δπίζεο, εληνπίζηεθαλ 
ελδείμεηο ζεηηθήο επηινγήο ζε αξθεηά γνλίδηα, νη πεξηζζφηεξεο απφ ηηο νπνίεο 
εληνπίδνληαη ζηα είδε D.pseudoobscura θαη D.persimilis, κεηά ηνλ δηαρσξηζκφ 
ηνπο απφ ηνλ θνηλφ ηνπο πξφγνλν. 
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Abstact 
 
The purpose of this study was: 
a) the analysis of the evolutionary behaviour of the proteins that participate in 
the oxidative phosphorylation pathway, and which are either assembled in the 
mitochondrion by mitochondrial DNA, or are assembled in the cell cytoplasm 
by nuclear DNA, and subsequently targeted to the mitochondrion. Also, it was 
researched whether certain characteristics of these proteins, such as their 
size, their number of protein-protein interactions, or the selection pressure 
that acts on them, have statistically significant correlations between each 
other. Results show that nuclear proteins that interact with mitochondrial 
ones in the respiratory pathway complexes, have similar evolutionary rates 
with the rest of the nuclear DNA proteins. These evolutionary rates are faster 
in animals than the respective mitochondrial rates, but slower in plants. 
However in order for the proteins from different genetic backgrounds 
(mitochondrial and nuclear) to co-interact in order to build the respiratory 
pathway complexes, natural selection plays an important role which seems to 
be stronger in mitochondrial proteins. Again, the opposite pattern can be 
observed in plants. In both types, positive correlation was found between 
their size and the number of protein interactions. In specific protein 
complexes, correlation between selection pressure, and either length, or 
number of interaction partners was shown. 
b) the application of specific maximum likelihood techniques, in order to 
quantify the selection pressure that acts in the oxidative phosphorylation 
genes of ten Drosophilidae species, as well as to compare these rates, among 
all the nodes of their phylogenetic tree. The results show that a number of 
genes have different selection pressures acting on them, in many of the tree 
nodes. Moreover, traces of positive selection were identified in a number of 
genes, with most of them detected in the D.pseudoobscura and D.persimilis 
species, after their divergence from their common ancestor. 
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1. ΔΙ΢ΑΓΩΓΗ 
 
1.1. Μηηνρόλδξηα – Γνκή θαη πξνέιεπζε 
 

Ρα κηηνρόλδξηα είλαη ελδνθπηηαξηθά νξγαλίδηα ηα νπνία απαληψληαη 
ζηα πεξηζζφηεξα επθαξπσηηθά θχηηαξα. Ζ θχξηα ιεηηνπξγία ηνπο είλαη ε 
παξαγσγή ελέξγεηαο γηα ηηο αλάγθεο ηνπ θπηηάξνπ, κέζσ ηνπ κνλνπαηηνχ ηεο 
νμεηδσηηθήο θσζθνξπιίσζεο1. Ν αξηζκφο ησλ κηηνρνλδξίσλ δηαθέξεη απφ 
θχηηαξν ζε θχηηαξν, θαη κπνξεί λα θπκαίλεηαη απφ ιίγα κέρξη αξθεηέο 
ρηιηάδεο. Ρα κηηνρφλδξηα δηαζέηνπλ ην δηθφ ηνπο γνληδίσκα, ην νπνίν 
αθνινπζεί δηαθνξεηηθφ γελεηηθφ θψδηθα απφ ην αληίζηνηρν ππξεληθφ. 
 
 Ρα κηηνρφλδξηα είλαη εχθακπηα ζσκαηίδηα, κε κέγεζνο πνπ θπκαίλεηαη 
ζπλήζσο απφ 0.5κm κέρξη 1κm, θαη ζρήκα ξάβδνπ ή πεξίπνπ ζθαηξηθφ. 
Ξεξηβάιινληαη απφ δπν θσζθνιηπηδηθέο κεκβξάλεο, ηελ εμσηεξηθή θαη ηελ 
εζσηεξηθή2 (Δηθφλα 1). 

 

 
Εικόνα 1: Δνκή ηνπ κηηνρνλδξίνπ 

 

Ζ εμσηεξηθή κεκβξάλε, ε νπνία πεξηθιείεη νιφθιεξν ην κηηνρφλδξην, 
έρεη παξαπιήζηα δνκή κε άιιεο δηπινζηηβάδεο ηνπ θπηηάξνπ, θαζψο θαη 
πεξίπνπ ίδηα αλαινγία θσζθνιηπηδίσλ / πξσηετλψλ κε ηελ πιαζκαηηθή 
κεκβξάλε. Ρν θπξηφηεξν ραξαθηεξηζηηθφ ηεο εμσηεξηθήο κεκβξάλεο, είλαη ε 
παξνπζία κηαο νηθνγέλεηαο δηακεκβξαληθψλ πξσηετλψλ, νη νπνίεο νλνκάδνληαη 
πνξίλεο. Ζ ηεηαξηνηαγήο δνκή απηψλ ησλ πξσηετλψλ, ηνπο επηηξέπεη λα 
ζρεκαηίδνπλ θαλάιηα, κέζσ  ησλ νπνίσλ κπνξνχλ λα δηαρπζνχλ κφξηα 
κηθξφηεξα ησλ 5000Da, είηε πξνο ην εζσηεξηθφ είηε πξνο ην εμσηεξηθφ ηνπ 
κηηνρνλδξίνπ3. Κεγαιχηεξεο πξσηεΐλεο κπνξνχλ κφλν λα εηζέιζνπλ, εθφζνλ 
δηαζέηνπλ ην ζσζηφ πεπηίδην ζηφρεπζεο, ην νπνίν αλαγλσξίδεηαη απφ ην 
πξσηετληθφ ζχκπινθν TOM (Translocase of the Outer Membrane – 
Ρξαλζινθάζε ηεο Δμσηεξηθήο Κεκβξάλεο)4. 
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Ρν δηακεκβξαληθό δηάζηεκα, ην έλα απφ ηα δπν κηηνρνλδξηαθά 
δηακεξίζκαηα, βξίζθεηαη αλάκεζα ζηελ εμσηεξηθή θαη ζηελ εζσηεξηθή 
κεκβξάλε. Ιφγσ ηεο παξνπζίαο ησλ πνξηλψλ ζηελ εμσηεξηθή κεκβξάλε, ην 
δηακεκβξαληθφ δηάζηεκα πεξηέρεη κηθξά κφξηα ζε παξφκνηα πεξίπνπ 
ζπγθέληξσζε κε απηή ηνπ θπηηαξνπιάζκαηνο. 
 

Ζ  εζσηεξηθή κεκβξάλε  βξίζθεηαη ζην εζσηεξηθφ κέξνο ηνπ 
δηακεκβξαληθνχ δηαζηήκαηνο, θαη πεξηέρεη δηαθνξεηηθή αλαινγία 
θσζθνιηπηδίσλ / πξσηετλψλ απφ ηηο άιιεο κεκβξάλεο ηνπ θπηηάξνπ. Ζ 
παξνπζία ελφο ζπγθεθξηκέλνπ θσζθνιηπηδίνπ, ηεο θαξδηνιηπίλεο, έρεη 
ππνηεζεί φηη βνεζάεη ζηε κείσζε ηεο δηαπεξαηφηεηαο ηεο εζ. κεκβξάλεο απφ 
ηα πεξηζζφηεξα κηθξνκφξηα πνπ βξίζθνληαη ζην δηακεκβξαληθφ δηάζηεκα5, ελψ 
απηά πνπ είλαη απαξαίηεηα γηα ηηο εζσηεξηθέο δηεξγαζίεο ηνπ κηηνρνλδξίνπ, 
κεηαθέξνληαη απφ ζπγθεθξηκέλνπο δηακεκβξαληθνχο ππνδνρείο. Όπσο θαη 
ζηελ εμσηεξηθή κεκβξάλε, κεγαιχηεξεο πξσηεΐλεο κπνξνχλ λα εηζέιζνπλ 
κφλν εθφζνλ δηαζέηνπλ ζπγθεθξηκέλα πεπηίδηα ζηφρεπζεο, ηα νπνία 
αλαγλσξίδνληαη απφ ηα πξσηετληθά ζχκπινθα TIM22 θαη TIM23 (Translocase 
of the Inner Membrane – Ρξαλζινθάζε ηεο Δζσηεξηθήο Κεκβξάλεο). Δπεηδή 
έλα ζεκαληηθφ κέξνο ησλ ιεηηνπξγηψλ ηνπ κηηνρνλδξίνπ πξαγκαηνπνηνχληαη 
ζηελ επηθάλεηα ηεο εζσηεξηθήο κεκβξάλεο, έρεη επλνεζεί εμειηθηηθά ε 
κεγηζηνπνίεζε ηεο επηθάλεηάο ηεο, θάηη ην νπνίν επηηπγράλεηαη κε ηελ 
παξνπζία πνιιψλ αλαδηπιψζεσλ. Νη αλαδηπιψζεηο απηέο, πνπ νλνκάδνληαη 
αθξνιόθηα, θαιχπηνληαη απφ πιήζνο πξσηετλψλ, θαη εθηείλνπλ ηελ 
εζσηεξηθή κεκβξάλε ζην εζσηεξηθφ ηνπ κηηνρνλδξίνπ. 
 

Πην εζσηεξηθφ ηεο εζ. κεκβξάλεο, ππάξρεη ην δεχηεξν κηηνρνλδξηαθφ 
δηακέξηζκα, ε  κήηξα. Απηή πεξηέρεη έλα ζεκαληηθφ κέξνο ησλ νιηθψλ 
πξσηετλψλ ηνπ κηηνρνλδξίνπ, θαη ζε ζπλδπαζκφ κε ηηο πξσηετλεο πνπ 
βξίζθνληαη ζηελ εζσηεξηθή κεκβξάλε, επηηειεί ην κεγαιχηεξν κέξνο ησλ 
ιεηηνπξγηψλ ηνπ. Πηε κήηξα βξίζθνληαη επίζεο πνιιά αληίγξαθα ηνπ 
κηηνρνλδξηαθνχ γνληδηψκαηνο, θαζψο θαη νη κεραληζκνί κεηαγξαθήο θαη 
κεηάθξαζήο ηνπ, φπσο ξηβνζψκαηα θαη t-RNAs. 
 

Ζ πην επξέσο απνδεθηή ζεσξία γηα ηελ πξνέιεπζε ησλ κηηνρνλδξίσλ 
(αιιά θαη άιισλ ελδνθπηηαξηθψλ νξγαληδίσλ φπσο νη ρισξνπιάζηεο), είλαη ε  
ζεσξία ηεο ελδνζπκβίσζεο (Δηθφλα 2) . Πχκθσλα κε απηή, ηα κηηνρφλδξηα 
είλαη απφγνλνη βαθηεξίσλ ηα νπνία παγηδεχηεθαλ ζην θπηηαξφπιαζκα 
αλαεξφβησλ πξψηκσλ επθαξπσηηθψλ θπηηάξσλ, θαη αλέπηπμαλ έλα είδνο 
ελδνζπκβίσζεο, παξέρνληαο ζηα θχηηαξα ελέξγεηα, κε αληάιιαγκα έλα πην 
αζθαιέο πεξηβάιινλ θαη παξνρή ζξεπηηθψλ νπζηψλ6. Ζ εμσηεξηθή κεκβξάλε 
ησλ κηηνρνλδξίσλ, ζεσξείηαη πσο πξνέξρεηαη απφ κέξνο ηεο εμσηεξηθήο 
κεκβξάλεο ηνπ πξψηκνπ επθαξπσηηθνχ θπηηάξνπ, ελψ ε εζσηεξηθή κεκβξάλε 
ηνπο ζεσξείηαη πσο είλαη απφγνλνο ηεο εμσηεξηθήο κεκβξάλεο ηνπ 
παγηδεπκέλνπ βαθηεξίνπ. 
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Εικόνα 2: Θεωξία ηεο Ελδνζπκβίωζεο γηα ηελ πξνέιεπζε ηωλ κηηνρνλδξίωλ 

 
Θάπνηεο απφ ηηο ζεκαληηθέο ελδείμεηο νη νπνίεο ηζρπξνπνηνχλ ηελ ζεσξία ηεο 
ελδνζπκβίσζεο είλαη νη εμήο: 

 Ζ ζχζηαζε ηεο εζσηεξηθήο κεκβξάλεο ησλ κηηνρνλδξίσλ είλαη 
παξφκνηα κε απηή ησλ πξνθαξπσηηθψλ θπηηάξσλ. 
 Ρν κηηνρνλδξηαθφ DNA είλαη θπθιηθφ ζε κνξθή πιαζκηδίνπ φπσο ζηα 
βαθηήξηα, ζε αληίζεζε κε ην ππξεληθφ ην νπνίν είλαη παθεηαξηζκέλν ζε 
ρξσκνζψκαηα. 

 Ρα κηηνρφλδξηα αλαπαξάγνληαη κε δηρνηφκεζε, φπσο θαη ηα βαθηήξηα. 
 Ρα κηηνρνλδξηαθά ξηβνζψκαηα είλαη παξφκνηα κε απηά πνπ βξίζθνληαη 
ζηα βαθηήξηα. 

 Ρα κηηνρφλδξηα δελ ελψλνληαη κε άιια νξγαλίδηα κέζσ ηνπ 
πνιχπινθνπ ελδνθπηηαξηθνχ δηθηχνπ. 

 Αξθεηέο πξσηεΐλεο νη νπνίεο θσδηθνπνηνχληαη απφ ππξεληθά γνλίδηα, 
ζηνρεχνληαη ζην κηηνρφλδξην. Θάηη ηέηνην ζα κπνξνχζε λα ζεκαίλεη πσο ζηα 
πιαίζηα ηεο ελδνζπκβίσζεο, ηα παγηδεπκέλα βαθηήξηα άξρηζαλ λα 
κεηαθέξνπλ θνκκάηηα ηνπ γνληδηψκαηφο ηνπο ζηνλ πην ζηαζεξφ ππξήλα ηνπ 
επθαξπσηηθνχ θπηηάξνπ, πξνθεηκέλνπ λα ειαρηζηνπνηήζνπλ ηηο ελεξγεηαθέο 
ηνπο αλάγθεο. Ρα γνλίδηα άιισλ πξσηεΐλψλ νη νπνίεο είλαη αξθεηά πδξφθνβεο 
ψζηε λα κελ επηηξέπεηαη ε ζηφρεπζή ηνπο ζην κηηνρφλδξην κέζσ ηνπ 
θπηηαξνπιάζκαηνο, αλαγθαζηηθά παξέκεηλαλ ζην κηηνρνλδξηαθφ γνληδίσκα7. 
Απηή είλαη θαη ε θξαηνχζα ζεσξία πνπ εμεγεί ηελ χπαξμε γελεηηθνχ πιηθνχ 
ζηα κηηνρφλδξηα. 
 
 
1.2. Αεξόβηα αλαπλνή θαη άιιεο κηηνρνλδξηαθέο ιεηηνπξγίεο 
 

Όπσο πξναλαθέξζεθε, ε ζεκαληηθφηεξε κηηνρνλδξηαθή ιεηηνπξγία 
είλαη ε παξαγσγή ελέξγεηαο γηα ην θχηηαξν, κε ηε κνξθή ATP. Ζ δηαδηθαζία 
απηή νλνκάδεηαη αεξόβηα αλαπλνή, αθνχ απαηηεί ηελ παξνπζία νμπγφλνπ, 
θαη είλαη 13-19 θνξέο πην απνδνηηθή απφ ηελ αλαεξφβηα αλαπλνή, ε νπνία δελ 
απαηηεί νμπγφλν.  Πην ζηάδην ηεο (αλαεξφβηαο / αεξφβηαο) γιπθόιπζεο 
(Δηθφλα 3), ε γιπθφδε δηαζπάηαη ζε ππξνθσζθνξηθφ νμχ, θαη ε αηειήο απηή 
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θαχζε απειεπζεξψλεη κνλάρα έλα κηθξφ πνζνζηφ ηεο δηαζέζηκεο ελέξγεηαο 
ηνπ κνξίνπ ζε κνξθή ATP: 
 

γλυκόζη + 2 NAD
+
 + 2 Pi + 2 ADP → 2 πυπ. οξύ + 2 NADH + 2 ATP + 2 H

+
  

+ 2 H2O 
 

 
Εικόνα 3: Γιπθόιπζε 

 
 Πηνπο επθαξπσηηθνχο νξγαληζκνχο ε γιπθφιπζε ιακβάλεη ρψξα ζην 
θπηηαξφπιαζκα. 

Θαηά ηελ αεξφβηα αλαπλνή, ην ππξνθσζθνξηθφ νμχ πνπ έρεη παξαρζεί 
απφ ηε γιπθφιπζε νδεγείηαη ζην κηηνρφλδξην, φπνπ νμεηδψλεηαη πιήξσο ζε 
CO2 θαη Ζ2Ν, παξάγνληαο ATP. Ζ αεξφβηα αλαπλνή απαηηεί ηελ παξνπζία κηαο 
ζεηξάο ελδχκσλ ζην εζσηεξηθφ ηνπ κηηνρνλδξίνπ, ηα νπνία απνηεινχλ ηελ 
αλαπλεπζηηθή αιπζίδα.  

Ρν πξψην ζηάδην ηεο αεξφβηαο αλαπλνήο, είλαη ε απνθαξβνμπιίσζε 
ηνπ ππξνζηαθπιηθνύ νμένο ζηελ εζσηεξηθή κεκβξάλε ηνπ κηηνρνλδξίνπ, 
πξνο ζρεκαηηζκφ αθεηπινζπλέλδπκνπ Α θαη NADH: 
 

πυπ. οξύ + CoA + NAD
+
 → ακετυλ-CoA + NADH + CO2 

 
Ρν ζηάδην απηφ θαηαιχεηαη απφ ην ζχκπινθν ηεο ππξνζηαθπιηθήο 
δευδξνγνλάζεο. 
 

Ρν επφκελν ζηάδην είλαη ν θύθινο ηνπ θηηξηθνύ νμένο (ή θχθινο ηνπ 
Krebs), θαηά ηνλ νπνίν, έλδπκα πνπ βξίζθνληαη ζηε κήηξα ηνπ κηηνρνλδξίνπ, 
δηαζπνχλ ην αθεηπινζπλέλδπκν Α ζε CO2, ζε GTP, θαη ζε άιινπο 
ζπκπαξάγνληεο απαξαίηεηνπο γηα ην επφκελν ζηάδην ηεο αλαπλνήο:  
 

ακετυλ-CoA + 3 NAD
+
 + Q + GDP + Pi + 2 H2O → CoA-SH + 3 NADH + 3 H

+
 + 

QH2 + GTP + 2 CO2 

 

Ρν ζηάδην απηφ θαηαιχεηαη απφ 8 δηαθνξεηηθά έλδπκα. 

 
 Νη ζπκπαξάγνληεο φπσο ην NADH πνπ παξάγνληαη ζην πξνεγνχκελν 
ζηάδην, κεηαθέξνληαη ζηελ εζσηεξηθή κεκβξάλε ηνπ κηηνρνλδξίνπ, φπνπ 
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κπαίλνπλ ζηελ αιπζίδα κεηαθνξάο ειεθηξνλίσλ, κηα ζεηξά πξσηετληθψλ 
ζπκπιφθσλ. Δθεί δξνπλ ζαλ ηζρπξνί δφηεο ειεθηξνλίσλ ζε αληηδξάζεηο 
νμεηδναλαγσγήο, απειεπζεξψλνληαο πξσηφληα ζηνλ δηακεκβξαληθφ ρψξν. Ζ 
παξνπζία ησλ πξσηνλίσλ απηψλ, δεκηνπξγεί έλα ειεθηξνρεκηθφ δπλακηθφ, ην 
νπνίν είλαη ε θηλεηήξηα δχλακε ζηελ παξαγσγή ATP. Ρν θαηλφκελν ηεο 
ζχδεπμεο ηεο νμείδσζεο ησλ ζπκπαξαγφλησλ κε ηε θσζθνξπιίσζε ADP γηα 
ηελ παξαγσγή ATP, νλνκάδεηαη νμεηδσηηθή θσζθνξπιίσζε, θαη 
θαηαιχεηαη απφ 5 δηαθνξεηηθά πξσηετληθά ζχκπινθα (Ξαξάγξαθνο 1.5). 
 
 Δθηφο απφ ηελ παξαγσγή ATP γηα ηηο ελεξγεηαθέο αλάγθεο ηνπ 
θπηηάξνπ, ηα κηηνρφλδξηα ζπκκεηέρνπλ ζε κηα πιεζψξα άιισλ ιεηηνπξγηψλ, 
φπσο: 
 Ξξνγξακκαηηζκέλν θπηηαξηθφ ζάλαην. Ξαξάγνληεο ζην εζσηεξηθφ ηνπ 

κηηνρνλδξίνπ, εάλ δηαρπζνχλ ζην θπηηαξφπιαζκα, κπνξνχλ λα δξάζνπλ ζαλ 
ελεξγνπνηεηέο θαζπαζψλ, θαη λα νδεγήζνπλ ην θχηηαξν ζε απφπησζε8. 

 Πεκαηνδφηεζε αζβεζηίνπ. Ζ παξαγσγή ATP ζπγρξνλίδεηαη κε απηφλ 
ηνλ ηξφπν, κε ηηο αλάγθεο ηνπ θπηηάξνπ9. 

 Οχζκηζε ηνπ δπλακηθνχ ηεο κεκβξάλεο. 
 Θπηηαξηθή αχμεζε. 
 Απνζήθεπζε ηφλησλ αζβεζηίνπ θαη ζχλζεζε ζηεξντδψλ10. 

 Ξαξαγσγή ζεξκφηεηαο. 
 
 
1.3. Μηηνρόλδξηαθό DNA (mtDNA) 
 
 Ρν κηηνρνλδξηαθφ γνληδίσκα ησλ δψσλ έρεη ζπλήζσο ηε κνξθή ελφο 
κηθξνχ θπθιηθνχ πιαζκηδίνπ, κεγέζνπο πεξίπνπ 16.000 βάζεσλ (Δηθφλα 4). Πε 
θάζε κηηνρφλδξην ππάξρνπλ 2-10 αληίγξαθα ηνπ γνληδηψκαηνο ηνπ. Ρν 
ζπκπαγέο απηφ γνληδίσκα θσδηθνπνηεί ηα ίδηα 37 γνλίδηα ζηα πεξηζζφηεξα 
κεηάδσα: 2 γνλίδηα ξηβνζσκηθνχ RNA, 13 πξσηετληθά γνλίδηα, θαη 22 γνλίδηα 
tRNA. Ρα 28 απφ απηά βξίζθνληαη ζηε ιεγφκελε  βαξηά αιπζίδα, δειαδή ηελ 
αιπζίδα ηνπ DNA πνπ είλαη πην πινχζηα ζε γνπαλίλε (G), ελψ ηα ππφινηπα 9 
βξίζθνληαη ζηελ ειαθξηά αιπζίδα, ε νπνία είλαη πην πινχζηα ζε θπηνζίλε 
(C). Πηνλ παξαπάλσ θαλφλα ππάξρνπλ ζεκαληηθέο εμαηξέζεηο ηφζν σο πξνο ην 
κέγεζνο ηνπ κηηνρνλδξηαθνχ γνληδηψκαηνο, φζν θαη σο πξνο πεξηερφκελφ ηνπ 
ζε γνλίδηα. Πεκαληηθή εμαίξεζε ζηνλ θαλφλα, απνηεινχλ ηα κηηνρφλδξηα ησλ 
θπηψλ, ην γνληδίσκα ησλ νπνίσλ ζε κεξηθέο πεξηπηψζζεηο κπνξεί λα θηάζεη 
κέρξη θαη ηηο 2.500.000 βάζεηο11. Ρέινο, ην mtDNA ησλ δψσλ δελ πεξηέρεη 
ηληξφληα. 
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Εικόνα 4: Μηηνρνλδξηαθό DNA ηνπ Felis catus (γάηα) 

 
Ρα γνλίδηα ηνπ κηηνρλνλδξηαθνχ DNA (mtDNA) θσδηθνπνηνχλ ηα παξαθάησ 
καθξνκφξηα:  
 
ND1, ND2, ND3, ND4, ND4L, ND5, ND6: Θσδηθνπνηνχλ πξσηεΐλεο νη νπνίεο 
είλαη ππνκνλάδεο ηεο NADH δευδξνγνλάζεο, ηνπ πξψηνπ πξσηετληθνχ 
ζπκπιφθνπ ηεο αλαπλεπζηηθήο αιπζίδαο (Πχκπινθν Η, Δηθφλα 7). 
CYTB: Θσδηθνπνηεί κία απφ ηηο ππνκνλάδεο ηεο θπηνρξσκηθήο αλαγσγάζεο, 
ηνπ ηξίηνπ πξσηετληθνχ ζπκπιφθνπ ηεο αλαπλεπζηηθήο αιπζίδαο (Πχκπινθν 
ΗΗΗ, Δηθφλα 7). 
COX1, COX2, COX3: Θσδηθνπνηνχλ πξσηετλεο νη νπνίεο είλαη ππνκνλάδεο ηεο 
θπηνρξσκηθήο c νμεηδάζεο, ην νπνίν είλαη ην ηέηαξην πξσηετληθφ ζχκπινθν 
ζηελ αλαπλεπζηηθή αιπζίδα (Πχκπινθν ΗV, Δηθφλα 7). 
ATP6, ATP8: Θσδηθνπνηνχλ ππνκνλάδεο ηνπ ζπκπιφθνπ ηεο ATP ζπλζάζεο, 
ηνπ πέκπηνπ θαη ηειεπηαίνπ ζπκπιφθνπ ηεο αλαπλεπζηηθήο αιπζίδαο 
(Πχκπινθν V, Δηθφλα 7). 
12sRNA, 16sRNA: Ππκκεηέρνπλ ζηηο δπν αληίζηνηρεο ππνκνλάδεο ηνπ 
κηηνρνλδξηαθνχ ξηβνζψκαηνο. 
22 tRNA γνλίδηα: Κεηαγξάθνληαη ζηα 22 κφξηα tRNA πνπ εκπιέθνληαη ζηε 
κεηάθξαζε ηνπ κηηνρνλδξηαθνχ γνληδηψκαηνο. 
 
Άιιεο πεξηνρέο ηνπ κηηνρνλδξηαθνχ γνληδηψκαηνο: 
 
Ξεξηνρή Διέγρνπ (Displacement Loop): Ζ πεξηνρή ειέγρνπ είλαη ε ηνπνζεζία 
πάλσ ζην κηηνρνλδηαθφ γνληδίσκα φπνπ μεθηλάεη ε αληηγξαθή ηεο βαξηάο 
αιπζίδαο. Ρν φλνκα D-loop πξνέξρεηαη απφ ηo δφκεκα ηξηψλ αιπζηδψλ DNA 
πνπ δεκηνπξγείηαη φηαλ ε δεκηνπξγνχκελε βαξηά αιπζίδα εθηνπίδεη (displaces) 
ηελ παηξηθή. 
Αξρή Αληηγξαθήο Διαθξηάο Αιπζίδαο (Origin of Light Strand Replication - OL): 
Ζ αληηγξαθή ηεο ειαθξηάο αιπζίδαο μεθηλάεη απφ απηή ηελ πεξηνρή. Κφιηο ε 
δηπιή αιπζίδα αλνίμεη ζε απηή ηελ πεξηνρή θαηά ηε δηάξθεηα ηεο αληηγξαθήο 
ηεο βαξηάο αιπζίδαο, μεθηλάεη ε ζχλζεζε ηεο λέαο ειαθξηάο αιπζίδαο πξνο 
ηελ αληίζεηε θαηεχζπλζε. Ζ πεξηνρή απηή ζηα ζειαζηηθά, βξίζθεηαη ζπλήζσο 
γχξσ ζηηο 11.000 βάζεηο θάησ απφ ηελ πεξηνρή ειέγρνπ. 
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Κε Ξξνζδηνξηζκέλεο Ξεξηνρέο (Unassigned Regions): Δίλαη κε θσδηθνπνηνχζεο 
πεξηνρέο ηνπ κηηνρνλδξηαθνχ γνληδηψκαηνο. Νη πεξηνρέο απηέο δελ είλαη 
παξνχζεο ζε φινπο ηνπο νξγαληζκνχο, θαη ζεσξείηαη πσο δελ βξίζθνληαη θάησ 
απφ ηελ επίδξαζε θάπνηνπ είδνπο επηινγήο. Ρν ζπλνιηθφ κήθνο απηψλ ησλ 
πεξηνρψλ είλαη ζρεηηθά κηθξφ γη’ απηφ θαη ην mtDNA ησλ δψσλ είλαη ζπκπαγέο. 
 
 Ζ κεηάθξαζε ησλ κηηνρνλδξηαθψλ γνληδίσλ δελ αθνινπζεί ηνλ 
παγθφζκην γελεηηθφ θψδηθα, αιιά δηαθνξεηηθνί νξγαληζκνί ρξεζηκνπνηνχλ 
ειαθξά δηαθνξεηηθνχο θψδηθεο (Δηθφλα 5)12. Έηζη, ππάξρεη δηαθνξεηηθφο 
κηηνρνλδξηαθφο θψδηθαο γηα ηα ζειαζηηθά, γηα ηα αζπφλδπια, γηα ηνπο 
πιαηπέικηλζεο, ηε δχκε, θ.ν.θ. 
 

 
Εικόνα 5: Παξάδεηγκα δηαθνξώλ αλάκεζα ζε γελεηηθνύο θώδηθεο 

 
 Ζ ζπλερήο παξαγσγή ΑΡΟ ζηα κηηνρφλδξηα κέζσ ηνπ κνλνπαηηνχ ηεο 
νμεηδσηηθήο θσζθνξπιίσζεο, έρεη σο απνηέιεζκα ηελ δεκηνπξγία ειεχζεξσλ 
ξηδψλ νμπγφλνπ πνπ κεηαηξέπνπλ ην πεξηβάιινλ ζε ηζρπξά νμεηδσηηθφ, 
πξνθαιψληαο δεκηέο ζην γνληδίσκα θαη ζηηο πξσηεΐλεο. Αλ θαη ην κηηνρφλδξην 
δηαζέηεη ζχκπινθα επηζθεπήο DNA13, απηά είλαη ιηγφηεξν απνηειεζκαηηθά ζε 
ζρέζε κε ηνπο κεραληζκνχο επηδηφξζσζεο ηνπ ππξεληθνχ DNA. Πηε κεησκέλε 
απνηειεζκαηηθφηεηα ησλ επηδηνξζσηηθψλ κεραληζκψλ θαη ζην εμαηξεηηθά 
δξαζηήξην ρεκηθά εζσηεξηθφ πεξηβάιινλ ηνπ κηηνρνλδξίνπ απνδίδεηαη ν 
απμεκέλνο κεηαιιαθηηθφο ξπζκφο ηνπ mtDNA (Ξαξάγξαθνο 2.1). O 
κεηαιιαθηηθφο απηφο ξπζκφο πνπ έρεη ππνινγηζηεί θνληά ζην 6 x 10−8 αλά 
ζέζε, αλά γελεά ζηε Drosophila melanogaster14, θαη 3 x 10-5 ζηνλ Homo 
sapiens15. Ν απμεκέλνο κεηαιιαθηηθφο ξπζκφο ζε ζρέζε κε ην ππξεληθφ DNA 
(ν νπνίνο γηα παξάδεηγκα ζηνλ Homo sapiens ππνινγίδεηαη ζην 2.5 x 10-8)16 
αληηθαηνπηξίδεηαη ζηνλ απμεκέλν ξπζκφ εμέιημεο, ν νπνίνο είλαη θαηά θαλφλα 
κηα ηάμε κεγέζνπο κεγαιχηεξνο ζε ζρέζε κε ην κέζν ξπζκφ εμέιημεο ηνπ 
αληίζηνηρνπ ππξεληθνχ DNA17. Πε αληίζεζε κε ηα δσηθά κηηνρφλδξηα, ζηα 
θπηηθά ζπκβαίλεη ην αθξηβψο αληίζεην, δειαδή ν ξπζκφο εμέιημήο ηνπο είλαη 
κηα ηάμε κεγέζνπο κηθξφηεξνο απφ ηνλ ππξεληθφ. Απηφ εμεγείηαη απφ ηελ 
χπαξμε θάπνησλ πξσηεΐληθψλ ζπκπιφθσλ (4 NADH δευδξνγνλάζεο θαη κία 
νμεηδάζε), ηα νπνία επηηξέπνπλ ζηα θπηηθά κηηνρφλδξηα λα πεξηνξίδνπλ ηε 
ιεηηνπξγία ηνπο θάησ απφ ζπλζήθεο ζηξεο, κεηψλνληαο έηζη ηελ παξαγσγή 
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ειεχζεξσλ ξηδψλ θαη δίλνληαο ρξφλν ζηα ζχκπινθα επηζθεπήο λα δηνξζψζνπλ 
ππάξρνπζεο δεκηέο18. 
 
 
1.4. Ππξεληθέο πξσηεΐλεο πνπ ζηνρεύνληαη ζην κηηνρόλδξην 
 

Αλ θαη κφλν 13 πξσηεΐλεο θσδηθνπνηνχληαη ζηα δσηθά κηηνρφλδξηα, ην 
πιήζνο ησλ πξσηετλψλ πνπ βξίζθνληαη κέζα ζε απηά, κπνξνχλ λα μεπεξλνχλ 
ηηο 1000. Νη ππφινηπεο απφ απηέο ζπληίζεληαη έμσ απφ απηφ, ζην 
θπηηαξφπιαζκα, απφ ππξεληθά γνλίδηα. Ξξνθεηκέλνπ λα νδεγεζνχλ ζην 
κηηνρφλδξην, απαηηείηαη έλαο αξηζκφο δηαθνξεηηθψλ βεκάησλ θαη ζπκπιφθσλ 
(Δηθφλα 6): 
 Νη πξφδξνκεο πξσηεΐλεο νη νπνίεο πεξηέρνπλ ζπγθεθξηκέλα πεπηίδηα 

ζηφρεπζεο, ζπληίζεληαη ζην θπηηαξφπιαζκα, ρσξίο σζηφζν λα 
αλαδηπιψλνληαη εθεί, θάηη ην νπνίν επηηπγράλεηαη κε ηε βνήζεηα 
ηζαπεξνλψλ. 

 Ρν πεπηίδην ζηφρεπζεο ηεο πξσηεΐλεο αιιειεπηδξά κε ην ζχκπινθν 
ΡΝΚ, θαη κπαίλεη ζην θαλάιη κεηαθνξάο.  

 Ρν θαηάιιειν πεπηίδην ζηφρεπζεο. αθνχ θηάζεη ζηνλ δηακεκβξαληθφ 
ρψξν, κπνξεί λα αιιειεπηδξάζεη κε ην ζχκπινθν ΡΗΚ23 θαη λα κπεη 
ζην θαλάιη κεηαθνξάο πξνο ηε κήηξα. Δθεί θφβεηαη ην πεπηίδην 
ζηφρεπζεο απφ πξσηεάζεο, θαη ε πξσηετλε αλαδηπιψλεηαη θαη κέλεη ζηε 
κήηξα. 

 Δάλ ε πξσηεΐλε δηαζέηεη θαηάιιεια εζσηεξηθά πεπηίδηα ζηφρεπζεο, 
κπνξεί λα αιιειεπηδξάζεη κε ηε βνήζεηα ηζαπεξνλψλ κε ην ζχκπινθν 
ΡΗΚ22, θαη λα εηζέιζεη ζηελ εζσηεξηθή κεκβξάλε ηνπ κηηνρνλδξίνπ. 

 Ρέινο, νη πνξίλεο δελ αιιειεπηδξνχλ κε θαλέλα ζχκπινθν ΡΗΚ, αιιά 
κε ην ζχκπινθν SAM κε ηε βνήζεηα ηζαπεξνλψλ, θαη εηζέξρνληαη ζηελ 
εμσηεξηθή κεκβξάλε φπνπ αλαδηπιψλνληαη θαη δξνπλ. 

 Ρν ζχκπινθν OXA βξίζθεηαη ζηελ εζσηεξηθή κεκβξάλε ηνπ 
κηηνρνλδξίνπ, θαη θάλεη παξφκνηα δνπιεηά κε ην ζχκπινθν ΡΗΚ22, κε 
ηε δηαθνξά φηη ζε απηφ ζηνρεχνληαη ζπλήζσο νη πξσηετλεο πνπ 
θαηαζθεπάδνληαη ζην κηηνρφλδξην. 

 
Νη πξσηετλεο πνπ θσδηθνπνηνχληαη απφ ην ππξεληθφ γνληδίσκα αιιά 

ζηνρεχνληαη ζην κηηνρφλδξην ζπκκεηέρνπλ είηε ζηε δνκή είηε ζηε ιεηηνπξγία 
ηνπ κηηνρνλδξίνπ. Δηδηθφηεξα, κεξηθέο απφ απηέο ζπλεξγάδνληαη κε ηηο 
πξσηετλεο πνπ θσδηθνπνηνχληαη απφ ην mtDNA γηα λα θηηάμνπλ ηα ελδπκηθά 
ζχκπινθα ηεο αλαπλεπζηηθήο αιπζίδαο (Δηθφλεο 7 θαη 8). 

 



 15 

 
Εικόνα 6: Σύκπινθα κεηαθνξάο πξωηεϊλώλ ζην κηηνρόλδξην 

  
 
1.5. ΢ύκπινθα νμεηδσηηθήο θσζθνξπιίσζεο. 
 

Ρν κνλνπάηη ηεο νμεηδσηηθήο θσζθνξπιίσζεο, απνηειείηαη απφ 5 
πξσηετληθά ζχκπινθα, ηα νπνία βξίζθνληαη είηε ζηελ κήηξα, είηε ζηελ 
εζσηεξηθή κεκβξάλε ηνπ κηηνρνλδξίνπ (Δηθφλα 7). Κε εμαίξεζε ην Πχκπινθν 
ΗΗ, ηα ππφινηπα απνηεινχληαη ηφζν απφ ππξεληθέο πξσηεΐλεο (ππνκνλάδεο) 
πνπ ζηνρεχνληαη ζην κηηνρφλδξην, φζν θαη απφ πξσηεΐλεο πνπ παξάγνληαη εθεί 
(Δηθφλα 8): 
 
Πχκπινθν Η: NADH δευδξνγνλάζε. 
 Ρν ζχκπινθν ηεο δευδξνγνλάζεο ηνπ ληθνηηλακηδν-αδεληλν-
δηλνπθιενηίδηνπ (NADH) θαηαιχεη ηε κεηαθνξά ειεθηξνλίσλ απφ ην NADH, 
ζην ζπλέλδπκν-Q (CoQ, νπβηθηλφλε). Κε θάζε ηέηνηα αληίδξαζε, ηέζζεξα 
πξσηφληα κεηαθέξνληαη έμσ απφ ηελ εζσηεξηθή κεκβξάλε, δεκηνπξγψληαο 
έλα δπλακηθφ πξσηνλίσλ (ην ζχκπινθν δειαδή δξα ζαλ αληιία πξσηνλίσλ). 
Απνηειείηαη απφ πεξίπνπ 45 ππνκνλάδεο (αλάινγα κε ην είδνο ηνπ 
νξγαληζκνχ), νη 7 εθ ησλ νπνίσλ είλαη κηηνρνλδξηαθέο. 
 
Πχκπινθν ΗΗ: Ζιεθηξηθν-αλαγσγάζε ηνπ ζπλέλδπκνπ Q. 
 Ρν ζχκπινθν ηεο ειεθηξηθν-αλαγσγάζεο ηνπ ζπλέλδπκνπ Q νμεηδψλεη 
ην ειεθηξηθφ νμχ ζε θνπκαξηθφ νμχ. Ρα ειεθηξφληα πνπ πεγαίλνπλ ζην Q, 
ρξεζηκνπνηνχληαη ζην επφκελν βήκα ηεο νμεηδσηηθήο θσζθνξπιίσζεο. 
Απνηειείηαη απφ 4 ππνκνλάδεο, φιεο ππξεληθέο. 
 
Πχκπινθν ΗΗΗ: Θπηνρξσκηθή αλαγσγάζε. 
 Ρν ζχκπινθν ηεο θπηνρξσκηθήο αλαγσγάζεο αθαηξεί ειεθηξφληα απφ 
ην Q, θαη ηα κεηαθέξεη ζην θπηφρξσκα c. Ζ αλαγσγή ηνπ Q δεκηνπξγεί 
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δπλακηθφ πξσηνλίσλ. Ρν ζχκπινθν απηφ απνηειείηαη απφ 11 ππνκνλάδεο, εθ 
ησλ νπνίσλ, κφλν ε κία είλαη κηηνρνλδξηαθή. 
 
Πχκπινθν IV: Θπηνρξσκηθή νμεηδάζε. 
 Ρν ζχκπινθν ηεο θπηνρξσκηθήο νμεηδάζεο αθαηξεί ειεθηξφληα απφ ην 
θπηφρξσκα c, θαη ηα κεηαθέξεη ζην νμπγφλν. Ζ αληίδξαζε απηή παξάγεη 
ηέζζεξα πξσηφληα ηα νπνία εληζρχνπλ ην ππάξρνλ δπλακηθφ. Ρν ζχκπινθν 
απηφ απνηειείηαη απφ 13 ππνκνλάδεο, εθ ησλ νπνίσλ νη 3 είλαη 
κηηνρνλδξηαθέο. 
 
Πχκπινθν V: ATP ζπλζάζε. 
 Ρν ηειηθφ ζχκπινθν ζηελ αιπζίδα, ε ATP ζπλζάζε, ρξεζηκνπνηεί ην 
δπλακηθφ πξσηνλίσλ πνπ δεκηνπξγήζεθε ζηα πξνεγνχκελα βήκαηα, γηα λα 
ζπλζέζεη ATP απφ ADP θαη θσζθνξηθφ άιαο. Απνηειείηαη απφ 16 ππνκνλάδεο, 
εθ ησλ νπνίσλ νη 2 είλαη κηηνρνλδξηαθέο. 

 

 
Εικόνα 7: Τα 5 ζύμπλοκα ηηρ οξειδωηικήρ θωζθοπςλίωζηρ 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 17 

2. ΢ΤΓΚΡΙ΢Η ΣΩΝ ΔΞΔΛΙΚΣΙΚΩΝ ΡΤΘΜΩΝ ΣΩΝ ΓΟΝΙΓΙΩΝ ΠΟΤ 
ΚΩΓΙΚΟΠΟΙΟΤΝΣΑΙ ΑΠΟ ΜΙΣΟΥΟΝΓΡΙΑΚΟ ΚΑΙ ΠΤΡΗΝΙΚΟ DNA ΚΑΙ 
ΠΟΤ ΣΑ ΠΡΟΪΟΝΣΑ ΣΟΤ΢ ΢ΤΝΘΔΣΟΤΝ TΑ ΢ΤΜΠΛΟΚΑ ΣΗ΢ 
ΟΞΔΙΓΩΣΙΚΗ΢ ΦΩ΢ΦΟΡΤΛΙΩ΢Η΢. 
 
2.1 Δηζαγσγή 
 

Μεηαιιάμεηο νλνκάδνληαη νη αιιαγέο ζηελ λνπθιενηηδηθή αιιεινπρία 
ηνπ DNA ελφο νξγαληζκνχ (ή RNA εάλ πξφθεηηαη γηα θάπνηνπο ηνχο). Δάλ 
πξφθεηηαη γηα κεηαιιάμεηο πνπ αιιάδνπλ ηνλ αξηζκφ ή ηε δνκή ελφο 
ρξσκνζψκαηνο (πρ. αλαζηξνθή ελφο κέξνπο ηνπ), ηφηε κηιάκε γηα 
ρξσκνζσκηθέο κεηαιιάμεηο, ελψ εάλ πξφθεηηαη γηα κεηαιιάμεηο πνπ επηδξνχλ 
ζε έλα κφλν γνλίδην (πρ. πξνζζαθαίξεζε λνπθιενηηδηθψλ βάζεσλ, 
αλαθαηαηάμεηο εμσλίσλ), ηφηε κηιάκε γηα γνληδηαθέο κεηαιιάμεηο. Δίλαη 
πξνθαλέο φηη θάζε γνληδηαθή κεηάιιαμε είλαη θαη ρξσκνζσκηθή. 

Όηαλ κηα κεηάιιαμε αθνξά κία κφλν βάζε DNA/RNA, ηφηε κηιάκε γηα 
ζεκεηαθή κεηαιιαγή. ΢πάξρνπλ ηξηψλ εηδψλ ζεκεηαθέο κεηαιιαγέο: 

 
- Κεηαιιαγέο αληηθαηάζηαζεο, φηαλ κηα βάζε κεηαηξαπεί ζε κηα άιιε 

βάζε. Νλνκάδνληαη κεηαπηψζεηο, φηαλ κηα βάζε πνπξίλεο (αδελίλε 
ή γνπαλίλε) ή ππξηκηδίλεο (ζπκίλε, ή θπηνζίλε γηα DNA, νπξαθίιε ή 
θπηνζίλε γηα RNA) κεηαηξαπεί ζε κηα άιιε πνπξίλε ή ππξηκηδίλε 
αληίζηνηρα, θαη κεηαζηξνθέο, φηαλ κηα βάζε πνπξίλεο κεηαηξαπεί 
ζε κία βάζε ππξηκηδίλεο ή ην αληίζεην. Δπεηδή θάζε βάζε κπνξεί λα 
ππνζηεί δπν κεηαζηξνθέο αιιά κία κφλν κεηάπησζε, εάλ νη 
κεηαιιάμεηο γίλνληαη κε ηπραίν ηξφπν, ηφηε νη κεηαζηξνθέο είλαη 
δηπιάζηεο απφ ηηο κεηαπηψζεηο. Πηελ πξαγκαηηθφηεηα σζηφζν, 
κεηαπηψζεηο παξαηεξνχληαη αξθεηά ζχρλφηεξεο απφ φηη 
κεηαζηξνθέο19. 

- Κεηαιιαγέο πξφζζεζεο λνπθιενηηδίνπ, φηαλ δίπια ζε κηα 
πξνυπάξρνπζα βάζε, πξνζηίζεηαη κηα λέα βάζε. 

- Κεηαιιαγέο αθαίξεζεο λνπθιενηηδίνπ, φηαλ αθαηξείηαη κηα 
πξνυπάξρνπζα βάζε. Νη κεηαιιαγέο πξφζζεζεο θαη αθαίξεζεο, εάλ 
ζπκβνχλ ζε εμψλην γνληδίνπ, κπνξνχλ λα αιιάμνπλ ην πιαίζην 
αλάγλσζεο ηνπ θαη λα αιιάμνπλ ξηδηθά ηελ ακηλνμηθή κεηάθξαζή 
ηνπ (παξεξκελεχζηκεο κεηαιιάμεηο), ή λα δεκηνπξγήζνπλ έλα 
πξφσξν θσδηθφλην ιήμεο (αλεξκελεχζηκεο κεηαιιάμεηο). 

 
Γεδνκέλεο ηεο χπαξμεο πεξηζζνηέξσλ ηνπ ελφο θσδηθσλίσλ γηα θάζε 

κεηαθξαδφκελν ακηλνμχ (ζπλψλπκα θσδηθψληα), νη κεηαιιαγέο 
αληηθαηάζηαζεο πνπ ζπκβαίλνπλ ζε εμψληα γνληδίσλ κπνξνχλ είηε λα 
πξνθαιέζνπλ ηελ αιιαγή ηνπ θσδηθνπνηνχκελνπ ακηλνμένο (ακηλνμηθή 
κεηαιιαγή ή κε ζπλψλπκε κεηαιιαγή), είηε φρη (ζησπειή κεηαιιαγή ή 
ζπλψλπκε κεηαιιαγή). Θάζε ζέζε ελφο θσδηθνλίνπ κπνξεί λα ραξαθηεξηζηεί 
ζαλ ζπλώλπκε, φηαλ νπνηαδήπνηε αληηθαηάζηαζε ηεο βάζεσο ζε απηή ηε 
ζέζε δελ πξνθαιεί ακηλνμηθή αληηθαηάζηαζε, θαη ζαλ κε ζπλώλπκε, φηαλ 
αληηθαηάζηαζε ηεο βάζεσο ζε απηή ηε ζέζε κπνξεί λα έρεη σο απνηέιεζκα 
ακηλνμηθή κεηαιιαγή. Γηα φινπο ηνπο γελεηηθνχο θψδηθεο, νη πξψηεο ζέζεηο 
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ησλ θσδηθσλίσλ είλαη ζπλήζσο κε ζπλψλπκεο αιιά κε αξθεηέο εμαηξέζεηο, νη 
δεχηεξεο ζέζεηο είλαη πάληνηε κε ζπλψλπκεο, ελψ ηέινο νη ηξίηεο ζέζεηο είλαη 
ζρεδφλ πάληα ζπλψλπκεο. Νη κεηαιιάμεηο κπνξνχλ λα ραξαθηεξηζηνχλ ζαλ 
νπδέηεξεο, φηαλ ε θπζηθή επηινγή δελ επηδξά ζε απηέο, ζαλ επηβιαβείο φηαλ 
αζθείηαη ζε απηέο αξλεηηθή επηινγή (γηα ηελ αθξίβεηα ζηα αηνκα πνπ ηηο 
θέξνπλ) ή ηέινο ζαλ επλντθέο, φηαλ αζθείηαη ζε απηέο ζεηηθή επηινγή (βιέπε 
παξαθάησ). 

Ζ πνξεία ησλ κεηαιιάμεσλ ζηνλ πιεζπζκφ εμαξηάηαη απφ δχν 
ζεκαληηθνχο παξάγνληεο. Ν πξψηνο είλαη ην κέγεζνο ηνπ πιεζπζκνχ ζαλ 
ζπλέπεηα ηεο ηπραίαο γελεηηθήο παξέθθιηζεο. Ζ πηζαλφηεηα κηα νπδέηεξε 
κεηάιιαμε λα θηάζεη ζε ζπρλφηεηα πνιχ θνληά ζην 1 (επνκέλσο λα 
εγθαζηδξπζεί ζηνλ πιεζπζκφ) είλαη αληηζηξφθσο αλάινγε κε ην δηπιάζην ηνπ 
κεγέζνπο ηνπ πιεζπζκνχ, αλ ν πιεζπζκφο απνηειείηαη απφ δηπινεηδείο 
νξγαληζκνχο. Κε άιια ιφγηα, ζε έλα κεγάιν πιεζπζκφ ε πηζαλφηεηα 
εγθαζίδξπζεο κηαο νπδέηεξεο κεηάιιαμεο είλαη κηθξφηεξε ζε ζρέζε κε έλαλ 
κηθξφ πιεζπζκφ. Ν δεχηεξνο είλαη ν ζπληειεζηήο επηινγήο ηεο κεηάιιαμεο. 
Κηα επηβιαβήο κεηάιιαμε έρεη κηθξφηεξε πηζαλφηεηα λα εγθαζηδξπζεί ζηνλ 
πιεζπζκφ ζε ζρέζε κε κηα νπδέηεξε, ελψ αληίζηνηρα, κηα επλντθή κεηάιιαμε 
έρεη κεγαιχηεξε πηζαλφηεηα λα εγθαζηδξπζεί ζηνλ πιεζπζκφ ζε ζρέζε κε κηα 
νπδέηεξε. Όηαλ κηα κεηάιιαμε εγθαζηδξπζεί ζηνλ πιεζπζκφ, νλνκάδεηαη 
αληηθαηάζηαζε. 

 
Ωο εμειηθηηθόο ξπζκόο, νξίδεηαη ν ξπζκφο κε ηνλ νπνίν κηα 

λνπθιενηηδηθή ή πξσηετληθή αιιεινπρία αιιάδεη κε ην πέξαζκα ηνπ ρξφλνπ. Ν 
ξπζκφο απηφο είλαη ν αξηζκφο αληηθαηαζηάζεσλ αλά λνπθιενηηδηθή ζέζε, αλά 
γελεά, θαη αθνξά κφλν ηηο κεηαιιάμεηο νη νπνίεο έρνπλ εγθαζηδξπζεί ζηνλ 
πιεζπζκφ πνπ εμεηάδνπκε. Ζ ζπζζψξεπζε αληηθαηαζηάζεσλ νδεγεί ζε 
αχμεζε ηεο γελεηηθήο απόζηαζεο αλάκεζα ζε δπν αιιεινπρίεο. Γηα 
παξάδεηγκα, δπν φκνηεο αιιεινπρίεο ησλ 100 λνπθιενηηδίσλ έρνπλ γέλεηηθή 
απφζηαζε 0%, ελψ εάλ δηαθέξνπλ ζε κηα λνπθιενηηδηθή ζέζε, έρνπλ 
απφζηαζε 1%. 

 
Ξξνθεηκέλνπ λα γίλεη ζπγθξηηηθή κειέηε δπν ή παξαπάλσ νκφινγσλ 

αιιεινπρηψλ, ν θιάδνο ηεο κνξηαθήο εμέιημεο εμεηάδεη ηνλ αξηζκφ ησλ 
παξαηεξνχκελσλ αληηθαηαζηάζεσλ, είηε αλάκεζα ζε απηέο, είηε 
αλαθαηαζθεπάδνληαο πξνγνληθέο ηνπο αιιεινπρίεο θαη θάλνληαο αληίζηνηρεο 
ζπγθξίζεηο. Έλα ζπλεζηζκέλν πξφβιεκα, ην νπνίν εληείλεηαη φζν κεγαιψλεη ν 
εμειηθηηθφο ρξφλνο (δειαδή ν ρξφλνο πνπ έρεη πεξάζεη απφ ηελ επνρή πνπ 
δηαρσξίζηεθαλ απφ ηνλ θνηλφ ηνπο πξφγνλν νη αιιεινπρίεο) κεηαμχ ησλ 
αιιεινπρηψλ, είλαη ην πξφβιεκα ησλ πνιιαπιώλ αληηθαηαζηάζεσλ 
(multiple hits). Πχκθσλα κε απηφ, φζν απμάλεηαη ν εμειηθηηθφο ρξφλνο 
αλάκεζα ζε δπν αιιεινπρίεο, ηφζν πην πηζαλφ είλαη λα γίλνπλ πεξηζζφηεξεο 
απφ κηα αληηθαηαζηάζεηο ζε κηα λνπθιενηηδηθή ζέζε, κε απνηέιεζκα, ελψ ζα 
έπξεπε ε γελεηηθή απφζηαζε κεηαμχ ηνπο λα απμάλεηαη, λα κελ παξαηεξείηαη 
θάηη ηέηνην, ή αθφκα θαη λα κεηψλεηαη. Κείσζε ηεο απφζηαζεο παξαηεξείηαη 
ζηελ πεξίπησζε πνπ κηα δηπιή αληηθαηάζηαζε ζε κηα ζέζε νδεγήζεη ζε 
επαλαθνξά ηνπ αξρηθνχ λνπθιενηηδίνπ, ή ζηελ πεξίπησζε πνπ ε ίδηα 
αληηθαηάζηαζε παξαηεξεζεί θαη ζηηο δπν αιιεινπρίεο, ζε ζρέζε κε ηελ 
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πξνγνληθή (νκνπιαζία). Γεδνκέλεο ηεο χπαξμεο ηεζζάξσλ κφλν βάζεσλ, ε 
γελεηηθή απφζηαζε αλάκεζα ζε δπν αιιεινπρίεο ηείλεη λα κεγηζηνπνηεζεί ζην 
75%, άζρεηα κε ηνλ κεηαιιαθηηθφ ξπζκφ ή ηνλ εμειηθηηθφ ρξφλν20. 
Ξξνθεηκέλνπ λα αληηκεησπηζζεί απηφ ην πξφβιεκα, έρνπλ επηλνεζεί 
δηαθνξεηηθά κνληέια δηφξζσζεο, φπσο ην Jukes-Kantor (JK69)21, ην Kimura’s 
2 Parameter (K2P81)22, θαη πην πξφζθαηα ην Ζasewaga, Kishino, Yano 
(HKY85)23. Νη δηνξζψζεηο γίλνληαη ιακβάλνληαο ππ’ φςηλ ηε λνπθιενηηδηθή 
ζχζηαζε ηεο θάζε αιιεινπρίαο, θαη ηνπο παξαηεξνχκελνπο ξπζκνχο 
κεηαπηψζεσλ-κεηαζηξνθψλ. 

 

 
Εικόνα 8: Παξάδεηγκα ζύγθξηζεο ηνπ παξαηεξνύκελνπ (p) ξπζκνύ αληηθαηαζηάζεωλ 

αλά ζέζε, αλά εθαηνκκύξην ρξόληα, θαη ηνπ ίδηνπ ξπζκνύ ύζηεξα από δηόξζωζε 

(Poisson Correction) ζε κηα πξωηεϊληθή αιιεινπρία 

 
Αλάινγα κε ην πξφβιεκα πνπ θαινχκαζηε λα εμεηάζνπκε κπνξεί λα 

ρξεζηκνπνηήζνπκε δηαθνξεηηθέο κεηξήζεηο ηεο δηαθνξάο δχν αιιεινπρηψλ. 
Κπνξνχκε γηα παξάδεηγκα λα ρξεζηκνπνηήζνπκε ην ζχλνιν ησλ δηαθνξψλ 
κεηαμχ δχν αιιεινπρηψλ. Όκσο, αλ ε αιιεινπρία είλαη θσδηθνπνηνχζα, 
κπνξνχκε λα ππνινγίζνπκε ρσξηζηά ηελ απφζηαζε πνπ νθείιεηαη ζηηο κε 
ζπλψλπκεο ζέζεηο θαη ηελ απφζηαζε πνπ νθείιεηαη ζηηο ζπλψλπκεο ζέζεηο. Ζ 
απνζηάζεηο απηέο αλακέλεηαη λα είλαη δηαθνξεηηθέο δηφηη νη αληίζηνηρεο ζέζεηο 
βξίζθνληαη θάησ απφ δηαθνξεηηθή επίδξαζε ηεο θπζηθήο επηινγήο: 

Ωο dN νξίδεηαη ν αξηζκφο ησλ κε ζπλψλπκσλ (Non synonymous) 
αληηθαηαζηάζεσλ αλάκεζα ζε δπν νκφινγεο θσδηθέο αιιεινπρίεο, αλά κε 
ζπλψλπκε λνπθιενηηδηθή ζέζε. Γηα παξάδεηγκα, εάλ νη δπν αιιεινπρίεο έρνπλ 
100 κε ζπλψλπκεο ζέζεηο θαη δηαθέξνπλ ζηηο 5 απφ απηέο, ηφηε ν ξπζκφο dN 
ηζνχηαη κε 0.05. Δπεηδή κηα κε ζπλψκπκε κεηάιιαμε ζα έρεη σο απνηέιεζκα 
ηελ αιιαγή ηνπ θσδηθνπνηνχκελνπ ακηλνμένο, πάλσ ηεο κπνξεί λα αζθεζεί 
επηινγή. Όηαλ γίλεηαη ζχγθξηζε κε κηα πξνγνληθή ηεο αιιεινπρία, ε ηηκή dN 
είλαη νπζηαζηηθά ν ξπζκφο εμέιημεο κηαο πξσηεΐλεο.  

Ωο dS νξίδεηαη ην ν αξηζκφο ησλ ζπλψλπκσλ (Synonymous) 
αληηθαηαζηάζεσλ αλάκεζα ζε δπν νκφινγεο θσδηθέο αιιεινπρίεο, αλά 
ζπλψλπκε λνπθιενηηδηθή ζέζε. Θεσξεηηθά, νη κεηαιιάμεηο απηέο είλαη 
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νπδέηεξεο, δειαδή δελ έρνπλ επίδξαζε πάλσ ζηελ αξκνζηηθφηεηα ηνπ 
πιεζπζκνχ (ηελ ηθαλφηεηα επηβίσζήο ηνπ ζην πεξηβάιινλ ηνπ), θαη κπνξνχλ 
λα ρξεζηκνπνηεζνχλ ζαλ δείθηεο γηα ηνλ κεηαιιαθηηθφ ξπζκφ ελφο γνληδίνπ. 
Αλ θαη ππάξρνπλ θαη άιιεο πεξηνρέο ηνπ γνληδηψκαηνο νη νπνίεο κπνξνχλ λα 
ρξεζηκνπνηεζνχλ ζαλ ηέηνηνη δείθηεο, φπσο ηα ηληξφληα ή άιιεο κε θσδηθέο 
πεξηνρέο, σζηφζν νη ζπλψλπκεο ζέζεηο είλαη πξνηηκψηεξεο γηαηί έρνπλ ηελ ίδηα 
εμειηθηηθή ηζηνξία κε ηηο κε ζπλψλπκεο ζέζεηο ηνπ εθάζηνηε γνληδίνπ, θαη 
επηηξέπνπλ πεξαηηέξσ ζπγθξίζεηο. 

Ωζηφζν, έρεη απνδεηρζεί πσο ππάξρεη πξνηίκεζε ρξήζεο 
ζπγθεθξηκέλσλ θσδηθσλίσλ (codon usage bias) ζηα ππξεληθά γνληδηψκαηα 
πνιιψλ νξγαληζκψλ, θαη ρξήζε κε πξνηηκψκελσλ θσδηθνλίσλ έρεη επηπηψζεηο 
ζηελ αξκνζηηθφηεηά ηνπο24 25. Ρν ίδην ηζρχεη θαη γηα ηα κηηνρνλδξηαθά 
γνληδηψκαηα, φπνπ ε χπαξμε 22 κφλν tRNA γνληδίσλ πξνυπνζέηεη φηη κεξηθά 
απφ απηά πξέπεη λα αλαγλσξίδνπλ έσο θαη ηέζζεξα δηαθνξεηηθά θσδηθφληα, 
ελψ ππάξρνπλ ηάζεηο «πξνηίκεζεο» γηα θάπνηα απφ απηά26 27 28. Ρέινο, 
ππάξρνπλ θαη νη πεξηπηψζεηο άθξσλ εμσλίσλ, φπνπ κηα κεηάιιαμε, αλ θαη 
ζπλψλπκε, κπνξεί κπνξεί λα αιιάμεη ηελ αιιεινπρία ησλ βάζεσλ πνπ 
ρξεηάδνληαη γηα ην κάηηζκα ηνπ RNA29. Όκσο, αθφκα θαη αλ αζθείηαη επηινγή 
ζηηο ζπλψλπκεο βάζεηο, απηή είλαη πνιχ αζζελέζηεξε ζε ζρέζε κε ηελ 
επηινγή πνπ αζθείηαη ζηηο κε ζπλψλπκεο βάζεηο. Ωο νπδέηεξν control γηα ηελ 
χπαξμε ή φρη επηινγήο ζηηο αιιεινπρίεο, κπνξεί λα ρξεζηκνπνηεζνχλ άιιεο 
πεξηνρέο ηνπ γνληδηψκαηνο πνπ είλαη “πεξηζζφηεξν νπδέηεξεο” απφ ηηο 
ζπλψλπκεο ζέζεηο. Ρέηνηεο πεξηνρέο είλαη ζπλήζσο ηληξφληα (εθηφο ηνπ 
πξψηνπ ηληξνλίνπ θαη ησλ 10 –πεξίπνπ- πξψησλ ζέζεσλ ηνπ θάζε ηληξνλίνπ 
πνπ πηζαλφλ λα έρνπλ ξπζκηζηηθφ ξφιν). Ζ ρξεζηκνπνίεζε ηληξνλίσλ 
εμαζθαιίδεη κεγαιχηεξε νπδεηεξφηεηα φκσο έρεη δχν ζεκαληηθά 
κεηνλεθηήκαηα. Ξξψηνλ, ζηηο δηθέο καο αλαιχζεηο ηα κηηνρνλδξηαθά γνλίδηα 
δελ δηαζέηνπλ ηληξφληα. Γεχηεξνλ, δηαθνξεηηθέο πεξηνρέο ηνπ (ππξεληθνχ) 
γνληδηψκαηνο κπνξεί λα έρνπλ δηαθνξεηηθέο εμειηθηηθέο ηζηνξίεο ιφγσ ηεο 
χπαξμεο αλαζπλδπαζκνχ. Αλ ππάξρνπλ δηαθνξεηηθέο εμειηθηηθέο ηζηνξίεο (π.ρ. 
δηαθνξεηηθφο κεηαιιαθηηθφο ξπζκφο ή δεκνγξαθηθά θαηλφκελα) επεξεάδεηαη 
ην απνηέιεζκα ησλ αλαιχζεσλ. Αληίζεηα νη ζπλψλπκεο ζέζεηο έρνπλ ηελ ίδηα 
εμειηθηηθή ηζηνξία κε ηηο κε ζπλψλπκεο δηφηη εμ νξηζκνχ, ζπλππάξρνπλ κέζα 
ζην θάζε θσδηθφλην. 

Ωο  dN/dS (σ) νξίδεηαη ην πειίθν ηνπ ξπζκνχ ησλ κε ζπλψλπκσλ 
πξνο ηνλ ξπζκφ ησλ ζπλψλπκσλ αληηθαηαζηάζεσλ ζε έλα γνλίδην. Ζ ηηκή 
απηή καο δίλεη κηα εθηίκεζε γηα ηελ έληαζε ηεο επηινγήο πνπ αζθείηαη πάλσ 
ζε απηφ30. Έηζη, γηα ηηκέο: 

 <1, νη ζπλψλπκεο αληηθαηαζηάζεηο είλαη πεξηζζφηεξεο απφ ηηο κε 
ζπλψλπκεο, θαη ζε απηφ ην γνλίδην αζθείηαη αξλεηηθή επηινγή 
(εθθαζαξηζηηθή επηινγή), ε νπνία απνκαθξχλεη έλα πνζνζηφ 
επηβιαβψλ κε ζπλψλπκσλ κεηαιιάμεσλ. Κε άιια ιφγηα, εάλ ππνηεζεί 
φηη ν αξηζκφο ησλ κεηαιιάμεσλ είλαη ίδηνο ηφζν ζηηο ζπλψλπκεο φζν 
θαη ζηηο κε ζπλψλπκεο ζέζεηο, ε χπαξμε πεξηζζνηέξσλ 
αληηθαηαζηάζεσλ ζηηο κε ζπλψλπκεο, ππνδεηθλχεη φηη έλα κέξνο ησλ 
κε ζπλψλπκσλ κεηαιιάμεσλ δελ εγθαζηδξχζεθε ζηνλ πιεζπζκφ, 
γηαηί πξνθαινχζε κεησκέλε αξκνζηηθφηεηα απέλαληη ζην πεξηβάιινλ 
ηνπ. 
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 =1, νη ζπλψλπκεο αληηθαηαζηάζεηο είλαη πεξίπνπ ίζεο κε ηηο κε 
ζπλψλπκεο, θαη ζε απηφ ην γνλίδην δελ αζθείηαη επηινγή, δειαδή 
εμειίζζεηαη νπδέηεξα. Κε άιια ιφγηα, νη κεηαιιάμεηο ζηηο κε 
ζπλψλπκεο ζέζεηο δελ εμαιείθζεθαλ απφ  ηελ επηινγή, γηαηί πηζαλφλ 
λα κελ είραλ θακία αξλεηηθή επίδξαζε ζηελ αξκνζηηθφηεηα ηνπ 
πιεζπζκνχ απέλαληη ζην πεξηβάιινλ ηνπ. 

 >1, νη ζπλψλπκεο αληηθαηαζηάζεηο είλαη ιηγφηεξεο απφ ηηο κε 
ζπλψλπκεο, θαη είλαη ζε απηφ ην γνλίδην αζθείηαη ζεηηθή επηινγή, ε 
νπνία εγθαζηδξχεη έλα πνζνζηφ σθέιηκσλ κε ζπλψλπκσλ 
κεηαιιάμεσλ. Κε άιια ιφγηα, κεηαιιάμεηο ζε κε ζπλψλπκεο ζέζεηο 
είραλ ζεηηθή επίδξαζε ζηελ αξκνζηηθφηεηα ησλ αηφκσλ πνπ ηηο 
δηέζεηαλ, κε απνηέιεζκα απηέο λα εμαπισζνχλ θαη λα εγθαζηδξπζνχλ 
γξήγνξα ζηνλ πιεζπζκφ. 

 
Έλα πξφβιεκα κε ηε ρξήζε ηνπ ξπζκνχ σ, είλαη φηη ην είδνο ηεο 

επηινγήο πνιιέο θνξέο δελ είλαη μεθάζαξν. Γηα παξάδεηγκα, δηαθνξεηηθά 
ηκήκαηα ελφο γνληδίνπ κπνξεί λα δέρνληαη δηαθνξεηηθέο εμειηθηηθέο πηέζεηο. 
Έηζη, έλα ηκήκα ηνπ γνληδίνπ (πρ. κία απφ ηηο ιεηηνπξγηθέο επηθξάηεηεο) κπνξεί 
λα βξίζθεηαη ππφ ηελ επίδξαζε ζεηηθήο επηινγήο, ελψ ην ππφινηπν γνλίδην λα 
βξίζθεηαη θάησ απφ αξλεηηθή. Ν ζπλνιηθφο ξπζκφο σ ζα κπνξνχζε ηφηε λα 
είλαη <0, θαη ηπρφλ αλάιπζε ηνπ γνληδίνπ λα κελ εληφπηδε ηε δξάζε ηεο 
ζεηηθήο επηινγήο31. Έλαο ηξφπνο πνπ έρεη επηλνεζεί γηα ηελ αλίρλεπζε ζεηηθήο 
επηινγήο ζε ηέηνηεο πεξηπηψζεηο, είλαη ν ππνινγηζκφο δηαθνξεηηθήο ηηκήο σ 
γηα ην θάζε θσδηθφλην (πεξηζζφηεξα ζην Θεθάιαην 3). 

 
Δδψ θαη αξθεηά ρξφληα, έρεη δεηρζεί πσο ζηα κεηάδσα, ν ξπζκφο 

εμέιημεο ηνπ κηηνρνλδξηαθνχ γνληδηψκαηνο είλαη πεξίπνπ 10 θνξέο 
κεγαιχηεξνο απφ απηφλ ηνπ ππξεληθνχ. Ξην ζπγθεθξηκέλα, ζηα πξσηεχνληα 
ζειαζηηθά ν κηηνρνλδξηαθφο ξπζκφο εμέιημεο είλαη πεξίπνπ 0.02 
αληηθαηαζηάζεηο αλά δεχγνο βάζεσλ, αλά εθαηνκκχξην ρξφληα, ελψ ν 
ππξεληθφο είλαη κία ηάμε κεγέζνπο κηθξφηεξνο15. Ν “ηαρχο” απηφο ξπζκφο 
εμέιημεο, έρεη απνδνζεί ζηνλ κεγάιν αξηζκφ δεκηψλ πνπ ππφθεηληαη ηα 
κηηνρφλδξηα, ζαλ απνηέιεζκα ηεο παξαγσγήο ειεχζεξσλ ξηδψλ νμπγφλνπ 
θαηά ηε δηαδηθαζία ηεο νμεηδσηηθήο θσζθνξπιίσζεο, ζηε κεησκέλε 
απνηειεζκαηηθφηεηα ησλ επηδηνξζσηηθψλ κεραληζκψλ ηνπ mtDNA, θαη ζηνλ 
κεγαιχηεξν ξπζκφ αληηγξαθήο ηνπ ζε ζρέζε κε ην ππξεληθφ DNA. Αλ θαη ηα 
κηηνρφλδξηα δηαζέηνπλ πιήζνο ελδχκσλ ηα νπνία αδξαλνπνηνχλ ηηο ξίδεο 
απηέο, παξαγσγή κεγάιεο πνζφηεηαο ηέηνησλ ειεπζέξσλ ξηδψλ νδεγεί ζε 
νμεηδσηηθφ ζηξεο, κε απνηέιεζκα (κεηαμχ άιισλ) βιάβεο ζην γνληδίσκα. 
Αδηφξζσηεο βιάβεο θαηά ηελ αληηγξαθή, ή πξνβιήκαηα θαηά ηελ επηζθεπή 
ηνπ DNA, κπνξνχλ λα νδεγήζνπλ ζε κεηαιιάμεηο. Φπζηθά, κφλν κεηαιιάμεηο 
ζηα γακεηνθχηηαξα κπνξνχλ λα πεξάζνπλ ζηηο επφκελεο γεληέο. 

Ρα πξσηετληθά ζχκπινθα πνπ εκπιέθνληαη ζηελ νμεηδσηηθή 
θσζθνξπιίσζε, είλαη (κε εμαίξεζε ην Πχκπινθν ΗΗ) πξντφληα αιιειεπίδξαζεο 
πξσηετλψλ πνπ είηε θαηαζθεπάδνληαη, είηε ζηνρεχνληαη ζην κηηνρφλδξην. 
Ξεηξάκαηα κεηαθνξάο κηηνρνλδξίσλ κεηαμχ ζπγγελψλ εηδψλ, θαη κέηξεζε ηεο 
ελεξγφηεηαο ησλ ζπκπιφθσλ νμεηδσηηθήο θσζθνξπιίσζεο, έρνπλ δείμεη πσο 
ππάξρεη ζπλεμέιημε κεηαμχ κηηνρνλδξηαθψλ θαη ππξεληθψλ πξσηετλψλ. Γηα 



 22 

παξάδεηγκα, ζε θχηηαξα Homo sapiens κε mtDNA  Pan troglodytes ή Gorilla 
gorilla, παξαηεξήζεθε κεησκέλε απφδνζε ηνπ ζπκπιφθνπ Η ηεο ηάμεο ηνπ 
40%32. Αληίζεηα, θχηηαξα Homo sapiens κε mtDNA Pongo pygmaeus (ν 
νπνίνο έρεη πην παιηφ ηειεπηαην θνηλφ πξφγνλν κε ηνπο αλζξψπνπο απ’ φηη ν 
ρηκπαηδήο ή ν γνξίιιαο), δελ θαηάθεξαλ λα κεγαιψζνπλ ζε εξγαζηεξηαθέο 
ζπλζήθεο, ππνδειψλνληαο αζπκβαηφηεηα ζε ηνπιάρηζηνλ έλα απφ ηα 
ζχκπινθα OXPHOS33. Ξαξφκνηα πεηξάκαηα αλάκεζα ζε θχηηαξα Mus 
musculus θαη Rattus norvegicus, έδεημαλ αζπκβαηφηεηεο ζε παξαπάλσ απφ 
έλα ζχκπινθα OXPHOS34. 

 
 

 
Εικόνα 9: Οη ππνκνλάδεο ηωλ ζπκπιόθωλ OXPHOS 

 
 
 
2.2 ΢θνπόο ηεο κειέηεο 
 

Ζ παξνχζα εξγαζία είρε σο ζηφρν λα κειεηήζεη ηελ εμειηθηηθή 
ζπκπεξηθνξά ησλ πξσηετλψλ πνπ ζπκκεηέρνπλ ζην κνλνπάηη ηεο νμεηδσηηθήο 
θσζθνξπιίσζεο, θαη πνπ είηε θαηαζθεπάδνληαη ζην κηηνρφλδξην απφ 
κηηνρνλδξηαθφ DNA, είηε θαηαζθεπάδνληαη ζην θπηηαξφπιαζκα απφ ππξεληθφ 
DNA, θαη θαηφπηλ ζηνρεχνληαη ζην κηηνρφλδξην. Γεδνκέλεο ηεο ζπλεξγαζίαο 
κεηαμχ ππξεληθψλ θαη κηηνρνλδξηαθψλ πξσηετλψλ ζηα ζχκπινθα ηεο 
αλαπλνήο, αιιά θαη ηεο δηαθνξεηηθήο κεηαιιαθηηθήο πίεζεο ζηα δχν 
γνληδηψκαηα πνπ θσδηθνπνηνχλ απηέο ηηο πξσηετλεο, ηίζεηαη ην εξψηεκα κε 
πνηνλ ηξφπν επηηειείηαη ε ζπλεξγαζία απηή. Δπίζεο, ηέζεθε ην εξψηεκα, αλ 
ζπγθεθξηκέλα ραξαθηεξηζηηθά ησλ πξσηετλψλ απηψλ, φπσο ην κέγεζνο, ν 
αξηζκφο ησλ αιιειεπηδξάζεσλ ή ν εμειηθηηθφο ηνπο ξπζκφο, έρνπλ ζηαηηζηηθά 
ζεκαληηθέο ζπζρεηίζεηο κεηαμχ ηνπο. 

Πηα πιαίζηα ηεο αλάιπζεο απηήο, ρξεζηκνπνηήζεθαλ ηξία δεχγε 
νξγαληζκψλ: 

 Homo sapiens – Pan troglodytes 
 Drosophila melanogaster – Drosophila simulans 
 Zea mays – Oryza sativa 
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Ρα δπν πξψηα δεχγε νξγαληζκψλ πνπ επηιέρζεζαλ είλαη αξθεηά θνληά 
κεηαμχ ηνπο θπινγελεηηθά, έηζη ψζηε λα ειαρηζηνπνηεζνχλ νη πηζαλφηεηεο 
πνιιαπιψλ αληηθαηαζηάζεσλ αλάκεζα ζηηο αιιεινπρίεο ηνπο. Ν ηειεπηαίνο 
θνηλφο πξφγνλνο αλάκεζα ζηνπο H.sapiens θαη P.troglodytes έρεη ππνινγηζηεί 
ζηα 4 κε 6 εθαηνκκχξηα ρξφληα35,36, ελψ ν αληίζηνηρνο ησλ D.melanogaster 
θαη D.simulans ζε πεξίπνπ 3.4 εθαηνκκχξηα ρξφληα37. Δίλαη γλσζηφ πσο ζηα 
θπηηθά γνληδηψκαηα, αληίζεηα κε φ,ηη ηζρχεη ζηα δσηθά, ν ξπζκφο εμέιημεο ησλ 
mtDNA ηνπο είλαη κηα ηάμε κεγέζνπο κηθξφηεξνο απφ ηνλ nDNA. Έηζη, ην ηξίην 
δεχγνο ζχγθξηζεο πάξζεθε γηα λα δηαπηζησζεί εάλ ε ζπκπεξηθνξά ησλ ππφ 
κειέηε πξσηετλψλ επεθηείλεηαη θαη πέξα απφ ην δσηθφ βαζίιεην. Αλ θαη ηα 
Z.mays θαη O.sativa είλαη πην απνκαθξπζκέλα θπινγελεηηθά (παξαπάλσ απφ 
50 εθαηνκκχξηα ρξφληα)38 ζε ζρέζε κε ηα αληίζηνηρα δεχγε δσηθψλ 
γνληδησκάησλ, θαηά ηε δηάξθεηα εθπφλεζεο ηεο εξγαζίαο ήηαλ απφ ηα ιίγα 
θπηηθά είδε κε αιιεινπρεκέλα κηηνρνλδξηαθά γνληδηψκαηα. 
 
 
2.3 Τιηθά θαη κέζνδνη 
 
 Νη παξαθάησ βάζεηο δεδνκέλσλ ρξεζηκνπνηήζεθαλ γηα ηε ζπιινγή ησλ 
ππφ κειέηε γνληδίσλ: 

1. NCBI GenBank 
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Genbank) 

2. KEGG GENES 
(http://www.genome.jp/kegg/genes.html) 

3. ORGANELLE 
(http://www.shigen.nig.ac.jp/organelle/index.jsp) 

 
 Πηνλ Ξίλαθα 1 θαίλνληαη ηα ζχκπινθα ζηα νπνία αλήθνπλ ηα γνλίδηα 
πνπ ζπιιέρζεζαλ. Δθηφο απφ ηα πέληε OXPHOS ζχκπινθα, ζπιιέρζεζαλ 
επίζεο γνλίδηα ηα νπνία εκπιέθνληαη ζην κνλνπάηη ηεο γιπθφιπζεο. Ρα γνλίδηα 
ηεο γιπθφιπζεο ρξεζηκνπνηήζεθαλ ζαλ έλα είδνο control, δεδνκέλνπ φηη θαη 
απηά ζρεηίδνληαη ιεηηνπξγηθά κε ηελ δηαδηθαζία ηεο αλαπλνήο, ρσξίο σζηφζν 
λα ζηνρεχνληαη ζην κηηνρφλδξην, θαη ρσξίο λα αιιειεπηδξνχλ κε 
κηηνρνλδξηαθά γνλίδηα. 

 
Πίνακαρ 1: Αξηζκόο γνληδίωλ αλά ζύκπινθν. Σηα αξηζηεξά θαίλεηαη ην ζπκπινθν, 

θαη ην εάλ πεξηέρεη ππξεληθά (n) ή κηηνρνλδξηαθά (mt) γνλίδηα, θαη ν αξηζκόο ηνπο 

γηα ην θάζε δεύγνο νξγαληζκώλ. 
Complex H.sapiens - P.troglodytes D.melanogaster - D.simulans Z.mays - O.sativa 

OXPHOS C. I (n, mt) 31 - 7 18 - 7 15 - 9 

OXPHOS C.III (n, mt) 9 - 1 5 - 1 2 - 1 

OXPHOS C.IV (n, mt) 12 - 3 10 - 3 4 - 7 

OXPHOS C.V (n, mt) 15 - 2 8 - 2 5 - 2 

OXPHOS C.II (n, mt) 4 - 0 3 - 0 2 - 0 

GLYCOLYSIS (n) 54 20 13 

  
Γηα θάζε δεχγνο νξγαληζκψλ, έγηλε ε ζηίρνηζε ησλ νκφινγσλ 

αιιεινπρηψλ κε ην πξφγξακκα ClustalW39 αθνχ έγηλε ε κεηάθξαζε ηνπ θάζε 
γνληδίνπ ζηελ αληίζηνηρε πξσηεΐλε ψζηε λα ζηνηρεζνχλ ζσζηά ηα θσδηθφληα. 
Νη ζηνηρήζεηο ειέγρζεθαλ “κε ην κάηη” ζε λνπθιενηηδηθφ επίπεδν, πξνθεηκέλνπ 
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λα δηνξζσζνχλ πξνβιήκαηα φπσο αζαθείο (ambiguous) βάζεηο, RNA editing 
(ζηα θπηηθά γνλίδηα), θαη λα αθαηξεζνχλ θσδηθσλία ιήμεο θαη πεξηνρέο 
ρακειήο ηαπηφηεηαο. Ρα γνλίδηα πνπ δελ παξνπζίαδαλ ηθαλνπνηεηηθφ βαζκφ 
ζηνίρηζεο, ή πνπ είραλ ιαλζαζκέλα annotations ζηηο βάζεηο δεδνκέλσλ, 
αθαηξνχληαλ απφ ηελ αλάιπζε. Όια ηα παξαπάλσ έγηλαλ ζηε ζνπίηα 
πξνγξακκάησλ γελεηηθήο αλάιπζεο MEGA440. Πηνπο Ππκπιεξσκαηηθνχο 
Ξίλαθεο 1-3, πεξηγξάθνληαη ζηε ζηήιε Comment νη δηνξζψζεηο πνπ έγηλαλ 
ζηελ θάζε αιιεινπρία. Γηα θάζε γνλίδην, ππνινγίζηεθαλ ηα dN, dS θαη dN/dS. 
 

Γηα ηνλ ππνινγηζκφ ησλ ηηκψλ dN, dS, dN/dS, ρξεζηκνπνηήζεθε ην 
πξφγξακκα YN00, απφ ηε ζνπίηα πξνγξακκάησλ θπινγελεηηθήο αλάιπζεο 
PAML41, ηξνπνπνηεκέλν γηα δηαδίθηπαθή ρξήζε, απφ ηελ ηζηνζειίδα 
δηαδηθηπαθψλ εξγαιείσλ κνξηαθήο εμέιημεο Phylemon 
(http://phylemon.bioinfo.cipf.es)42. Ρν YN00 ρξεζηκνπνηεί δηαθνξεηηθνχο 
αιγφξηζκνπο ππνινγηζκνχ ησλ ηηκψλ απηψλ, φπσο ην κνληέιν δηφξζσζεο p-
distance απφ Nei & Gojobori43, ή ην κνληέιν δηφξζσζεο ησλ Yang & Nielsen 
(2000)44. Ρν δεχηεξν, ζεσξείηαη πην αθξηβέο, επεηδή ιακβάλεη ππ’φςηλ ηνπο 
δηαθνξεηηθνχο ξπζκνχο κεηαζέζεσλ/κεηαζηξνθψλ, ηε ζχζηαζε ησλ 
αιιεινπρηψλ, θαζψο θαη ην codon usage bias. Ν αιγφξηζκνο ηνπ κνληέινπ 
ππνινγίδεη ηηο ζπρλφηεηεο ησλ θσδηθνλίσλ βάζεη ηεο ζπρλφηεηαο θάζε 
λνπθιενηηδίνπ ζε θάζε ζέζε ηνπ θσδηθνλίνπ μερσξηζηά, θαηά κήθνο ηεο 
αιιεινπρίαο (αλαθέξεηαη ζηελ βηβιηνγξαθία ζαλ κνληέιν F3x4, δει. 3 
δηαθνξεηηθέο ζέζεηο, 4 δηαθνξεηηθά λνπθιενηίδηα γηα ηελ θάζε ζέζε)45. 
Ωζηφζν, επεηδή ζηα κηηνρνλδξηαθά γνλίδηα, δελ παξαηεξείηαη ν ζπλεζηζκέλνο 
ιφγνο κεηαπηψζεσλ/κεηαζηξνθψλ πνπ ππάξρεη ζην ππξεληθφ DNA, ηα 
απνηειέζκαηα απηνχ ηνπ αιγνξίζκνπ δελ ήηαλ αμηφπηζηα, θαη ηειηθά 
ρξεζηκνπνηήζεθε ην απιφ κνληέιν ησλ N & G. Γηα ηα ππξεληθά γνλίδηα, θαη ηα 
δπν κνληέια έδσζαλ ζρεδφλ παλνκνηφηππα απνηειέζκαηα. 
 Ρέινο, ππνινγίζηεθαλ νη κέζεο ηηκέο dN, dS, dN/dS γηα θάζε ζχκπινθν, 
βάζεη ησλ επηκέξνπο γνληδίσλ απφ ηα νπνία απηφ απνηειείηαη.  
 

Γηα ηνλ πξνζδηνξηζκφ ηνπ αξηζκνχ ησλ αιιειεπηδξάζεσλ ζηηο νπνίεο 
ιακβάλεη κέξνο θάζε πξσηεΐλε, ρξεζηκνπνηήζεθε ε βάζε δεδνκέλσλ STRING 
8.2 (http://string-db.org)46, ε νπνία είλαη κηα ζπγθεληξσηηθή βάζε πνιιψλ 
επηκέξνπο βάζεσλ Protein-Protein Interaction (PPI). Ν αιγφξηζκνο ηεο βάζεο 
ειέγρεη θάπνηεο παξακέηξνπο, γηα λα πξνζδηνξίζεη εάλ δπν πξσηεΐλεο 
αιιειεπηδξνχλ. Ρέηνηεο παξάκεηξνη είλαη γηα παξάδεηγκα, ην εάλ βξίζθνληαη 
ηα γνλίδηά ηνπο ζηνλ ίδην γελεηηθφ ηφπν, εάλ ζπλεθθξάδνληαη ζηνπο ίδηνπο 
ηζηνχο, θαη θπζηθά, εάλ έρεη απνδεηρζεί πεηξακαηηθά ε αιιειεπίδξαζή ηνπο. 
Απφ ηηο παξακέηξνπο απηέο, θαηαζθεπάδεηαη έλα confidence score (0≤c.s.≤1) 
γηα ην πφζν πηζαλφ είλαη νη δπν απηέο πξσηεΐλεο λα αιιειεπηδξνχλ). Πηε 
κειέηε καο ρξεζηκνπνηήζεθαλ confidence scores ≥0.9, θαη κφλν πεηξακαηηθά 
απνδεδεηγκέλεο αιιειεπηδξάζεηο. 
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2.4 Απνηειέζκαηα - ΢πδήηεζε 
 
Πηνπο Ξίλαθεο 2, 3 θαη 4 παξνπζηάδνληαη νη ηηκέο dN, dS θαη ν ιφγνο 

dN/dS γηα ηα δεχγε γνληδίσλ H. sapiens - P. troglodytes, D. melanogaster - D. 
simulans θαη Z. mays – O. sativa αληίζηνηρα. Ρα γνλίδηα ρσξίδνληαη ζε ηξεηο 
θαηεγνξίεο. Ξξψηνλ, ηα γνλίδηα πνπ θσδηθνπνηνχληαη απφ κηηνρνλδξηαθφ DNA 
θαη ζπκκεηέρνπλ ζηα ζχκπινθα ηεο νμεηδσηηθήο θσζθσξπιίσζεο (ζηνπο 
πίλαθεο ζπκβνιίδνληαη σο mt). Ν αξηζκφο ησλ γνληδίσλ απηψλ δελ είλαη 
ζηαζεξφο γηα θάζε ζχκπινθν, γηα παξάδεηγκα ζην Πχκπινθν Η ζπκκεηέρνπλ 5 
κηηνρνλδξηαθά γνλίδηα, ζην Πχκπινθν ΗIΗ ζπκκεηερεη κφλν έλα θαη ζην 
Πχκπινθν ΗΗ θαλέλα κηηνρνλδξηαθφ γνλίδην (Ξίλαθαο 1). Γεχηεξνλ, γνλίδηα πνπ 
ζπκκεηέρνπλ ζηα ζχκπινθα ηεο νμεηδσηηθήο θσζθνξπιίσζεο αιιά 
θαηαζθεπάδνληαη απφ ππξεληθφ DNA (ζηνπο πίλαθεο ζπκβνιίδνληαη σο (n)). Θη 
εδψ ν αξηζκφο ησλ ππξεληθψλ γνληδίσλ πνπ ζπκκεηέρνπλ ζηα ζχκπινθα ηεο 
αλαπλνήο δηαθέξεη απφ ζχκπινθν ζε ζχκπινθν. Ρξίηνλ, γνλίδηα ηα νπνία 
θσδηθνπνηνχληαη ζην ππξεληθφ DNA, ζπκκεηέρνπλ ζε ζχκπινθν ηεο αλαπλνήο 
αιιά δελ έρνπλ επαθή κε ην κηηνρφλδξην. Απηά είλαη ηα γνλίδηα ηνπ 
ζπκπιφθνπ ηεο γιπθφιπζεο. Όπσο αλαθέξζεθε ζηελ εηζαγσγή, ηα γνλίδηα 
απηά ρξεζηκνπνηήζεθαλ ζαλ control, επεηδή, φπσο θαη ηα ππξεληθά γνλίδηα 
ησλ ζπκπιφθσλ OXPHOS, θαηαζθεπάδνληαη απφ ην ππξεληθφ γνληδίσκα, 
ζπκκεηέρνπλ ζηε δηαδηθαζία ηεο αλαπλνήο, αιιά δελ αιιειεπηδξνχλ κε 
γνλίδηα πνπ θαηαζθεπάδνληαη απφ κηηνρνλδξηαθφ γνληδίσκα, θαη νχηε 
εηζέξρνληαη ζην κηηνρφλδξην. 

 
Ν ιφγνο dN/dS δείρλεη ηελ χπαξμε ή φρη θπζηθήο επηινγήο ζηα 

ζπγθεθξηκέλα γνλίδηα θαζψο θαη ηελ έληαζε ηεο θπζηθήο επηινγήο. Νη κέζνη 
φξνη ηνπ ιφγνπ απηνχ γηα ηα γνλίδηα φισλ ησλ ζπκπιφθσλ πνπ ζπκκεηέρνπλ 
ζηελ αλαπλνή, κηηνρνλδξηαθψλ θαη ππξεληθψλ είλαη κηθξφηεξνη ηεο κνλάδαο 
(Ξίλαθεο 2,3,4). Απηφ είλαη έλδεημε αξλεηηθήο επηινγήο, ε νπνία είλαη 
αλακελφκελε ζε γνλίδηα γεληθήο έθθξαζεο47. Δπεηδή νη ιεηηνπξγίεο πνπ 
επηηεινχλ νη πξσηετλεο πνπ θσδηθνπνηνχληαη απφ απηά ηα γνλίδηα είλαη βαζηθέο 
ζε φινπο ηνπο νξγαληζκνχο, ε αξλεηηθή επηινγή «δελ επηηξέπεη» εχθνια 
αιιαγέο ζηε δνκή απηψλ ησλ γνληδίσλ. 

 
Πίνακαρ 2: Τηκέο γηα H.sapiens - P.troglodytes 

OXPHOS C. I (mt) OXPHOS C.III (mt) OXPHOS C.IV (mt) OXPHOS C.V (mt)

dN 0,0214 0,0360 0,0093 0,0276

dS 0,4159 0,4829 0,4592 0,3354

dN/dS 0,0514 0,0745 0,0203 0,0822

OXPHOS C. I (n) OXPHOS C.II (n) OXPHOS C.III (n) OXPHOS C.IV (n) OXPHOS C.V (n)

dN 0,0021 0,0019 0,0084 0,0072 0,0027

dS 0,0117 0,0070 0,0252 0,0133 0,0178

dN/dS 0,1805 0,2714 0,3330 0,5440 0,1519

GLYCOLYSIS (n)

dN 0,0021

dS 0,0164

dN/dS 0,1269  

 
Γηα ην δεχγνο νξγαληζκψλ Homo sapiens – Pan troglodytes (Ξίλαθαο 2), 

ην dS φισλ ησλ κηηνρνλδξηαθψλ OXPHOS ζπκπιφθσλ είλαη ηεο ίδηαο ηάμεο 
κεγέζνπο, πεξίπνπ 10-1. Ζ ηηκή απηή ζχκθσλα κε ηε ζεσξία, εθθξάδεη ηελ 
πίεζε πνπ αζθείηαη ζηηο αιιεινπρίεο απφ ηε κεηάιιαμε. Ν ιφγνο dN/dS (ν 
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νπνίνο απνηειεί θαη ην κέηξν ηεο έληαζεο ηεο θπζηθήο επηινγήο) είλαη θαη 
απηφο ηεο ίδηαο ηάμεο κεγέζνπο, 10-2 γηα ηα κηηνρνλδξηαθά γνλίδηα φισλ ησλ 
ζπκπιφθσλ. Πε φια ηα ζχκπινθα θαίλεηαη πνιχ ηζρπξή ε έληαζε ηεο 
αξλεηηθήο επηινγήο. Ρα ππξεληθά γνλίδηα ησλ OXPHOS ζπκπιφθσλ έρνπλ 
κεηαμχ ηνπο παξφκνηεο ηηκέο dS ηεο ηάμεο ηνπ 10-2. Δμαίξεζε απνηειεί ην 
ζχκπινθν ΗΗ, ζην νπνίν ην dS είλαη ειαθξά κηθξφηεξν (0,007). Αληίζηνηρα ην 
dS γηα ηα γνλίδηα ηεο γιπθφιπζεο είλαη 0,0164 θαη βξίζθεηαη κέζα ζην εχξνο 
ησλ ηηκψλ ηνπ dS γηα ηα ππξεληθά γνλίδηα (κέζε ηηκή γηα φια ηα ππξεληθά 
γνλίδηα ηεο αλαπλνήο είλαη 0.0149). Ν ιφγνο dN/dS θπκαίλεηαη κεηαμχ ηνπ 
0,1805 θαη 0,5440. Ν ιφγνο απηφο είλαη κηθξφηεξνο ηεο κνλάδαο πνπ ζεκαίλεη 
ηελ επίδξαζε αξλεηηθήο επηινγήο ζηα γνλίδηα απηά. Ζ κέζε ηηκή ηνπ ιφγνπ 
dN/dS γηα ηα γνλίδηα ηεο γιπθφιπζεο είλαη 0,1269. Ν ιφγνο απηφο είλαη 
ειαθξψο κηθξφηεξνο απφ (αιιά πάλησο ηεο ίδηαο ηάμεο κεγέζνπο κε) ηελ 
θαηψηεξε ηηκή πνπ παξαηεξείηαη ζηα ππξεληθά γνλίδηα ησλ ζπκπιφθσλ ηεο 
αλαπλνήο (ε θαηψηεξε ηηκή είλαη 0,1805). Ππγθξίλνληαο ηηο κέζεο ηηκέο dS 
ησλ γνληδίσλ πνπ θσδηθνπνηνχληαη απφ ην mtDNA (0.1487) κε ηα γνλίδηα πνπ 
θσδηθνπνηνχληαη απφ ην ππξεληθφ (ζπκπεξηιακβαλνκέλσλ ησλ γνληδίσλ ησλ 
ζπκπιφθσλ ηεο αλαπλνήο θαη απηψλ ηεο γιπθφιπζεο) παξαηεξείηαη φηη 
ππάξρεη δηαθνξά κηαο ηάμεο κεγέζνπο. Γειαδή φηη ηα κηηνρνλδξηαθά γνλίδηα 
εμειίζζνληαη ζηηο ζπλψλπκεο ζέζεηο ηνπο θαηά 10 πεξίπνπ θνξέο ηαρχηεξα ζε 
ζρέζε κε ηα αληίζηνηρα ππξεληθά. Απηή ε δηαθνξά αληηθαηνπηξίδεη ηε δηαθνξά 
ζην κεηαιιαθηηθφ ξπζκφ ησλ δχν γνληδησκάησλ ε νπνία ππνζηεξίδεηαη απφ 
πιήζνο δεδνκέλσλ15,16,17. Αληίζεηε είλαη ε εηθφλα πνπ δίλνπλ νη ηηκέο ηνπ 
ιφγνπ dN/dS.  Ρα γνλίδηα πνπ θσδηθνπνηνχληαη απφ ην mtDNA εκθαλίδνπλ 
ζπζηεκαηηθά κηθξφηεξν ιφγν ζε ζρέζε κε ηα ππξεληθά γνλίδηα 
(ζπκπεξηιακβαλνκέλσλ θαη απηψλ ηεο γιπθφιπζεο). Απηφ θαλεξψλεη πψο ε 
θπζηθή επηινγή είηε είλαη απζηεξφηεξε ζηα κηηνρνλδξηαθά γνλίδηα, είηε είλαη 
ραιαξφηεξε ζηα ππξεληθά είηε θαη ηα δχν καδί.  

 
Πίνακαρ 3: Τηκέο γηα D.melanogaster - D.simulans 

OXPHOS C. I (mt) OXPHOS C.III (mt) OXPHOS C.IV (mt) OXPHOS C.V (mt)

dN 0,0158 0,0068 0,0073 0,0191

dS 0,1741 0,3039 0,2094 0,1634

dN/dS 0,0909 0,0224 0,0349 0,1166

OXPHOS C. I (n) OXPHOS C.II (n) OXPHOS C.III (n) OXPHOS C.IV (n) OXPHOS C.V (n)

dN 0,0063 0,0043 0,0051 0,0106 0,0043

dS 0,1044 0,0860 0,0938 0,1038 0,0734

dN/dS 0,0605 0,0504 0,0541 0,1017 0,0584

GLYCOLYSIS (n)

dN 0,0062

dS 0,1151

dN/dS 0,0534  

 
Γηα ην δεχγνο νξγαληζκψλ D. melanogaster – D. simulans (Ξίλαθαο 3), 

ηα κηηνρνλδξηαθά γνλίδηα ησλ ζπκπιφθσλ ηεο αλαπλνήο έρνπλ dS απν 0,1634 
έσο 0,3039. Ν ιφγνο dN/dS ζε απηά ηα γνλίδηα θπκαίλεηαη απφ 0.0224 έσο 
0,1166. Πηα ππξεληθά γνλίδηα (ζπκπεξηιακβαλνκέλσλ θαη απηψλ ηεο 
γιπθφιπζεο) νη ηηκέο dS είλαη απφ 0,0734 έσο 0,1044, ελψ ν ιφγνο dN/dS 
θπκαίλεηαη απφ 0,0504 έσο 0,1017. Θαηά κέζν φξν ε ηηκή dS ζηα γνλίδηα πνπ 
θσδηθνπνηνχληαη απφ ην mtDNA είλαη ζεκαληηθά κεγαιχηεξε ζε ζρέζε κε ηα 
αληίζηνηρα γνλίδηα πνπ θσδηθνπνηνχληαη απφ ην ππξεληθφ DNA (0.1906 θαη 
0.0962 αληίζηνηρα) πξάγκα πνπ ππνδειψλεη ηελ απμεκέλε κεηαιιαθηηθή πίεζε 
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ζηα κηηνρνλδξηαθά γνλίδηα. Απηή ε παξαηήξεζε ζπκθσλεί κε άκεζεο θαη 
έκκεζεο κειέηεο πνπ δείρλνπλ ηνλ απμεκέλν κεηαιιαθηηθφ ξπζκφ ζην 
mtDNA15,16,17. Αληίζεηα θαηά κέζν φξν ν ιφγνο dN/dS είλαη παξφκνηνο κεηαμχ 
ησλ γνληδίσλ ηνπ κtDNA θαη ησλ ππξεληθψλ (0,0717 θαη 0,0690 αληίζηνηρα). 

 

Πίνακαρ 4: Τηκέο γηα Z.mays - O.sativa 
OXPHOS C. I (mt) OXPHOS C.III (mt) OXPHOS C.IV (mt) OXPHOS C.V (mt)

dN 0,0066 0,0045 0,0044 0,0148

dS 0,0213 0,0221 0,0153 0,0522

dN/dS 0,3103 0,2036 0,2892 0,2828

OXPHOS C. I (n) OXPHOS C.II (n) OXPHOS C.III (n) OXPHOS C.IV (n) OXPHOS C.V (n)

dN 0,0458 0,0275 0,0312 0,0431 0,0588

dS 0,4934 0,3967 0,7925 0,5766 0,5132

dN/dS 0,0928 0,0693 0,0394 0,0747 0,1145

GLYCOLYSIS (n)

dN 0,0535

dS 0,5289

dN/dS 0,1012  
 
Γηα ην δεχγνο νξγαληζκψλ Zea mays – Oryza sativa (Ξίλαθαο 4), νη ηηκέο dS 
γηα ηα γνλίδηα πνπ θσδηθνπνηνχληαη απφ ην mtDNA θπκαίλνληαη απφ 0,0153 
έσο 0,0522. Γηα ηα  αληίζηνηρα ππξεληθά νη ηηκέο dS θπκαίλνληαη κεηαμχ 
0,3967 θαη 0,7925 (ζε απηφ ην εχξνο ζπκπεξηιακβάλνληαη θαη ηα γνλίδηα γηα 
ηε γιπθφιπζε) . Νη ιφγνη dN/dS είλαη κεηαμχ 0,2036 θαη 0,3103 γηα ηα 
κηηνρνλδξηαθά, ελψ γηα ηα αληίζηνηρα ππξεληθά (ζπκπεξηιακβαλνκέλσλ θαη 
απηψλ ηεο γιπθφιπζεο) είλαη 0,0394 θαη 0,1145. Πην δεχγνο ησλ θπηψλ νη 
κέζεο ηηκέο dS γηα ηα γνλίδηα πνπ θσδηθνπνηνχληαη απφ ην mtDNA είλαη 
πεξίπνπ κηα ηάμε κεγέζνπο κηθξφηεξεο απφ ηηο αληίζηνηρεο ηηκέο ησλ γνληδίσλ 
πνπ θσδηθνπνηνχληαη απφ ην ππξεληθφ DNA (0.0224 θαη 0.5233 αληίζηνηρα). 
Απηή ε παξαηήξεζε ζπκθσλεί κε άιιεο κειέηεο πνπ αλαθέξνπλ βξαδχηεξε 
εμέιημε ησλ κηηνρνλδξηαθψλ γνληδίσλ ζηα θπηά ζε ζρέζε κε ηα δψα18. Νη 
ηηκέο γηα ην ιφγν dN/dS ζηα ππξεληθά είλαη κηθξφηεξεο θαηά κηα ηάμε 
κεγέζνπο ζε ζρέζε κε ηα κηηνρνλδξηαθά γνλίδηα. Ρν πξφηππν απηφ ησλ 
κηθξφηεξσλ ηηκψλ ηνπ ιφγνπ dN/dS θαη ησλ κεγαιχηεξσλ ηηκψλ dS ζηα 
κηηνρνλδξηαθά ζε ζρέζε κε ηα ππξεληθά είλαη ην αληίζεην κε απηφ πνπ 
παξαηεξείηαη ζην δεχγνο αλζξψπνπ-ρηκπαηδή. 
 

Πχκθσλα κε ηε ζεσξία ηεο νπδεηεξφηεηαο πνπ εηζήγαγε ν Kimura, ζηηο 
νπδέηεξεο αιιεινπρίεο ν ξπζκφο εμέιημεο (δειαδή ν ξπζκφο κε ηνλ νπνίν 
αιιάδνπλ νη αιιεινπρίεο) εμαξηάηαη απνθιεηζηηθά απφ ηνλ κεηαιιαθηηθφ 
ξπζκφ48. Αλ ζεσξήζνπκε φηη νη ζπλψλπκεο λνπθιενηηδηθέο ζέζεηο είλαη 
νπδέηεξεο ηφηε κεηαβνιέο ζην ξπζκφ αληηθαηαζηάζεσλ ζηηο ζπλψλπκεο 
ζέζεηο εθθξάδνπλ κεηαβνιέο ζην κεηαιιαθηηθφ ξπζκφ ησλ αιιεινπρηψλ. Δλψ 
φκσο ν ξπζκφο εμέιημεο ζηηο νπδέηεξεο ζέζεηο εμαξηάηαη απφ ην κεηαιιαθηηθφ 
ξπζκφ, ε πνζφηεηα ηεο δηαθνξάο πνπ ζπζζσξεχεηαη κεηαμχ δχν αιιεινπρηψλ 
εμαξηάηαη ηφζν απφ ην ξπζκφ εμέιημεο φζν θαη απφ ην ρξφλν πνπ έρεη 
κεζνιαβήζεη απφ ηνλ δηαρσξηζκφ ησλ αιιεινπρηψλ απηψλ απφ ηνλ θνηλφ ηνπο 
πξφγνλν. Αλ νη κεηαιιαθηηθνί ξπζκνί ζηα ηξία δεχγε γνληδησκάησλ ήηαλ ίδηνη, 
νη ηηκέο dS ηνπ δεχγνπο ησλ δξνζνθηιψλ ζα έπξεπε λα είλαη κηθξφηεξεο ζε 
ζρέζε κε απηέο ηνπ δεχγνπο αλζξψπνπ-ρηκπαηδή θαη απηέο κηθξφηεξεο απφ ηηο 
ηηκέο ηνπ δεχγνπο ησλ θπηψλ δηφηη ν ρξφλνο πνπ κεζνιάβεζε απφ ηνλ 
δηαρσξηζκφ ησλ δεπγψλ απηψλ απφ ηνλ θνηλφ ηνπο πξφγνλν είλαη κηθξνηεξνο 
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ζηηο δξνζφθηιεο ζε ζρέζε κε απηφλ ηνπ δεχγνπο αλζξψπνπ-ρηκπαηδή θαη 
απηφο κηθξφηεξνο κε ην ρξφλν πνπ κεζνιάβεζε απφ ην δηαρσξηζκφ ησλ 
θπηψλ35,36,37,38. Πηε Δηθφλα 12 εκθαλίδεηαη δηαθνξεηηθφ πξφηππν γηα ηηο ηηκέο 
dS ηφζν ησλ κηηνρνλδξηαθψλ φζν θαη ησλ ππξεληθψλ γνληδίσλ. Κία πηζαλή 
εμήγεζε ηνπ κεγαιχηεξνπ κεηαιιαθηηθνχ ξπζκνχ ζηα ππξεληθά γνλίδηα ηεο 
δξνζφθηιαο, είλαη ν θαηά πνιχ κηθξφηεξνο ρξφλνο γελεάο ηνπο ζε ζρέζε κε ηα 
ζειαζηηθά. Ρα γνληδηψκαηά ηνπο λα αληηγξάθνληαη πνιχ πεξηζζφηεξεο θνξέο 
θαη απηφ ίζσο λα νδεγεί ζε απμεκέλα πνζνζηά κεηαιιάμεσλ. Ωζηφζν, εάλ 
ίζρπε απηφ ζα έπξεπε λα παξαηεξείηαη θάηη αληίζηνηρν θαη ζηα κηηνρνλδξηαθά 
γνλίδηα. Δλαιιαθηηθά, είλαη πηζαλφλ ηα ζειαζηηθά λα δηαζέηνπλ πην 
εμεηδηθεπκέλνπο κεραληζκνχο αληηγξαθήο θαη  δηφξζσζεο ιαζψλ ζηνλ ππξήλα 
ησλ θπηηάξσλ ηνπο (αιιά φρη ζην κηηνρφλδξην) ζε ζρέζε κε ηα αξζξφπνδα, 
θαη γηα απηφλ ηνλ ιφγν νη ππξεληθνί κεηαιιαθηηθνί ηνπο ξπζκνί λα είλαη πην 
ρακεινί. Κηα αθφκα εμήγεζε, είλαη φηη ν ππξεληθφο κεηαιιαθηηθφο ξπζκφο 
είλαη ν αλακελφκελνο εάλ ιάβνπκε ππ’φςηλ ηνλ ρξφλν γελεάο, ελψ ν 
κηηνρνλδξηαθφο ν νπνίνο ζα έπξεπε λα είλαη αξθεηά κεγαιχηεξνο, δελ είλαη. 
Ξξνεγνχκελεο κειέηεο έρνπλ επίζεο επηζεκάλεη ρακειφηεξνπο απφ ηνπο 
αλακελφκελνπο ξπζκνχο αληηθαηάζηαζεο ζηα κηηνρνλδξηαθά γνληδηψκαηα ησλ 
ςπρξφαηκσλ δψσλ49. Ρέινο, ν αξθεηά ρακειφο κηηνρνλδξηαθφο κεηαιιαθηηθφο 
ξπζκφο ηνπ δεχγνπο ησλ θπηψλ ζε ζρέζε κε ηνλ ρξφλν απφθιηζήο ηνπο, είλαη 
πηζαλφλ επίζεο λα νθείιεηαη ζηα εμεηδηθεπκέλα ζχκπινθα επηζθεπήο DNA ηα 
νπνία ππάξρνπλ κφλν ζηα κηηνρφλδξηα ησλ θπηψλ (βιέπε Δηζαγσγή).  

Ζ θπζηθή επηινγή αλακέλεηαη λα δξα θπξίσο ζηηο κε ζπλψλπκεο ζέζεηο 
(δεο Δηζαγσγή). Δπνκέλσο νη ηηκέο dN (Δηθφλα 11) ζα έπξεπε λα εθθξάδνπλ 
ηελ έληαζε ηεο επηινγήο. Όκσο νη ηηκέο απηέο δελ δίλνπλ αληηθεηκεληθή εηθφλα 
ηεο θπζηθήο επηινγήο δηφηη πέξα απφ απηήλ επεξεάδνληαη θαη απφ ην 
κεηαιιαθηηθφ ξπζκφ. Γη’ απηφ ην ιφγν σο κέηξν ηεο έληαζεο ηεο θπζηθήο 
επηινγήο ρξεζηκνπνηείηαη ν ιφγνο dN/dS ν νπνίνο θαλνληθνπνηεί (normalizes) 
ηελ έληαζε ηεο επηινγήο ζε ζρέζε κε ην κεηαιιαθηηθφ ξπζκφ θάζε 
αιιεινπρίαο. Πηελ εηθφλα 13 παξνπζηάδνληαη ζπγθξηηηθά νη ηηκέο ηνπ ιφγνπ 
απηνχ ζηα κηηνρνλδξηαθά θαη ππξεληθά θσδηθνπνηνχκελα γνλίδηα ζηα ηξία 
δεχγε νξγαληζκψλ.  Πην δεχγνο ησλ δξνζνθηιψλ, ε έληαζε είλαη πεξίπνπ ε 
ίδηα ζε φια ηα ζχκπινθα, θάηη ην νπνίν ζα κπνξνχζε λα εμεγεζεί απφ ηελ 
αιιειεπίδξαζε ησλ κηηνρνλδξηαθψλ-ππξεληθψλ ππνκνλάδσλ ε νπνία νδεγεί 
ζε ζπλεμέιημε, θαη απφ ην φηη έρνπλ πνιχ πξφζθαην ηειεπηαίν θνηλφ πξφγνλν. 

Γεδνκέλνπ όηη ζηα πξσηεύνληα, ε έληαζε ηεο επηινγήο ζηα 
ππξεληθά γνλίδηα ησλ πεξηζζνηέξσλ OXPHOS ζπκπιόθσλ είλαη πην 
ραιαξή από ηελ έληαζε ηεο επηινγήο ζηα γνλίδηα ηεο γιπθόιπζεο, 
θαίλεηαη πσο ε ραιάξσζε απηή είλαη θαη ν ηξόπνο κε ηνλ νπνίν ηα 
ππξεληθά γνλίδηα θαηαθέξλνπλ λα ζπλεμειίζνληαη κε ηα 
κηηνρνλδξηαθά, ηα νπνία έρνπλ πνιύ κεγαιύηεξν ξπζκό 
αληηθαηάζηαζεο. Αληίζεηα, ζηα θπηά, ε έληαζε ηεο επηινγήο ζηα 
κηηνρνλδξηαθά γνλίδηα είλαη πην ραιαξή από ηελ έληαζε ηεο επηινγήο 
ζηα ππξεληθά γνλίδηα (ε νπνία είλαη παξόκνηα κε απηή ησλ γνληδίσλ 
ηεο γιπθόιπζεο), θαη έηζη ηα κηηνρνλδξηαθά θαηαθέξλνπλ λα 
ζπλεμειίζνληαη κε ηα ππξεληθά, ηα νπνία έρνπλ πνιύ κεγαιύηεξν 
ξπζκό αληηθαηάζηαζεο. 
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Εικόνα 10: Δηαθνξεηηθά dN αλά ζύκπινθν 

 

 
Εικόνα 11: Δηαθνξεηηθά dS αλά ζύκπινθν 

 

 
Εικόνα 12:  Δηαθνξεηηθά ω αλά ζύκπινθν 

 
Ρν αξρηθφ καο εξψηεκα ήηαλ κε πνην ηξφπν θαηαθέξλνπλ λα 

ζπλεξγάζηνπλ πξσηετλεο πνπ θσδηθνπνηνχληαη απφ δηαθνξεηηθά γελεηηθά 
πεξηβάιινληα γηα λα επηηειέζνπλ κηα βαζηθή θπηηαξηθή ιεηηνπξγία φπσο είλαη 
ε αλαπλνή. Ρα δεδνκέλα καο, επηβεβαηψλνληαο πξνεγνχκελεο παξαηεξήζεηο, 
δείρλνπλ πσο νη ξπζκνί εμέιημεο ζηηο ζπλψλπκεο ζέζεηο είλαη δηαθνξεηηθνί 
κεηαμχ ησλ γνληδίσλ πνπ θσδηθνπνηνχληαη απφ ππξεληθά θαη κηηνρνλδξηαθά 
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γνλίδηα. Γηα λα κπνξέζεη λα δηαηεξεζεί ε ζπλεξγαζία κεηαμχ ησλ γνληδίσλ ζηα 
ζχκπινθα ηεο αλαπλνήο ζα πξέπεη ε θπζηθή επηινγή λα «αλαιάβεη» λα 
εμσκαιχλεη ηηο δηαθνξέο πνπ πξνθαινχλ νη δηαθνξεηηθνί κεηαιιαθηηθνί ξπζκνί 
ησλ δηαθνξεηηθψλ γελεηηθψλ ππνβάζξσλ. Απηφ ζα κπνξνχζε λα γίλεη κε δχν 
ηξφπνπο: είηε απμάλνληαο ηελ έληαζε ηεο επηινγήο ζηα γνληδηψκαηα πνπ 
κεηαιιάζζνληαη ηαρχηεξα είηε ραιαξψλνληαο ηελ έληαζε ηεο επηινγήο ζηα 
γνληδηψκαηα πνπ κεηαιιάζζνληαη πην αξγά. Ξνχ αζθείηαη φκσο ηζρπξφηεξε 
επηινγή γηα λα επηηεπρζεί ε ζπλεξγαζία, ζηα ππξεληθά ή ζηα κηηνρνλδξηαθά 
θσδηθνπνηνχκελα γνλίδηα; Παλ έιεγρν γηα απηή ηελ ππφζεζε ρξεζηκνπνηήζακε 
ηα γνλίδηα ηνπ ζπκπιφθνπ ηεο γιπθφιπζεο. Ρα γνλίδηα απηά παξνπζηάδνπλ 
θνηλά ραξαθηεξηζηηθά κε ηα ππξεληθά γνλίδηα ησλ ζπκπιφθσλ ηεο αλαπλνήο. 
Ξξψηνλ, θσδηθνπνηνχληαη απφ ηνλ ππξήλα θαη παξφιν πνπ νη κεηαιιαθηηθέο 
πηέζεηο δελ είλαη νκνηφκνξθεο ζην ππξεληθφ γνληδίσκα, νη ηηκέο dS ησλ 
γνληδίσλ ηεο γιπθφιπζεο είλαη πνιχ θνληά ζε απηέο ησλ ππφινηπσλ 
ππξεληθψλ γνληδίσλ ησλ ζπκπιφθσλ ηεο αλαπλνήο. Γεχηεξνλ, νη πξσηετλεο 
πνπ θσδηθνπνηνχλ ζπκκεηέρνπλ ζε ζχκπινθα φπσο θαη ηα ππξεληθά γνλίδηα 
ησλ ζπκπιφθσλ ηεο αλαπλνήο. Ρξίηνλ, ζπκκεηέρνπλ θαη εθείλα ζηελ αλαπλνή. 
Ρν πιενλέθηεκα είλαη φηη παξφιν πνπ έρνπλ ηα παξαπάλσ θνηλά 
ραξαθηεξηζηηθά, έρνπλ κηα ζεκαληηθή δηαθνξά κε απηά δηφηη δελ έρνπλ επαθή 
κε ην κηηνρφλδξην (ε γιπθφιπζε είλαη δηαδηθαζία πνπ επηηειείηαη ζην 
θπηηαξφπιαζκα). Πε φια ηα δεχγε νξγαληζκψλ πνπ ρξεζηκνπνηήζακε θαίλεηαη 
πψο ηα ππξεληθά γνλίδηα ησλ ζπκπιφθσλ ηεο αλαπλνήο ηφζν ζηηο dS, φζν θαη 
ζην ιφγν dN/dS ζπκβαδίδνπλ κε ηηο αληίζηνηρεο ηηκέο ησλ γνληδίσλ ηεο 
γιπθφιπζεο θαη δηαθέξνπλ απφ ηα αληίζηνηρα κηηνρνλδξηαθά θσδηθνπνηνχκελα 
γνλίδηα (νη δηαθνξέο δελ είλαη εκθαλείο ζην δεχγνο ησλ δξνζνθηιψλ- βιέπε 
παξαθάησ). Απηή ε ζπκπφξεπζε ησλ ππξεληθψλ γνληδίσλ ησλ ζπκπιφθσλ ηεο 
αλαπλνήο κε ηα γνλίδηα ηεο γιπθφιπζεο είλαη εκθαλήο θαη ζηα ηξία δεχγε ησλ 
νξγαληζκψλ πνπ ρξεζηκνπνηήζεθαλ (Ξίλαθεο 11-13). Κάιηζηα είλαη 
πεξηζζφηεξν εκθαλήο ζην δεχγνο ησλ ζειαζηηθψλ θαη ζην δεχγνο ησλ θπηψλ. 
Πην πξψην, ηα κηηνρνλδξηαθά γνλίδηα έρνπλ ηαρχηεξνπο ξπζκνχο εμέιημεο απφ 
ηα ππξεληθά ελψ ζην δεχγνο ησλ θπηψλ ζπκβαίλεη ην αληίζεην. Όκσο, θαη 
ζηηο δχν πεξηπηψζεηο ηα ππξεληθά γνλίδηα ηεο αλαπλνήο αθνινπζνχλ ηα 
ππφινηπα ππξεληθά γνλίδηα ηνπ ζπκπιφθνπ ηεο γιπθφιπζεο. Δπνκέλσο κε 
βάζε απηέο ηηο παξαηεξήζεηο θαίλεηαη πσο γηα λα δηαηεξεζεί ε ζπλεξγαζία 
ππξεληθψλ θαη κηηνρνλδξηαθψλ γνληδίσλ ζηα ζχκπινθα ηεο αλαπλνήο ε 
θπζηθή επηινγή αζθείηαη θπξίσο ζηα κηηνρνλδξηαθά γνλίδηα φηαλ απμάλεηαη ε 
πίεζε απφ ηε κεηάιιαμε φπσο ζπκβαίλεη ζην mtDNA ησλ δψσλ (πεξηζζφηεξεο 
κεηαιιάμεηο θαη επνκέλσο κεγαιχηεξν dS) ε επηινγή γίλεηαη απζηεξφηεξε θαη 
απνκαθξχλεη ηηο επηβιαβείο κεηαιιάμεηο (κηθξφηεξν dN/dS). Αληίζεηα, φηαλ ε 
πίεζε απφ ηε κεηάιιαμε ραιαξψλεη φπσο ζπκβαίλεη ζην mtDNA ησλ θπηψλ 
(ιηγφηεξεο κεηαιιάμεηο θαη επνκέλσο κηθξφηεξν dS), θαη ε επηινγή ραιαξψλεη 
(κεγαιχηεξν dN/dS). Γηα πιεξέζηεξν έιεγρν απηψλ ησλ δεδνκέλσλ ζα ήηαλ 
ρξήζηκε ε ζχγθξηζε ησλ ξπζκψλ εμέιημεο γνληδίσλ πνπ θσδηθνπνηνχληαη ζην 
κηηνρφλδξην θαη ζηνρεχνληαη ζηνλ ππξήλα, ηα νπνία ζα έπξεπε λα 
αθνινπζνχλ ην κηηνρνλδξηαθφ ξπζκφ εμειημεο. Απηφ φκσο είλαη θάηη ην νπνίν 
δελ κπνξεί λα ειεγρζεί, ζηα κεηάδσα ηνπιάρηζηνλ, αθνχ απηά δελ δηαζέηνπλ 
ηέηνηνπ είδνπο πξσηεΐλεο. 
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Έλα πξφβιεκα πνπ παξνπζηάζηεθε θαηά ηνλ ππνινγηζκφ ησλ 
ζπλνιηθψλ ηηκψλ γηα θάζε ζχκπινθν, ήηαλ νη ελίνηε κεγάιεο δηαθνξέο 
απνηειεζκάησλ απφ γνλίδην ζε γνλίδην. Γηα παξάδεηγκα, ζην ζχκπινθν V 
Human-Chimp, ην ππξεληθφ γνλίδην ATP5E έρεη ηηκή dN=0.0279, ελψ ηα 
πεξηζζφηεξα άιια έρνπλ ηηκέο θνληά ζην 0. Ν κέζνο φξνο αλεβάδεη ην dN 
ratio ηνπ ζπκπιφθνπ ζε 0.0029, ελψ απνπζία απηνχ ηνπ γνληδίνπ ζα ήηαλ 
πνιχ πην θνληά ζην 0. Ρέηνηα παξαδείγκαηα ππάξρνπλ αξθεηά ζηα δεδνκέλα 
καο (δεο Ξαξάξηεκα). 

Δπεηδή ζε αξθεηά απφ ηα ζχκπινθα πνπ κειεηήζεθαλ ππήξρε κηθξφο 
αξηζκφο πξσηετληθψλ αιιεινπρηψλ, θαη κηθξφο αξηζκφο λνπθιενηηδηθψλ 
αληηθαηαζηάζεσλ, ε ηηκή dN/dS ήηαλ αξθεηά επαίζζεηε ζε κηθξέο αιιαγέο 
ηηκψλ, θαη έηζη δηαθέξεη αξθεηά απφ πξσηεΐλε ζε πξσηεΐλε θαη απφ ζχκπινθν 
ζε ζχκπινθν. Πε πεξηπηψζεηο φπνπ ππήξραλ κε ζπλψλπκεο αιιά φρη 
ζπλψλπκεο αληηθαηαζηάζεηο, ε ηηκή σ δελ κπνξεί λα νξηζηεί (δηαίξεζε κε 0), 
θαη φπνπ ρξεηάζηεθε, βάιακε απιά ηελ ηηκή “>1”, ψζηε λα δείμνπκε ζεηηθή 
επηινγή (θάπνηα πξνγξάκκαηα δίλνπλ ηελ ηηκή 999 ζε απηή ηελ πεξίπησζε, 
πρ PAML). 
 

Όπσο ήδε αλαθέξζεθε, νη ηηκέο ζηνπο Ξίλαθεο 2,3 θαη 4 αλαθέξνληαη 
ζηνπο κέζνπο φξνπο ησλ ηηκψλ ησλ γνληδίσλ. Απφ ηε ιίζηα ησλ γνληδίσλ πνπ 
εμεηάζηεθαλ έρεη ελδηαθέξνλ λα αλαθεξζεί κηα ηδηαίηεξε θαηεγνξία ηα νπνία 
παξνπζηάδνπλ ηηκέο dN/dS κεγαιχηεξεο απφ 1 (Ξίλαθεο 6 θαη 7) Φαίλεηαη φηη 
ζηα γνλίδηα απηά έρεη αζθεζεί ζεηηθή επηινγή. Ρέηνηα γνλίδηα βξέζεθαλ κφλν 
ζηα δεχγε H.sapiens - P.troglodytes θαη Z.mays - O.sativa. Νια ηα γνλίδηα ηεο 
νμεηδσηηθήο θσζθνξπιίσζεο είλαη απνιχησο αλαγθαία γηα ηελ αλαπλνή, θαη 
νκφινγά ηνπο βξίζθνληαη ζε φινπο ηνπο επθαξπσηηθνχο νξγαληζκνχο. Θαη 
φπσο θαίλεηαη (βιέπε Ξαξάξηεκα) ζηελ πιεηνςεθία ηνπο είλαη αξθεηά 
ζπληεξεκέλα, θαη αζθείηαη ηζρπξή θπζηθή επηινγή πάλσ ηνπο. Ωζηφζν, κηθξέο 
αιιαγέο ζηε ιεηηνπξγία θαη ζηελ απφδνζε ησλ ζπκπιφθσλ, πξνθαινχλ 
δηαβαζκίζεηο αλάκεζα ζην πνζνζηφ παξαγσγήο ATP, θαη ζην πνζνζηφ 
εθιπφκελεο ελέξγεηαο. Θάηη ηέηνην, είλαη ρξήζηκν ζηελ πξνζαξκνγή 
νξγαληζκψλ ζε δηαθνξεηηθά πεξηβάιινληα, φπνπ νη αλάγθεο γηα παξαγσγή θαη 
απνζήθεπζε ελέξγεηαο κπνξεί λα δηαθέξνπλ δξαζηηθά50.  Όκσο δελ είκαζηε ζε 
ζέζε λα εμεγήζνπκε γηαηί ζε απηά ηα ζπγθεθξηκέλα γνλίδηα αζθήζεθε ζεηηθή 
επηινγή. Άιιεο κειέηεο έρνπλ ήδε βξεη ίρλε ζεηηθήο επηινγήο ζηα πξσηεχνληα 
ζειαζηηθά γηα ηα γνλίδηα NDUFA251,COX452, COX5A53 θαη UQCRH54. 

 
Πίνακαρ 5: Γνλίδηα H.sapiens - P.troglodytes κε απμεκέλν ω 

GENE NAME dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS

NDUFA2 (n) 0,0131 0,0000 >1 207 160 47

NDUFB2 (n) 0,0084 0,0000 >1 315 229 86

NDUFB9 (n) 0,0024 0,0000 >1 537 380 157

SDHD (n) 0,0057 0,0000 >1 477 334 143

COX4I1 (n) 0,0076 0,0000 >1 513 418 95

COX5B (n) 0,0141 0,0000 >1 387 272 116

COX17 (n) 0,0208 0,0000 >1 189 136 53

LDHAL6A 0,0020 0,0000 >1 996 720 276

UQCRH (n) 0,0188 0,0176 1,0682 273 179 94

COX5A (n) 0,0090 0,0087 1,0345 450 309 141  
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Πίνακαρ 6: Γνλίδηα Z.mays - O.sativa κε απμεκέλν ω 
GENE NAME dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS

ccmB (mt) 0,0087 0,0000 >1 618 434 184

nad2 (mt) 0,0054 0,0028 1,9286 1464 1026 438

nad3 (mt) 0,0150 0,0119 1,2605 354 263 91  
 
 Ρειεηψλνληαο κε ηε κειέηε ησλ ξπζκψλ αληηθαηάζηαζεο, ππήξμε ε 
ζθέςε εάλ θάπνηνη απφ απηνχο κπνξνχζαλ λα ζπζρεηηζηνχλ κε ηνλ αξηζκφ 
ησλ πξσηετληθψλ αιιειεπηδξάζεσλ ζηηο νπνίεο ζπκκεηέρεη ε αληίζηνηρε 
πξσηεΐλε ηνπ θάζε γνληδίνπ. Κηα ζεσξία ζα κπνξνχζε λα είλαη, πσο φζν 
κεγαιχηεξν αξηζκφ αιιειεπηδξάζεσλ έρεη κηα πξσηεΐλε, ηφζν πην ηζρπξή ζα 
είλαη θαη ε έληαζε ηεο επηινγήο επάλσ ηεο. Ιφγσ κεγαιχηεξνπ εχξνπο 
δηαζέζηκσλ δεδνκέλσλ, ε κειέηε απηή, επηθεληξψζεθε ζηνλ Homo sapiens. 
Πηνλ Ξίλαθα 5 θαίλεηαη ν αξηζκφο ησλ πξσηετληθψλ αιιειεπηδξάζεσλ γηα φια 
ηα κηηνρνλδξηαθά γνλίδηα ηνπ Ππκπιφθνπ Η, θαζψο θαη ην κέγεζφο ηνπο (βιέπε 
Ξαξάξηεκα γηα φια ηα γνλίδηα). 

 
Πίνακαρ 7: Μέγεζνο γνληδίνπ θαη αξηζκόο PPI γηα ηα κηηνρνλδξηαθά γνλίδηα ηνπ 

Σπκπιόθνπ Ι. Σηε δεύηεξε ζηήιε είλαη ην κήθνο ηνπ γνληδίνπ, θαη ζηελ Τξίηε, ν 

αξηζκόο ηωλ αιιειεπηδξάζεωλ. 
OXPHOS C. I LENGTH PPI 90% confidence

ND1 (mt) 954 8

ND2 (mt) 1041 2

ND3 (mt) 345 3

ND4 (mt) 1377 2

ND4L (mt) 294 0

ND5 (mt) 1809 3

ND6 (mt) 522 1  
 
Πηελ Δηθφλα 10 θαίλνληαη νη πξσηετληθέο αιιειεπηδξάζεηο αλάκεζα ζηηο 
ππνκνλάδεο ηνπ Ππκπιφθνπ Η, ζχκθσλα κε ηε βάζε δεδνκέλσλ STRING. 
Θάησ απφ ην φλνκα ηεο θάζε πξσηεΐλεο, αλαγξάθνληαη νη ηηκέο dN, dS, θαη ηα 
S.E. ηνπο.  Δηδηθά γηα απηφ ην ζχκπινθν, παξαηεξήζεθε ζηαηηζηηθά ζεκαληηθή 
ζπζρέηηζε αλάκεζα ζην κήθνο ηεο θάζε πξσηεΐλεο, θαη ζηνλ αξηζκφ ησλ 
αιιειεπηδξάζεσλ ηεο κε άιιεο πξσηετλεο (βιέπε Ξαξάξηεκα γηα ηα ππφινηπα 
ζχκπινθα). 
 



 33 

 
Εικόνα 13: Ελδεηθηηθά PPI θαη ηηκέο dN, dS γηα ην Σύκπινθν Ι.  

 
 Πηνλ Ξίλαθα 8 θαίλνληαη νη ζπζρεηίζεηο αλάκεζα ζηα ραξαθηεξηζηηθά 
δηαθνξεηηθψλ OXPHOS ζπκπιφθσλ ζηνλ άλζξσπν, νη νπνίεο ππνινγίζηεθαλ 
κε βάζε ηελ ηηκή Kendall’s “η”, ε νπνία ππνινγίδεη ηε ζηαηηζηηθή ζπζρέηηζε 
αλάκεζα ζε δπν πνζφηεηεο: 

 
Πίνακαρ 8: Σπζρεηίζεηο ραξαθηεξηζηηθώλ αλά ζύκπινθν. Φαίλνληαη ηα correlation 

coefficients ζηα ζηαηηζηηθά ζεκαληηθά απνηειέζκαηα, θαζώο θαη ην p-value (ζε 

παξέλζεζε) 

COMPLEX 
No of 
genes 

dS - 
ω 

dS - 
length 

dS - 
PPI 

ω - 
length 

ω - PPI length - PPI 

OXPHOS I (mit) 7 n/s n/s n/s n/s 
0,651 

(0.046) 
n/s 

OXPHOS I (nucl) 31 n/s n/s n/s 
0,338 

(0.038) 
n/s 

0,393 

(0.005) 

OXPHOS II 

(nucl) 
3 n/s n/s n/s n/s n/s n/s 

OXPHOS I|I 

(mit) 
1 n/s n/s n/s n/s n/s n/s 

OXPHOS III 

(nucl) 
9 n/s n/s n/s n/s n/s n/s 

OXPHOS IV 

(mit) 
3 n/s n/s n/s n/s n/s n/s 

OXPHOS IV 

(nucl) 
12 n/s n/s n/s n/s n/s n/s 

OXPHOS V (mit) 2 n/s n/s n/s n/s n/s n/s 

OXPHOS V 

(nucl) 
15 n/s n/s n/s n/s n/s 

0,644 

(0.001) 

All Mit. 13 n/s n/s n/s n/s n/s 
0.416 

(0.055) 

All Nuclear 70 n/s n/s n/s n/s 
0.236 

(0.035) 
0.233 

(0.008) 

 
Πηα ππξεληθά γνλίδηα ησλ Ππκπιφθσλ I θαη V, παξαηεξείηαη ζηαηηζηηθά 

ζεκαληηθή ζεηηθή ζπζρέηηζε αλάκεζα ζην κήθνο ησλ πξσηετλψλ, θαη ζηνλ 
αξηζκφ ησλ άιισλ αιιειεπηδξψλησλ πξσηετλψλ κε απηέο. Απηφ είλαη θάηη ην 
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αλακελφκελν, δεδνκέλνπ φηη κεγαιχηεξεο πξσηετλεο έρνπλ πεξηζζφηεξε 
δηαζέζηκε επηθάλεηα γηα πξσηετληθέο αιιειεπηδξάζεηο.  

Πην Πχκπινθν Η, παξαηεξείηαη επίζεο ζεηηθή ζπζρέηηζε αλάκεζα ζηνλ 
ξπζκφ σ, θαη ζην κήθνο ηεο πξσηετλεο. Απηφ ζεκαίλεη, φηη φζν κεγαιψλεη ε 
πξσηεΐλε, κεηψλεηαη ε έληαζε ηεο επηινγήο (απμάλεη ην σ). Γεδνκέλνπ ηνπ φηη 
ππάξρεη θαη ζπζρέηηζε αλάκεζα ζην κήθνο ησλ πξσηετλψλ θαη ζηνλ αξηζκφ 
ηνλ αιιειεπηδξάζεψλ ηνπο ζην ζχκπινθν απηφ, απηφ ζα κπνξνχζε λα 
ζεκαίλεη φηη κηθξφηεξεο πξσηεΐλεο ζπκκεηέρνπλ ζε κεκνλσκέλεο 
αιιειεπηδξάζεηο φπνπ ε επηινγή είλαη ηζρπξή, ελψ νη κεγαιχηεξεο βξίζθνληαη 
ζε πην θεληξηθά ζεκεία, νπφηε θάπνηεο ακηλνμηθέο αληηθαηαζηάζεηο δελ 
επηδξνχλ ζεκαληηθά ζηελ ζπλνρή ηνπ ζπκπιφθνπ, ιφγσ ησλ αζξνηζηηθψλ 
αιιειεπηδξάζεσλ ησλ γχξσ πξσηετλψλ. 
 Πηα κηηνρνλδξηαθά γνλίδηα ηνπ Ππκπιφθνπ Η, θαίλεηαη ζεηηθή ζπζρέηηζε 
αλάκεζα ζηελ έληαζε ηεο επηινγήο, θαη ζηνλ αξηζκφ πξσηετληθψλ 
αιιειεπηδξάζεσλ. Δδψ θαίλεηαη πην μεθάζαξα ε ζεσξία ηνπ πξνεγνχκελνπ 
παξαδείγκαηνο, φπνπ κεγαιχηεξεο πξσηεΐλεο βξίζθνληαη ζε πην θεληξηθά 
ζεκεία ηνπ ζπκπιφθνπ.  
 Πηα ζχκπινθα κε ιίγεο κηηνρνλδξηαθέο πξσηεΐλεο, φπσο ηα Πχκπινθα 
ΗΗΗ, IV, θαη V, δελ ήηαλ δπλαηφλ λα παξζνχλ ζηαηηζηηθά ζεκαληηθά 
απνηειέζκαηα, ιφγσ ηνπ κηθξνχ αξηζκνχ ησλ γνληδίσλ. Νκνίσο, θαη γηα ηηο 
ππξεληθέο πξσηεΐλεο ηνπ Ππκπιφθνπ ΗΗ πνπ ζπκκεηέρνπλ κφλν ηέζζεξηο 
πξσηετλεο. 
Αζξνηζηηθά, θαίλεηαη πσο θαη ζηα κηηνρνλδξηαθά, θαη ζηα ππξεληθά γνλίδηα, 
ππάξρεη ζεηηθή ζπζρέηηζε αλάκεζα ζην κήθνο ησλ πξσηετλψλ θαη ζηνλ αξηζκφ 
ησλ αιιειεπηδξάζεψλ ηνπο. Ξαξφκνηεο κειέηεο έρνπλ ήδε ζπζρεηίζεη ην 
κήθνο ησλ πξσηετλψλ κε ηνλ αξηζκφ ησλ πξσηεηληθψλ αιιειεπηδξάζεσλ ζηηο 
νπνίεο ζπκκεηέρνπλ, θαζψο θαη κε ηνλ αξηζκφ ησλ ελδνθπηηάξησλ πεξηνρψλ 
ζηηο νπνίεο νη πξσηεΐλεο απηέο εληνπίδνληαη55. 
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3. ΓΙΔΡΔΤΝΗ΢Η ΣΗ΢ ΤΠΑΡΞΗ΢ ΘΔΣΙΚΗ΢ ΔΠΙΛΟΓΗ΢ ΢Δ ΓΟΝΙΓΙΑ 
ΣΩΝ ΢ΤΜΠΛΟΚΩΝ ΣΗ΢ ΟΞΔΙΓΩΣΙΚΗ΢ ΦΩ΢ΦΟΡΤΛΙΩ΢Η΢ ΢Δ 
ΔΞΔΛΙΚΣΙΚΔ΢ ΓΡΑΜΜΔ΢ ΣΗ΢ ΟΙΚΟΓΔΝΔΙΑ΢ ΓΡΟ΢ΟΦΙΛΙΓΩΝ 
 
3.1 Δηζαγσγή 
 

Νη πεξηνρέο ηνπ γνληδηψκαηνο ζηηο νπνίεο δξα έληνλα αξλεηηθή επηινγή, 
ραξαθηεξίδνληαη ζπλήζσο απφ ρακεινχο ξπζκνχο ακηλνμηθψλ 
αληηθαηαζηάζεσλ. Νη πεξηζζφηεξεο κεηαιιάμεηο έρνπλ αξλεηηθέο επηπηψζεηο 
ζηηο θσδηθνπνηνχκελεο πξσηεΐλεο, θαη έηζη απαιείθνληαη γξήγνξα απφ ηελ 
αιιειηθή δεμακελή. Ωζηφζν, έλα κηθξφ πνζνζηφ ησλ ακηλνμηθψλ κεηαιιάμεσλ 
κπνξνχλ λα λα απμήζνπλ ηελ ηθαλφηεηα ελφο νξγαληζκνχ λα επηβηψζεη ζην 
πεξηβάιινλ ηνπ (αξκνζηηθφηεηα), θαη ππφ ζπγθεθξηκέλεο ζπλζήθεο, λα 
εμαπισζνχλ ζηνλ αληίζηνηρν πιεζπζκφ θαη λα εγθαζηδξπζνχλ. Ρέηνηεο 
αιιαγέο ζηηο αιιεινπρίεο είλαη ηδηαίηεξα ελδηαθέξνπζεο γηαηί είλαη εθείλεο πνπ 
δηαθνξνπνηνχλ ηα είδε κεηαμχ ηνπο θαη ηνπο πξνζθέξνπλ ηε δπλαηφηεηα λα 
πξνζαξκνζηνχλ θαιχηεξα ζην ζπγθεθξηκέλν πεξηβάιινλ ζην νπνίν δνπλ. 
Όπσο πξνεηπψζεθε, έλαο απφ ηνπο πην ζπλεζηζκέλνπο ηξφπνπο αλαγλψξηζεο 
ηνπ ίρλνπο πνπ αθήλεη ε επηινγή ζηα πξσηετληθά γνλίδηα, είλαη κέζσ ηνπ 
ιφγνπ dN/dS (σ), δειαδή ηνπ ξπζκνχ κε ζπλψλπκσλ αληηθαηαζηάζεσλ θαηά 
κήθνο ελφο γνληδίνπ, πξνο ηνλ ξπζκφ ησλ ζπλψλπκσλ. Ρηκέο κεγαιχηεξεο ηεο 
κνλάδαο είλαη ελδείμεηο ζεηηθήο επηινγήο, ηηκέο θνληά ζε απηή δείρλνπλ 
νπδέηεξεο αιιαγέο, ελψ κηθξφηεξεο ηηκέο είλαη ελδείμεηο αξλεηηθήο επηινγήο. Ζ 
ηερληθή απηή έρεη ρξεζηκνπνηεζεί γηα ηελ κειέηε πιεζψξαο γνληδίσλ ζε φινπο 
ηνπο νξγαληζκνχο. Σαξαθηεξηζηηθφ παξάδεηγκα κε σ>1 είλαη θάπνηα γνλίδηα 
ηα νπνία θσδηθνπνηνχλ πξσηεΐλεο ηνπ αλνζνπνηεηηθνπ ζπζηήκαηνο56. Ρν 
θαηλφκελν απηφ έρεη ππνηεζεί πσο είλαη απνηέιεζκα ηεο “θνχξζαο 
εμνπιηζκψλ” αλάκεζα ζε παζνγφλα θαη ζηνπο μεληζηέο ηνπο, θαη είλαη γλσζηφ 
σο ε ππφζεζε ηεο “Θφθθηλεο Βαζίιηζζαο” (απφ ηνλ νκψλπκν ραξαθηήξα ηνπ 
Lewis Caroll: "It takes all the running you can do, to keep in the same 
place"). Πην παξάδεηγκά καο, θάπνηεο λέεο κεηαιιάμεηο  ζηα παζνγφλα είλαη 
επλντθέο επεηδή ηνπο επηηξέπνπλ λα απνθχγνπλ ην αλνζνπνηεηηθφ ζχζηεκα 
ηνπ μεληζηή, ηνπ δίλνπλ πίζσ ην πιενλέθηεκα απέλαληη ζηα λέα παζνγφλα, 
νπφηε επαλαιακβάλνληαη ηα ίδηα βήκαηα. Έλα άιιν ραξαθηεξηζηηθφ 
παξάδεηγκα κε σ > 1, είλαη θάπνηα γνλίδηα νζθξεηηθψλ ππνδνρέσλ ζηνλ 
άλζξσπν57. Ωζηφζν, ζε άιια γνλίδηα νζθξεηηθψλ ππνδνρέσλ, έρεη 
ζηακαηήζεη λα αζθείηαη επηινγή ζηνλ άλζξσπν επεηδή έρνπλ κεηαηξαπεί ζε 
ςεπδνγνλίδηα, θαη έηζη έρνπλ σ≈1 (σζηφζν, εάλ ε κεηαηξνπή ζε 
ςεπδνγνλίδην είλαη αξθεηά πξφζθαηε, είλαη πηζαλφλ ην σ λα είλαη ζρεηηθά 
κηθξφηεξν ηνπ 1, ιφγσ ηεο χπαξμεο πξνεγνχκελσλ ζπλψλπκσλ 
αληηθαηαζηάζεσλ)56. Δπεηδή ηα γνλίδηα απηά δελ κεηαθξάδνληαη, ή 
κεηαγξάθεηαη/κεηαθξάδεηαη έλα κφλν ηκήκα ηνπο ην νπνίν είλαη ζπλήζσο 
αλελεξγφ, δελ έρνπλ επίδξαζε ζηελ αξκνζηηθφηεηα ηνπ νξγαληζκνχ, νπφηε 
δελ βξίζθνληαη θάησ απφ ηελ επίδξαζε επηινγήο, θαη έηζη νη αληηθαηαζηάζεηο 
ζπζζσξεχνληαη ζηηο ζπλψλπκεο θαη ζηηο κε ζπλψλπκεο ζέζεηο κε ηνλ ίδην 
ξπζκφ. Ζ ρξήζε ηνπ ξπζκνχ σ γηα ηελ εμαγσγή ζπκπεξαζκάησλ γηα ηε 
κνξθή θαη ηελ έληαζε ηεο επηινγήο παξνπζηάδεη ην πιενλέθηεκα φηη 
ρξεηάδεηαη κηθξή πνζφηεηα δεδνκέλσλ (αξθνχλ δχν νκφινγεο αιιεινπρίεο 
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απφ δηαθνξεηηθά είδε) σζηφζν, έρεη αξθεηά πξνβιήκαηα θαη ην ηεζη 
ζεσξείηαη ζπληεξεηηθφ. Γηα παξάδεηγκα, νη ζπλψλπκεο κεηαιιάμεηο δελ είλαη 
πάληα νπδέηεξεο (π.ρ. ζε πεξηπηψζεηο codon usage bias ή άθξσλ εμσλίσλ)25. 
Δπηπιένλ, ζε αξθεηέο πεξηπηψζεηο, νη πεξηζζφηεξεο κε ζπλψλπκεο κεηαιιάμεηο 
είλαη δειεηεξηψδεηο, θαη ιίγεο κφλν απμάλνπλ ηελ αξκνζηηθφηεηα ηνπ 
νξγαληζκνχ (θαη ίζσο εγθαζηδξχνληαη). Δάλ ην ππφ εμέηαζε γνλίδην είλαη 
αξθεηά κεγάιν,  ηφηε ν ξπζκφο σ ίζσο λα είλαη δχζθνιν λα ππεξβεί ηε 
κνλάδα, ιφγσ ηεο πιεζψξαο ζπλψλπκσλ αληηθαηαζηάζεσλ ζε ζρέζε κε ηηο 
κε ζπλψλπκεο. Ρέινο, ν ξπζκφο σ δελ ππνινγίδεηαη κφλν αλάκεζα ζε 
θνληηλνχο νξγαληζκνχο, αιιά θαη αλάκεζα ζε φια ηα θιαδηά ελφο 
θπινγελεηηθνχ δέληξνπ, ελψ, φζν πεξηζζφηεξν πίζσ ζηνλ ρξφλν θαη ζε 
θνηλνχο πξνγφλνπο πεγαίλνπκε, ηφζν πεξηζζφηεξν αληίθηππν έρνπλ ηπρφλ 
ιάζε ζηα απνηειέζκαηά καο. Αξθεηέο ηερληθέο έρνπλ πεξηγξαθεί πξνθεηκέλνπ 
λα πξνζπεξαζηνχλ απηά ηα πξνβιήκαηα.  

Κηα ιχζε γηα ηελ ππέξβαζε ησλ πξνβιεκάησλ ηεο κεζφδνπ απηήο είλαη 
ε αλαθαηαζθεπή ησλ πξνγνληθψλ αιιεινπρηψλ, ρξεζηκνπνηψληαο ηα 
πξαγκαηηθά δεδνκέλα ησλ δηαζέζηκσλ αιιεινπρηψλ. Νη θαηαζθεπαζκέλεο 
πξνγνληθέο αιιεινπρίεο κπνξνχλ ηφηε λα ζπγθξηζνχλ κε ηηο ππφ κειέηε, θαη 
λα πξνζδηνξηζηνχλ νη ξπζκνί αληηθαηάζηαζεο. ΢πάξρνπλ αξθεηέο 
δηαθνξεηηθέο κέζνδνη γηα ηελ θαηαζθεπή ησλ αιιεινπρηψλ απηψλ, φπσο 
κέγηζηε θεηδσιφηεηα (maximum parsimony), κέγηζηε πηζαλνθάλεηα 
(maximum likelihood), θαη Bayesian inference. Ζ θάζε κέζνδνο έρεη ηα ππέξ 
θαη ηα θαηά ηεο. Ξξνβιήκαηα φπσο ηπραία ιάζε κπνξνχλ λα έρνπλ κεγάιν 
αληίθηππν ζηα απνηειέζκαηα58.  

Κηα αθφκα ηερληθή γηα ηνλ πξνζδηνξηζκφ ηνπ ξπζκνχ σ, είλαη ε 
πξνζέγγηζε πηζαλνθάλεηαο (likelihood ratio), ε νπνία απνθεχγεη λα 
αλαθαηαζθεπάζεη ζπγθεθξηκέλεο πξνγνληθέο αιιεινπρίεο, θαηαζθεπάδνληαο 
αλη’ απηψλ έλαλ πίλαθα πηζαλνηήησλ γηα φιεο ηηο πηζαλέο πξνγνληθέο 
αιιεινπρίεο ζε θάζε θφκβν ηνπ θπινγελεηηθνχ δέληξνπ (βιέπε παξαθάησ). Ζ 
θάζε πξνγνληθή αιιεινπρία έρεη αλάινγν βάξνο κε ηελ πηζαλφηεηα λα 
νδεγήζεη ζηα παξαηεξνχκελα δεδνκέλα. Πε έλα ηέηνην κνληέιν, είλαη εχθνιν 
λα ιεθζνχλ ππ’ φςηλ μερσξηζηέο παξάκεηξνη, φπσο ζπρλφηεηα 
κεηαπηψζεσλ/κεηαζηξνθψλ ή πξνηίκεζε ζηε ρξήζε ζπγθεθξηκέλσλ 
θσδηθσλίσλ. 

Ξξνθεηκέλνπ λα δεηρζεί εάλ θάπνην γνλίδην έρεη ππνζηεί επηινγή κέζα 
ζε κηα νκάδα θνληηλψλ κεηαμχ ηνπο νξγαληζκψλ, κία ή παξαπάλσ απφ ηηο 
ηερληθέο απηέο γηα ηνλ πξνζδηνξηζκφ ηνπ σ, εθαξκφδνληαη ζην πιήζνο ησλ 
νξζνιφγσλ ηνπ γνληδίνπ απηνχ, κε νδεγφ ην θπινγελεηηθφ δέληξν ησλ ππφ 
κειέηε νξγαληζκψλ. Ρν θπινγελεηηθφ δέληξν είλαη έλα δηάγξακκα ην νπνίν 
αλαπαξηζηά ηελ εμειηθηηθή ηζηνξία ελφο ζπλφινπ νξγαληζκψλ. Κπνξεί λα 
θαηαζθεπαζηεί είηε απφ δεδνκέλα άιισλ αλαιχζεσλ νη νπνίεο ζπλαηλνχλ ζηελ 
εμειηθηηθή ηζηνξία ησλ ππφ κειέηε νξγαληζκψλ (δέληξν βηβιηνγξαθίαο, 
Δηθφλεο 14, 15), είηε απφ ζπγθξηηηθή αλάιπζε ελφο κφλν νκφινγνπ γνληδίνπ ην 
νπνίν ππάξρεη ζε θαζέλαλ απφ ηνπο νξγαληζκνχο απηφπο (δέληξν γνληδίνπ). 
Γηα παξάδεηγκα, εάλ ηα πεξηζζφηεξα δέληξα γνληδίνπ είλαη παλνκνηφηππα γηα 
ην ίδην ζχλνιν νξγαληζκψλ, ην πην πηζαλφ είλαη απηφ ην δέληξν λα είλαη θαη ην 
πξαγκαηηθφ, θαη ηφηε κπνξεί λα ραξαθηεξηζηεί ζαλ δέληξν βηβιηνγξαθίαο. 
Θάζε θιαδί ηνπ δέληξνπ αληηπξνζσπεχεη έλα είδνο, ην νπνίν κπνξεί είηε λα 
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έρεη εθιείςεη, είηε φρη. Αλάινγα κε ην είδνο ηνπ δέληξνπ, ην κήθνο ηνπ θάζε 
θιαδηνχ κπνξεί λα κεηξάεη εμειηθηηθφ ρξφλν ή αξηζκφ 
λνπθιενηηδηθψλ/ακηλνμηθψλ αιιαγψλ ζην γνληδίσκα ηνπ θάζε νξγαληζκνχ. Πηα 
έξξηδα δέληξα, θάζε θφκβνο αλαπαξηζηά ηνλ ηειεπηαίν θνηλφ πξφγνλν ησλ 
θιαδηψλ/νξγαληζκψλ πνπ δηαθιαδψλνληαη εθαηέξσζελ απηνχ. 

Γηα θάζε θιαδί ελφο δέληξνπ γνληδίνπ, κπνξεί λα πξνζδηνξηζηεί έλαο 
ξπζκφο σ, αλάινγα κε ηελ έληαζε ηεο επηινγήο πάλσ ζην γνλίδην απηφ ηνπ ελ 
ιφγσ νξγαληζκνχ. Ν ξπζκφο απηφο κπνξεί λα ππνινγηζηεί ρξεζηκνπνηψληαο 
ηηο δηαθνξεηηθέο πξνζεγγίζεηο πνπ πεξηγξάθεθαλ πην πάλσ (πρ. maximum 
parsimony, maximum likelihood). Όηαλ ε έληαζε ηεο επηινγήο δελ αιιάδεη 
απφ νξγαληζκφ ζε νξγαληζκφ, ηφηε φια ηα θιαδηά ηνπ δέληξνπ ζα πξέπεη λα 
έρνπλ θνληηλνχο ξπζκνχο σ. Όηαλ ππάξρνπλ έλα ή παξαπάλσ θιαδηά κε 
δηαθνξεηηθνχο ξπζκνχο, γηα θάπνηνλ ιφγν ε έληαζε ηεο επηινγήο πάλσ ζε 
απηφ ην γνλίδην είλαη πηζαλφλ έρεη αιιάμεη ζηνπο ελ ιφγσ νξγαληζκνχο. 
 
3.2 ΢θνπόο ηεο κειέηεο 
 

Ζ νηθνγέλεηα ησλ δξνζνθηιηδψλ απνηειείηαη απφ πεξίπνπ 65 γέλε, κε 
πάλσ απφ 3.500 ραξαθηεξηζκέλα είδε. Κεηά ην πέξαο ηεο αιιεινχρηζεο ηνπ 
γνληδηψκαηνο ηεο D. melanogaster ην 200059, μεθίλεζε ε αιιεινχρηζε 
δηαθφξσλ άιισλ ζπγγελψλ εηδψλ, πξνθεηκέλνπ λα απαληεζνχλ λέα 
εξσηήκαηα ζρεηηθά κε ηνπο κεηαιιαθηηθνχο θαη εμειηθηηθνχο κεραληζκνχο πνπ 
νδήγεζαλ ζηελ γέλεζε ηνπ θάζε είδνπο. 

Όπσο αλαθέξζεθε θαη ζην πξνεγνχκελν θεθάιαην, ακηλνμηθέο 
αληηθαηαζηάζεηο ζηα ζχκπινθα ηεο αλαπλνήο κπνξνχλ λα πξνθαιέζνπλ 
δηαβαζκίζεηο ζηελ ελεξγφηεηα ησλ ζπκπιφθσλ θσζθνξπιίσζεο, θαη ζηα 
πνζνζηά ελέξγεηαο θαη ζεξκφηεηαο πνπ παξάγνληαη. Νη δηαβαζκίζεηο απηέο, 
ζεσξείηαη πσο είλαη ελ κέξεη ππεχζπλεο γηα ηελ πξνζαξκνγή θαη επηβίσζε 
νξγαληζκψλ ζε δηαθνξεηηθά πεξηβάιινληα ζεξκνθξαζίαο. Έηζη, κειέηεο γηα 
πηζαλά ελεξγέο κεηαιιάμεηο, θαζψο θαη γηα αχμεζε ηνπ εμειηθηηθνχ ξπζκνχ ζε 
κεξηθά απφ ηα γνλίδηα πνπ απαξηίδνπλ ηα ζχκπινθα απηά, έρνπλ γίλεη γηα ηνλ 
άλζξσπν51, γηα άιια πξσηεχνληα ζειαζηηθά47,48,49,50,60, γηα ηε D. 
melanogaster61, γηα θπηά62 ,θαη γηα ςάξηα63. 
Ζ παξνχζα εξγαζία είρε ζθνπφ λα εθαξκφζεη ηελ likelihood approach γηα λα 
δψζεη κηα νινθιεξσκέλε εηθφλα ηεο χπαξμεο ή φρη ζεηηθήο επηινγήο γηα φια 
ηα γνλίδηα πνπ απαξηίδνπλ ηα ζχκπινθα νμεηδσηηθήο θσζθνξπιίσζεο (είηε 
απηά θσδηθνπνηνχληαη απφ ηνλ ππξήλα είηε θσδηθνπνηνχληαη απφ ην 
κηηνρφλδξην) ζε δέθα είδε ηεο νηθνγέλεηαο ησλ δξνζνθηιηδψλ (Drosophilidae), 
θαη λα ζπγθξίλεη ηνπο ξπζκνχο εμέιημεο ησλ πξσηετλψλ απηψλ ζε φινπο ηνπο 
θφκβνπο ηνπ θπινγελεηηθνχ δέληξνπ. Παλ βάζε ρξεζηκνπνηήζεθαλ δέθα είδε 
ησλ νπνίσλ ηα γνληδηψκαηα αιιεινπρήζεθαλ πξφζθαηα (Δηθφλα 14)64. 
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Εικόνα 14: Φπινγελεηηθό δέληξν δξνζνθηιηδώλ κε αιιεινπρεκέλα γνληδηώκαηα. 

 
3.3 Τιηθά θαη κέζνδνη 
  

Ρελ ζηηγκή εθπφλεζεο ηεο εξγαζίαο, ππήξραλ δηαζέζηκα ηα πιήξε 
ππξεληθά κηηνρνλδξηαθά γνληδηψκαηα 12 εηδψλ (φπσο θαίλεηαη ζηελ Δηθφλα 
14), θαζψο θαη ηα κηηνρνλδξηαθά γνληδηψκαηα ησλ 10 απφ απηψλ63. Ρα δπν 
είδε γηα ηα νπνία δελ ππήξραλ δηαζέζηκα ηα κηηνρνλδξηαθά γνληδηψκαηα, θαη 
δελ ρξεζηκνπνηήζεθαλ ζηε κειέηε, ήηαλ νη D. virilis θαη D. willistoni. Πηνλ 
Ξίλαθα 9 θαίλνληαη ηα είδε πνπ ρξεζηκνπνηήζεθαλ ζηε κειέηε. Ρo A. gambiae 
ρξεζηκνπνηήζεθε ζαλ ην εμσνκάδα (outgroup) πξνθεηκέλνπ λα 
θαηαζθεπαζηνχλ ηα θπινγελεηηθά δέληξα. 

 
Πίνακαρ 9: Είδε από ηα νπνία ζπιιέρζεζαλ γνλίδηα 

Drosophila melanogaster (DME) 
Drosophila simulans (DSI) 
Drosophila yakuba (DYA) 
Drosophila sechellia (DSE) 

Drosophila mojavensis (DMO) 
Drosophila ananassae (DAN) 

Drosophila erecta (DER) 
Drosophila persimilis (DPE) 
Drosophila grimshawi (DGR) 

Drosophila pseudoobscura (DPO) 
 

Anopheles gambiae (AGA) 
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Νη παξαθάησ βάζεηο δεδνκέλσλ ρξεζηκνπνηήζεθαλ γηα ηε ζπιινγή ησλ 
ππφ κειέηε γνληδίσλ: 

1. NCBI GenBank 
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/Genbank) 

2. KEGG GENES 
(http://www.genome.jp/kegg/genes.html) 
 
Ππλνιηθά ζπιιέρζεζαλ 39 γνλίδηα γηα ην θάζε είδνο, εθ ησλ νπνίσλ ηα 

26 ήηαλ ππξεληθά θαη ηα 13 κηηνρνλδξηαθά (βιέπε Ξαξάξηεκα). Απηά ήηαλ 
φια ηα κηηνρνλδξηαθά πξσηετληθά γνλίδηα, θαη φζα ππξεληθά είραλ 
αλαγλσξηζκέλα νξζφινγα ζε φινπο ηνπο ππφ κειέηε ηνπο νξγαληζκνχο 
ζχκθσλα κε ηελ βάζε KEGG. Γηα ην θάζε γνλίδην έγηλε πνιιαπιή ζηνίρηζε κε 
ην πξφγξακκα ClustalW, θαζψο θαη θπινγελεηηθά δέληξα κε ηα πξνγξάκκαηα 
MEGA4 (γηα Neighbour Joining δέληξα), θαη DNAml (γηα Maximum Likelihood 
δέληξα). Ρα δέληξα Maximum Likelihood θαηαζθεπάζηεθαλ κέζσ ηνπ 
πξνγξάκκαηνο DNAml, ρξεζηκνπνηψληαο ζαλ outgroup ην A.gambiae, θαη 100 
επαλαιήςεηο. Ρα δέληξα Neighbour Joining, θαηαζθεπάζηεθαλ κέζσ ηνπ 
πξνγξάκκαηνο MEGA4, ρξεζηκνπνηψληαο ηε κέζνδν Neighbor Joining, κε 
1000 επαλαιήςεηο bootstrap. Νη εμειηθηηθέο απνζηάζεηο ππνινγίζηεθαλ κε ηε 
κέζνδν Maximum Composite Likelihood. 
 

Γηα ηνπο ππνινγηζκνχο, ρξεζηκνπνηήζεθε ην πξφγξακκα CODEML (πην 
ζπγθεθξηκέλα, ην CODONML), απφ ηε ζνπίηα πξνγξακκάησλ θπινγελεηηθήο 
αλάιπζεο PAML. Ρν CODEML κπνξεί λα επηηειέζεη ηηο αθφινπζεο ιεηηνπξγίεο: 

 Έιεγρν θαη ζχγθξηζε θπινγελεηηθψλ δέληξσλ. 
 Διέγρνπο likelihood ratio γηα δηαθνξεηηθέο εμειηθηηθέο ππνζέζεηο, βάζεη 

ελζσκαησκέλσλ κνληέισλ. 

 Αλαθαηαζθεπή πξνγνληθψλ αιιεινπρηψλ, βάζεη ηεο ηερληθήο likelihood 
ratio, ρξεζηκνπνηψληαο δηαθνξεηηθά κνληέια θσδηθσλίσλ. 

 ΢πνινγηζκφ ζπλψλπκσλ θαη κε ζπλψλπκσλ ξπζκψλ αληηθαηαζηάζεσλ, 
θαη εληνπηζκφ ζεηηθήο επηινγήο ζε πξσηετληθά γνλίδηα. 

 
To CODEML πεξηέρεη ηέζζεξα κνληέια αλίρλεπζεο επηινγήο: 
1. Ρν βαζηθφ κνληέιν (basic model), ην νπνίν είλαη ην πην απινπνηεκέλν 

κνληέιν κέηξεζεο dN/dS ratios. Κπνξεί λα πάξεη κφλν δπν 
παξακέηξνπο, νη νπνίεο είλαη ν παξαηεξεκέλνο ξπζκφο 
κεηαπηψζεσλ/κεηαζηξνθψλ (k), θαη έλα αξρηθφ dN/dS ratio (σ). Γίλεη 
ζαλ απνηέιεζκα έλα θαη κφλν σ, ην νπνίν είλαη ην κέζν σ φισλ ησλ 
θιαδηψλ ηνπ δέληξνπ θαη ησλ ζέζεσλ ησλ αιιεινπρηψλ πνπ 
ρξεζηκνπνηήζεθαλ. Όπσο εηπψζεθε θαη ζηελ εηζαγσγή, έλα ηέηνην 
κνληέιν πνιχ δχζθνια ζα δψζεη απνηειέζκαηα ζεηηθήο επηινγήο, 
δεδνκέλνπ φηη ηπρφλ ζηαηηζηηθά ζεκαληηθά σ ζα ραζνχλ κέζα ζηνλ 
«ζφξπβν» ησλ γεηηνληθψλ θιαδηψλ/πεξηνρψλ. 

 
2. Ρν κνληέιν θιαδηψλ (branch model) επηηξέπεη ζην σ λα δηαθέξεη 

αλάκεζα ζε δηαθνξεηηθά θιαδηά ηνπ θπινγελεηηθνχ δέληξνπ, θαη 
ρξεζηκνπνηείηαη γηα ηνλ εληνπηζκφ ζεηηθήο επηινγήο ζε ζπγθεθξηκέλα 
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θιαδηά. Ξαξαδείγκαηα επηκέξνπο κνληέισλ ηα νπνία εθαξκφδνληαη ζηα 
δεδνκέλα θαη ζπγθξηλνληαη κεηαμχ ηνπο γηα ην βέιηηζην, είλαη: 
2.1. One ratio (M0): Θεσξεί φηη ν ξπζκφο σ είλαη ν ίδηνο γηα φια ηα 

θιαδηά ηνπ δέληξνπ. 
2.2. Free ratio (M1): Θεσξεί φηη θάζε θιαδί έρεη ηνλ δηθφ ηνπ ξπζκφ 

σ. 
2.3. Two ratio: Θεσξεί φηη ην ζπγθεθξηκέλν θιαδί πνπ νξίδνπκε εκείο, 

έρεη δηαθνξεηηθφ σ απν ην ππφινηπν δέληξν. 
2.4. Three ratio: Νκνίσο κε πξηλ, κε δχν επηιεγκέλα θιαδηά, θαη ηξηα 

δηαθνξεηηθά ζπλνιηθά σ. 
 
3. Ρν κνληέιν ζέζεσλ (site model) επηηξέπεη ζην σ λα δηαθέξεη αλάκεζα 

ζε δηαθνξεηηθέο λνπθιενηηδηθέο ζέζεηο θαηά κήθνο ησλ γνληδίσλ. Πηελ 
πεξίπησζή καο, ζαλ μερσξηζηή ζέζε νξίδεηαη θάζε θσδηθψλην, ελψ ζαλ 
ηέηνηεο κπνξνχλ λα ζεσξεζνχλ επίζεο κνλαδηθέο λνπθιενηηδηθέο 
βάζεηο, ή κνλαδηθά ακηλνμέα  (φηαλ εμεηάδνπκε ακηλνμηθέο 
αιιεινπρίεο). Ρν κνληέιν απηφ αληρλεχεη ζπγθεθξηκέλεο ζέζεηο πνπ 
έρνπλ απνηειέζεη ζηφρνπο ζεηηθήο επηινγή. Ξαξαδείγκαηα επηκέξνπο 
κνληέισλ ηα νπνία εθαξκφδνληαη ζηα δεδνκέλα θαη ζπγθξίλνληαη 
κεηαμχ ηνπο γηα ην βέιηηζην, είλαη:  
3.1. Neutral (M1): Θεσξεί φηη ππάξρνπλ δπν θαηεγνξίεο ζέζεσλ 

κέζα ζηελ αιιεινπρία, κε σ είηε 0, είηε 1. 
3.2. Selection (M2): Ξξνζζέηεη θαη ηξίηε θαηεγνξία ζέζεσλ ζην 

πξνεγνχκελν κνληέιν, ε νπνία έρεη ην δηθφ ηεο σ, ην νπνίν θαη 
ππνινγίδεη απφ ηα δεδνκέλα. Ρν κνληέιν παξαδέρεηαη φηη ην σ 
έρεη ζηαζεξή ηηκή θαη δελ αθνινπζεί θάπνηα θαηαλνκή. 

3.3. Beta (M7): Θεσξεί φηη ην ζχλνιν ησλ σ κέζα γηα φιεο ηηο ζέζεηο 
ηεο αιιεινπρίαο, αθνινπζεί ηε beta θαηαλνκή, κε 0<σ<1. 
Δθφζνλ ζχκθσλα κε απηφ, δελ αζθείηαη ζεηηθή επηινγή ζε θακία 
ζέζε, ρξεζηκνπνηείηαη ζαλ κεδεληθή ππφζεζε (null hypothesis). 

3.4. Beta & σ (M8): Ξξνζζέηεη θαη κηα ηξίηε θαηεγνξία ζέζεσλ ζην 
πξνεγνχκελν κνληέιν, ε νπνία έρεη ην δηθφ ηεο σ, ην νπνίν 
ππνινγίδεη απφ ηα δεδνκέλα, θαη ην νπνίν κπνξεί λα πάξεη ηηκή 
>1. 

 
4. Ρν κνληέιν θιαδηψλ-ζέζεσλ (branch - site model) επηηξέπεη ζην σ 

λα δηαθέξεη ηφζν αλάκεζα ζε δηαθνξεηηθέο ζέζεηο, φζν θαη αλάκεζα 
ζηα θιάδηά ηνπ δέληξνπ. Δίλαη ρξήζηκν ζηελ αλίρλεπζε ζεηηθήο 
επηινγήο φηαλ απηή πθίζηαηαη πάλσ ζε ιίγεο ζέζεηο, ζε ζπγθεθξηκέλεο 
γελεαινγίεο. Πην κνληέιν απηφ, νξίδεηαη απφ ηνλ ρξήζηε έλα 
ζπγθεθξηκέλν θιαδί (foreground branch), ν ξπζκφο σ ηνπ νπνίνπ, 
ζεσξείηαη φηη είλαη δηαθνξεηηθφο απφ απηφλ ησλ άιισλ θιαδηψλ 
(background branches), ηα νπνία έρνπλ φια ην ίδην σ. Ξαξαδείγκαηα 
κνληέισλ είλαη: 
4.1 Null model: Ρν foreground branch κπνξεί λα έρεη δηαθνξεηηθφ σ 

απφ ηα background branches, ζε θαλέλα φκσο δελ ππάξρνπλ 
ζέζεηο νη νπνίεο βξίζθνληαη θάησ απφ ζεηηθή επηινγή. 
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4.2 Κodel Α: Ρν foreground branch κπνξεί λα έρεη θάπνηεο ζέζεηο νη 
νπνίεο βξίζθνληαη θάησ απφ ζεηηθή επηινγή. 

 
Πηα κνληέια θιαδηψλ ή ζέζεσλ, ην output θάζε επηκέξνπο κνληέινπ 

είλαη κηα ηηκή log likelihood ratio (LLR). Ξξνθεηκέλνπ λα ζπγθξηζνχλ δπν 
επηκέξνπο κνληέια κνληέια (ζπλήζσο ζπγθξίλεηαη ε ηηκή likelihood πνπ δίλεη 
έλα κνληέιν πνπ παξαδέρεηαη ηελ χπαξμε ζεηηθήο επηινγήο κε ην αληίζηνηρν 
κνληέιν πνπ δελ θάλεη ηέηνηα παξαδνρή), ππνινγίδεηαη ην δηπιαζην ηεο 
δηαθνξάο ησλ κνληέισλ απηψλ, θαη ε ηηκή απηή ζπγθξίλεηαη κε κηα θαηαλνκή 
x2, κε x=0.05, θαη βαζκνχο ειεπζεξίαο (degrees of freedom) ίζνπο κε ηε 
δηαθνξά ησλ ειεχζεξσλ παξακέηξσλ (π.ρ. αξηζκφο δηαθνξεηηθψλ σ, 
πηζαλφηεηα ρξήζεο θάζε θσδηθσλίνπ) πνπ ρξεζηκνπνηήζεθαλ ζε θάζε κνληέιν 
θαη ππνινγίδνληαη απφ ηα δεδνκέλα. Δάλ ε ηηκή απηή είλαη ζηαηηζηηθά 
ζεκαληηθή, (p-value <0.05), ηφηε ζεσξνχκε πσο ην κνληέιν κε ην 
κεγαιχηεξν log likelihood ratio εθαξκφδεη θαιχηεξα ζηα δεδνκέλα καο απφ 
απηφ κε ην κηθξφηεξν.  

 

 
Εικόνα 15: Unrooted θαη Rooted δέληξα βηβιηνγξαθίαο γηα ηνπο ππό κειέηε 

νξγαληζκνύο. Τν rooted δέληξν, έρεη ηo AGA ζαλ outgroup. 

 
Κνληέιν θιαδηψλ 
 
 Ζ πξψηε κειέηε έγηλε ρξεζηκνπνηψληαο ην κνληέιν θιαδηψλ ηνπ 
CODEML. Ξξνθεηκέλνπ λα δνχκε εάλ ν ξπζκφο σ παξακέλεη ν ίδηνο αλάκεζα 
ζηα δηαθνξεηηθά θιαδηά ηνπ δέληξνπ ησλ δξνζνθηιηδψλ, ή εάλ αιιάδεη ζε 
ζπγθεθξηκέλα θιαδηά, ζπγθξίλακε ηα κνληέια M0 (ζηαζεξφ σ) θαη Κ1 
(κεηαβιεηφ σ). Δμεηάζακε δειαδή, εάλ δειαδή ππήξραλ θάπνηα θιαδηά πνπ 
έδεηρλαλ απμεκέλν σ. 
Ζ ζχγθξηζε απηή έγηλε ηφζν γηα ηα ππξεληθά φζν θαη γηα ηα κηηνρνλδξηαθά 
γνλίδηα, θαη ρξεζηκνπνηήζεθαλ: 
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 Φπινγελεηηθά δέληξα ησλ νξγαληζκψλ απφ ηε βηβιηνγξαθία (Δηθφλα 
15), ηα νπνία ήηαλ είηε rooted είηε unrooted. Πχκθσλα κε ην 
εγρεηξίδην ηνπ PAML, ηα rooted δέληξα ρξεζηκνπνηνχληαη φηαλ 
ζεσξείηαη φηη ν ξπζκφο εμέιημεο αλάκεζα ζε φινπο ηνπο 
νξγαληζκνχο παξακέλεη ζηαζεξφο (ππάξρεη δειαδή κνξηαθφ ξνιφη). 
Πε αληίζεηε πεξίπησζε ρξεζηκνπνηνχληαη unrooted. Δπεηδή ζηε 
κειέηε καο δελ είρακε πιεξνθνξίεο γηα ηελ χπαξμε ή νρη κνξηαθνχ 
ξνινγηνχ, ρξεζηκνπνηήζακε θαη ηα δπν είδε δέληξσλ. 

 Γηα θάζε ζεη ζηνηρηζκέλσλ αιιεινπρηψλ, είηε ιήθζεθαλ ππ’φςηλ 
αζαθή δεδνκέλα ζηηο αιιεινπρίεο (π.ρ. θελά ζηε ζηνίρηζε ή αζαθή 
λνπθιενηίδηα), είηε απηά απνξξίθζεθαλ πξηλ ηελ έλαξμε ηνπ 
πξνγξάκκαηνο. Ζ κε ρξήζε αζαθψλ δεδνκέλσλ, αθαηξεί απφ ηελ 
αλάιπζε ζέζεηο νη νπνίεο πεξηέρνπλ ακθίζεκεο βάζεηο ή θελά ζε 
ηνπιάρηζηνλ κηα απφ ηηο αιιεινπρίεο (φπσο απηέο εκθαλίδνληαη 
ζηελ πνιιαπιή ζηνίρηζε ησλ αιιεινπρηψλ) απμάλνπλ φκσο ηελ 
αμηνπηζηία ησλ απνηειεζκάησλ. Δπεηδή ε αιιεινπρία ηνπ A. 
gambiae ήηαλ ζε θάπνηεο πεξηπηψζεηο αξθεηά δηαθνξεηηθή απφ ηηο 
ππφινηπεο, εηζάγνληαλ πνιιά θελά ζηε ζηνίρηζε ησλ αιιεινπρηψλ, 
θαη έηζη ραλφηαλ αξθεηή πιεξνθνξία απφ ηα δηαθνξεηηθά είδε ησλ 
δξνζνθηιηδψλ. Δάλ δειαδή ππήξρε θελφ ζε κηα ζέζε ζηελ 
αιιεινπρία ηνπ A. gambiae,  ε κε ρξήζε αζαθψλ δεδνκέλσλ ζα 
αθαηξνχζε φια ηα ακηλνμέα απφ απηή ηελ ζέζε ηεο πνιιαπιήο 
ζηνίρηζεο, αθφκα θαη εάλ νη αληίζηνηρεο ζέζεηο ζε φιεο ηηο 
δξνζνθηιίδεο δελ ήηαλ θελέο. Γηα απηφλ ηνλ ιφγν, ηα κνληέια καο 
εθαξκφζηεθαλ ηφζν παξνπζία, φζν θαη απνπζία ησλ δεδνκέλσλ 
απηψλ 

 Ρν πξφγξακκα νπζηαζηηθά έηξεμε ηέζζεξηο θνξέο γηα θάζε γνλίδην 
(δέληξν rooted/unrooted, ρξήζε/κε ρξήζε αζαθψλ δεδνκελσλ). 

 Γηα φια ηα γνλίδηα ρξεζηκνπνηήζεθαλ 19 βαζκνί ειεπζεξίαο γηα ην 
rooted δέληξν βηβιηνγξαθίαο (Γειαδή 20 πηζαλά σ γηα ην Κ1, έλα 
αλά θιαδί, κείνλ 1 σ γηα ην Κ0) ή αληίζηνηρα 18 γηα ην unrooted 
δέληξν (έλα ιηγφηεξν θιαδί/σ). 

 Γηα φινπο ηνπο ππνινγηζκνχο, ρξεζηκνπνηήζεθε αξρηθφο ξπζκφο 
κεηαπηψζεσλ/κεηαζηξνθψλ = 2, ν ν νπνίνο είλαη θαη ν 
ζπλεζέζηεξα παξαηεξνχκελνο ζηε θχζε19, επηηξεπφηαλ φκσο ζην 
πξφγξακκα λα κεηαβάιιεη ηνλ ξπζκφ απηφ θαηά βνχιεζε, θαηά ηελ 
αλάιπζε ηνπ θάζε ζεη αιιεινπρηψλ. 

 
 
Κνληέιν ζέζεσλ 
 
 Ζ δεχηεξε κειέηε έγηλε ρξεζηκνπνηψληαο ην κνληέιν ζέζεσλ ηνπ 
CODEML. Ξξνθεηκέλνπ λα βξνχκε ελδείμεηο ζεηηθήο επηινγήο ζε ζπγθεθξηκέλεο 
ακηλνμηθέο ζέζεηο θάζε γνληδίνπ, ζπγθξίλακε ηα κνληέια M7 (beta θαηαλνκή 
σ, θαη σ≤1) θαη Κ8 (beta θαηαλνκή σ, θαη σ>1). 
Ζ ζχγθξηζε απηή έγηλε ηφζν γηα ηα ππξεληθά φζν θαη γηα ηα κηηνρνλδξηαθά 
γνλίδηα, θαη ρξεζηκνπνηήζεθαλ: 
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 Rooted/Unrooted δέληξα βηβιηνγξαθίαο, αζαθή/κε αζαθή 
δεδνκέλα (βιέπε Κνληέιν Θέζεσλ). 

 Γηα φια ηα γνλίδηα ρξεζηκνπνηήζεθαλ 2 βαζκνί ειεπζεξίαο  γηα ηε 
ζχγθξηζε ησλ κνληέισλ, ζχκθσλα κε ην εγρεηξίδην ηνπ PAML. 

 Γηα φινπο ηνπο ππνινγηζκνχο, ρξεζηκνπνηήζεθε ξπζκφο 
κεηαπηψζεσλ/κεηαζηξνθψλ = 2, επηηξεπφηαλ φκσο ζην 
πξφγξακκα λα κεηαβάιιεη ηνλ ξπζκφ απηφ θαηά βνχιεζε, θαηά ηελ 
αλάιπζε ηνπ θάζε ζεη αιιεινπρηψλ. 

 
Δάλ ηα LLR είλαη ζηαηηζηηθά ζεκαληηθά (δειαδή ππάξρνπλ ηέηνηεο 

ζέζεηο κέζα ζηηο αιιεινπρίεο), ηφηε ρξεζηκνπνηείηαη ν αιγφξηζκνο Bayes 
Empirical Bayes (BEB) πξνθεηκέλνπ λα εληνπηζηνχλ νη ζέζεηο απηέο, θαη λα 
ππνινγηζηνχλ νη αληίζηνηρεο πηζαλφηεηεο γηα ηελ θάζε κηα. Θέζεηο κε ηηκέο 
BEB  probability > 95%, ζεσξείηαη φηη βξίζθνληαη θάησ απφ ηελ επίδξαζε 
ζεηηθήο επηινγήο65. Νη ηηκέο BEB σζηφζν δελ είλαη αμηφπηζηεο ζηελ πεξίπησζε 
πνπ ηα LLR δελ έρνπλ ζηαηηζηηθά ζεκαληηθέο ηηκέο. 
 
Z-tests of Selection 
 

Γηα φια ηα γνλίδηα, πξαγκαηνπνηήζεθε επίζεο ην Z-test of Selection, κε 
ηε βνήζεηα ηνπ MEGA4. Ξξφθεηηαη γηα έλα ζηαηηζηηθφ ηεζη, ην νπνίν 
πξνζπαζεί λα αληρλεχζεη ίρλε επηινγήο ιακβάλνληαο ππ’φςηλ ηνπο ξπζκνχο 
ζπλψλπκσλ θαη κε ζπλψλπκσλ αληηθαηαζηάζεσλ κέζα ζηηο αιιεινπρίεο. 
Απηφ πξαγκαηνπνηείηαη ζπγθξίλνληαο ην null hypothesis test (dN=dS) κε είηε 
ην positive selection test (dN>dS), είηε κε ην negative selection test (dN<dS). 
Πηελ πεξίπησζή καο, έγηλε ζχγθξηζε ηνπ null hypothesis (H0: dN=dS) κε ην 
positive selection hypothesis (H1: dN>dS), ρξεζηκνπνηψληαο ην Z-test: 
Z=(dN-dS)/SQRT(Var(dS)+Var(dN)). Παλ επηκέξνπο παξάκεηξνη, 
ρξεζηκνπνηήζεθαλ bootstrap 500, ν αιγφξηζκνο Nei-Gojobori p-distance, θαη 
νη αζαθείο ζέζεηο/θελά αθαηξέζεθαλ πξηλ απφ θάζε pairwise αλάιπζε. 
 
Κνληέιν θιαδηψλ - ζέζεσλ 

 
Ξξνθεηκέλνπ λα επεβεβαηψζνπκε ηα απνηειέζκαηα ηνπ MEGA4 κέζσ 

ηνπ PAML, ηξέμακε θαη ην κνληέιν θιαδηψλ-ζέζεσλ ζηα γνλίδηα γηα ηα νπνία 
ην Z-test ήηαλ ζεηηθφ. Δπίζεο, ηξέμακε ην κνληέιν απηφ, ζε γνλίδηα ζηα νπνία 
ην κνληέιν ζέζεσλ έδσζε απμεκέλν σ ζε ζπγθεθξηκέλα θιαδηά. Ξξνθεηκέλνπ 
λα βξνχκε ελδείμεηο ζεηηθήο επηινγήο ζε έλα ζπγθεθξηκέλν θιαδί (foreground), 
θαη ζε ζπγθεθξηκέλεο ζέζεηο απηνχ, ζπγθξίλακε ην null model, ην νπνίν 
επηηξέπεη ζην foreground θιαδί λα έρεη δηαθνξεηηθφ σ απφ ην ππφινηπν 
δέληξν, ρσξίο θαλέλα απφ ηα δπν φκσο λα πεξηέρεη ζέζεηο θάησ απφ ζεηηθή 
επηινγή, κε ην model A, ην νπνίν επηηξέπεη ζην foreground θιαδί λα έρεη 
ηέηνηεο ζέζεηο. Γηα ηηο πεξηπηψζεηο πνπ ρξεζηκνπνηήζεθε κνληέιν θιαδηψλ-
ζέζεσλ, ρξεζηκνπνηήζεθαλ κφλν unrooted δέληξα, φρη αζαθή δεδνκέλα, θαη 
έλαο βαζκφο ειεπζεξίαο, ζχκθσλα κε ην εγρεηξίδην ηνπ PAML. 
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Όινη νη ππνινγηζκνί έγηλαλ ζε ηνπηθφ πεξηβάιινλ Windows, 
ρξεζηκνπνηψληαο έλα απηνκαηνπνηεκέλν script γξακκέλν ζε Java (παξάξηεκα 
Θψδηθα). 
 
4.3 Απνηειέζκαηα 
 
 Πηνπο Ξίλαθεο 8-11, θαίλνληαη φια ηα γνλίδηα, ππξεληθά θαη 
κηηνρνλδξηαθά, ζηα νπνία ην κνληέιν θιαδηψλ M1 ηαηξηάδεη πην θαιά ζηα 
δεδνκέλα ζε ζρέζε κε ην κνληέιν Κ0, κε ζηαηηζηηθά ζεκαληηθφ ζθνξ (p ≤ 
0.05). Απηφ πξαθηηθά ζεκαίλεη πσο δελ ηζρχεη ε ίδηα έληαζε επηινγήο γηα φια 
ηα θιαδηά ηνπ δέληξνπ, θάηη ην νπνίν ζα κπνξνχζε λα απνηειέζεη έλδεημε 
άιινπ είδνπο επηινγήο (νπδέηεξε ή ζεηηθή) γηα θάπνηα απφ απηά. 
Ν θάζε πίλαθαο εμεγείηαη σο εμήο: Πηελ πξψηε ζηήιε είλαη ην φλνκα ηνπ θάζε 
γνληδίνπ γηα ην νπνίν ην πξφγξακκα έρεη ζεσξήζεη φηη ε έληαζε ηεο επηινγήο 
αιιάδεη αλάκεζα ζηα θιαδηά ηνπ θπινγελεηηθνχ δέληξνπ. Γνλίδηα γηα ηα νπνία 
ε έληαζε ηεο επηινγήο είλαη παξφκνηα ζε φια ηα θιαδηά, δελ εκθαλίδνληαη. Ζ 
δέπηεξε ζηειε δείρλεη ην είδνο ηνπ θπινγελεηηθνχ δέληξνπ βηβιηνγξαθίαο 
(consensus) πνπ ρξεζηκνπνηήζεθε, rooted γηα έξξηδα δέληξα, θαη unrooted γηα 
άξξηδα. H ηξίηε ζηήιε δείρλεη ηνπο βαζκνχο ειεπζεξίαο πνπ 
ρξεζηκκνπνηήζεθαλ γηα ηε ζχγθξηζε ησλ κνληέισλ, πνπ φπσο εηπψζεθε, είλαη 
ν αξηζκφο ησλ ειεχζεξσλ παξακέηξσλ πνπ ρξεζηκνπνηεί ην κνληέιν. Ζ 
ηέηαξηε ζηήιε δείρλεη εάλ ρξεζηκνπνηήζεθαλ ή φρη, αζαθή δεδνκέλα ζηελ 
αλάιπζε. Νη επφκελεο δπν ζηήιεο, δείρλνπλ ηα Log Likelihood Ratios γηα ην 
θάζε κνληέιν. Ζ πξνηειεπηαία ζηήιε είλαη ην ηεηξάγσλν ηεο δηαθνξάο ησλ 
δπν κνληέισλ. Ρέινο, ε ηειεπηαία δείρλεη αλ ε ηηκή x2 ηεο πξνεγνχκελεο 
ζηήιεο είλαη ζηαηηζηηθά ζεκαληηθή ζε ζρέζε κε ηνπο βαζκνχο ειεπζεξίαο πνπ 
ρξεζηκνπνηήζεθαλ. Δάλ ην p-value είλαη <0.05, ηφηε ζεσξνχκε φηη ην κνληέιν 
Κ1 εθαξκφδεη θαιχηεξα ζηα δεδνκέλα καο, θαη άξα ππάξρεη ζηαηηζηηθά 
ζεκαληηθή έλδεημε αιιαγήο ζηελ έληαζε επηινγήο ζε θάπνηα θιαδηά ηνπ 
δέληξνπ, γηα ην ζπγθεθξηκέλν γνλίδην. 

Ζ ρξήζε έξξηδνπ δέληξνπ θαη αζαθψλ δεδνκέλσλ, έδσζε 9 ηέηνηα 
ππξεληθά θαη 8 κηηνρνλδξηαθά γνλίδηα. Ζ κε ρξεζε αζαθψλ δεδνκέλσλ έδσζε 
ηα ίδηα απνηειέζκαηα, κε έλα παξαπάλσ ππξεληθφ γνλίδην, ην NDUFB8. Ζ 
ρξήζε άξξηδνπ δέληξνπ θαη αζαθψλ δεδνκέλσλ έδσζε 12 ππξεληθά θαη 7 
κηηνρνλδξηαθά γνλίδηα, ελψ ε ρξήζε κε αζαθψλ δεδνκέλσλ, έδσζε παξφκνηα 
απνηειέζκαηα, κε εμαίξεζε ηα γνλίδηα NDUFAB θαη NDUFV2, ελψ έδσζε 
επηπιένλ ην γνλίδην QCR2. 
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Πίνακαρ 8: Επηιεγκέλα γνλίδηα γηα rooted δέληξα, αζαθή δεδνκέλα  
GENE Tree DF Ambig. Data M0 M1 χ^2 ρ

COX10 Rooted Consensus 19 Yes -7123,2344 -7104,1691 38,1 0,006

COX15 Rooted Consensus 19 Yes -6569,9258 -6527,4674 84,9 0,000

COX6A Rooted Consensus 19 Yes -1293,9934 -1278,6868 30,6 0,044

NDUFA2 Rooted Consensus 19 Yes -1778,0398 -1762,7762 30,5 0,045

NDUFA9 Rooted Consensus 19 Yes -5520,3595 -5505,0684 30,6 0,045

NDUFS6 Rooted Consensus 19 Yes -1973,6906 -1958,3877 30,6 0,044

NDUFV2 Rooted Consensus 19 Yes -3015,7278 -2995,3785 40,7 0,003

SDHA Rooted Consensus 19 Yes -8381,8299 -8363,9678 35,7 0,011

SDHB Rooted Consensus 19 Yes -3346,2292 -3327,0685 38,3 0,005

ATP6 Rooted Consensus 19 Yes -2350,8565 -2328,9476 43,8 0,001

ATP8 Rooted Consensus 19 Yes -591,9530 -575,0773 33,8 0,020

COX1 Rooted Consensus 19 Yes -5077,7170 -5051,4704 52,5 0,000

COX2 Rooted Consensus 19 Yes -2373,4732 -2358,3903 30,2 0,049

COX3 Rooted Consensus 19 Yes -2636,8840 -2620,1687 33,4 0,021

CYTB Rooted Consensus 19 Yes -4182,3212 -4148,8623 66,9 0,000

ND1 Rooted Consensus 19 Yes -3099,7697 -3073,1955 53,1 0,000

ND5 Rooted Consensus 19 Yes -6862,6740 -6842,6478 40,1 0,003  
 

Πίνακαρ 9: Επηιεγκέλα γνλίδηα γηα rooted δέληξα, κε αζαθή δεδνκέλα 
GENE Tree DF Ambig. Data M0 M1 χ^2 ρ

COX10 Rooted Consensus 19 No -5786,2119 -5768,2628 35,9 0,011

COX15 Rooted Consensus 19 No -6275,5807 -6233,4495 84,3 0,000

COX6A Rooted Consensus 19 No -1280,3382 -1264,9079 30,9 0,042

NDUFA2 Rooted Consensus 19 No -1461,0891 -1445,7543 30,7 0,044

NDUFA9 Rooted Consensus 19 No -4269,3331 -4254,2198 30,2 0,049

NDUFB8 Rooted Consensus 19 No -2663,2879 -2647,5930 31,4 0,036

NDUFS6 Rooted Consensus 19 No -1941,8795 -1926,6323 30,5 0,046

NDUFV2 Rooted Consensus 19 No -2741,1856 -2725,6000 31,2 0,039

SDHA Rooted Consensus 19 No -7878,4576 -7861,4172 34,1 0,018

SDHB Rooted Consensus 19 No -3221,1967 -3203,2448 35,9 0,011

ATP6 Rooted Consensus 19 No -2343,9006 -2321,9866 43,8 0,001

ATP8 Rooted Consensus 19 No -591,9530 -575,5077 32,9 0,025

COX1 Rooted Consensus 19 No -5071,9350 -5041,4025 61,1 0,000

COX2 Rooted Consensus 19 No -2351,5970 -2336,1545 30,9 0,041

COX3 Rooted Consensus 19 No -2592,8769 -2575,8586 34,0 0,018

CYTB Rooted Consensus 19 No -4152,9454 -4119,1651 67,6 0,000

ND1 Rooted Consensus 19 No -3033,0023 -3006,2789 53,4 0,000

ND5 Rooted Consensus 19 No -6607,2201 -6588,4847 37,5 0,007  
 

Πίνακαρ 10: Επηιεγκέλα γνλίδηα γηα unrooted δέληξα, αζαθή δεδνκέλα 
GENE Tree DF Ambig. Data M0 M1 χ^2 ρ

COX10 Unrooted Consensus 18 Yes -7123,2344 -7104,4659 37,5 0,004

COX15 Unrooted Consensus 18 Yes -6569,9258 -6528,1296 83,6 0,000

COX5B Unrooted Consensus 18 Yes -1199,4903 -1184,8649 29,3 0,045

COX6A Unrooted Consensus 18 Yes -1293,9934 -1278,9487 30,1 0,036

NDUFA2 Unrooted Consensus 18 Yes -1778,0398 -1763,0889 29,9 0,038

NDUFA9 Unrooted Consensus 18 Yes -5520,3595 -5505,3247 30,1 0,037

NDUFAB Unrooted Consensus 18 Yes -2501,9931 -2487,0707 29,8 0,039

NDUFB8 Unrooted Consensus 18 Yes -2710,1126 -2695,4550 29,3 0,044

NDUFS6 Unrooted Consensus 18 Yes -1973,6906 -1958,6005 30,2 0,036

NDUFV2 Unrooted Consensus 18 Yes -3015,7278 -2997,1096 37,2 0,005

SDHA Unrooted Consensus 18 Yes -8381,8299 -8364,0456 35,6 0,008

SDHB Unrooted Consensus 18 Yes -3346,2292 -3327,1882 38,1 0,004

ATP6 Unrooted Consensus 18 Yes -2350,8565 -2329,5859 42,5 0,001

ATP8 Unrooted Consensus 18 Yes -591,9530 -575,5921 32,7 0,018

COX1 Unrooted Consensus 18 Yes -5077,7170 -5050,5417 54,4 0,000

COX3 Unrooted Consensus 18 Yes -2636,8840 -2621,0927 31,6 0,025

CYTB Unrooted Consensus 18 Yes -4182,3212 -4151,4276 61,8 0,000

ND1 Unrooted Consensus 18 Yes -3099,7697 -3073,3773 52,8 0,000

ND5 Unrooted Consensus 18 Yes -6862,6740 -6843,7673 37,8 0,004  
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 46 

Πίνακαρ 11: Επηιεγκέλα γνλίδηα γηα unrooted δέληξα, κε αζαθή δεδνκέλα 
GENE Tree DF Ambig. Data M0 M1 χ^2 ρ

COX10 Unrooted Consensus 18 No -5786,2119 -5768,4358 35,6 0,008

COX15 Unrooted Consensus 18 No -6275,5807 -6233,5802 84,0 0,000

COX5B Unrooted Consensus 18 No -1194,5060 -1179,6551 29,7 0,040

COX6A Unrooted Consensus 18 No -1280,3382 -1264,9140 30,8 0,030

NDUFA2 Unrooted Consensus 18 No -1461,0891 -1445,8773 30,4 0,033

NDUFA9 Unrooted Consensus 18 No -4269,3331 -4254,2672 30,1 0,036

NDUFB8 Unrooted Consensus 18 No -2663,2879 -2647,6003 31,4 0,026

NDUFS6 Unrooted Consensus 18 No -1941,8795 -1926,7814 30,2 0,035

QCR2 Unrooted Consensus 18 No -6349,2238 -6334,6138 29,2 0,046

SDHA Unrooted Consensus 18 No -7878,4576 -7861,7617 33,4 0,015

SDHB Unrooted Consensus 18 No -3221,1967 -3203,3785 35,6 0,008

ATP6 Unrooted Consensus 18 No -2343,9006 -2322,6250 42,6 0,001

ATP8 Unrooted Consensus 18 No -591,9530 -575,5921 32,7 0,018

COX1 Unrooted Consensus 18 No -5071,9350 -5046,0068 51,9 0,000

COX3 Unrooted Consensus 18 No -2592,8769 -2576,8308 32,1 0,021

CYTB Unrooted Consensus 18 No -4152,9454 -4120,2620 65,4 0,000

ND1 Unrooted Consensus 18 No -3033,0023 -3006,6021 52,8 0,000

ND5 Unrooted Consensus 18 No -6607,2201 -6589,8411 34,8 0,010  
 
 Πηνλ Ξίλαθα 12, θαίλνληαη ηα γνλίδηα πνπ έδσζαλ ζηαηηζηηθά 
ζεκαληηθά απνηειέζκαηα, θαη γηα ηηο ηέζζεξηο δηαθνξεηηθέο κεζφδνπο. Πηελ 
πξψηε ζηήιε είλαη ην φλνκα ηνπ γνληδίνπ, ελψ ζηηο ζηήιεο 2-5 θαίλνληαη ηα 
p-values απφ ηνπο πίλαθεο 8-11 αληίζηνηρα. 

 
Πίνακαρ 12: Σπγθεληξωηηθόο πίλαθαο ηωλ γνληδίωλ κε ελδείμεηο ζεηηθήο επηινγήο.  

GENE ρ (r,a) ρ (r,na) ρ (ur,a) ρ (ur,na)

COX10 0,006 0,011 0,004 0,008

COX15 0,000 0,000 0,000 0,000

COX6A 0,044 0,042 0,036 0,030

NDUFA2 0,045 0,044 0,038 0,033

NDUFA9 0,045 0,049 0,037 0,036

NDUFS6 0,044 0,046 0,036 0,035

SDHA 0,011 0,018 0,008 0,015

SDHB 0,005 0,011 0,004 0,008

ATP6 0,001 0,001 0,001 0,001

ATP8 0,020 0,025 0,018 0,018

COX1 0,000 0,000 0,000 0,000

COX3 0,021 0,018 0,025 0,021

CYTB 0,000 0,000 0,000 0,000

ND1 0,000 0,000 0,000 0,000

ND5 0,003 0,007 0,004 0,010  
 

Πηνλ Ξίλαθα 13, θαίλνληαη ηα θιαδηά ζηα νπνία ην σ είλαη κεγαιχηεξν 
ηεο κνλάδαο. Ρέηνηα θιαδηά βξέζεθαλ ζε φια ηα γνλίδηα ηνπ Ξίλαθα 12, κε 
εμαίξεζε ην NDUFA9, φπνπ απιά ππάξρνπλ δηαθνξέο ζηνπο ξπζκνχο σ 
κεηαμχ ησλ θιαδηψλ, ρσξίο φκσο λα θαίλεηαη θάπνπ ζεηηθή επηινγή. 
Δπαλαιακβαλφκελεο ελδείμεηο ζεηηθήο επηινγήο θαίλεηαη λα ππάξρνπλ 
αλάκεζα ζηηο D. pseudoobscura θαη D. persimilis (COX10, COX15, COX6A, 
NDUFS6, ATP6). Γηα ηα ηξηα COX γνλίδηα, ε ζεηηθή επηινγή βξίζθεηαη ζην 
θιαδί ηεο D. persimilis, θαη δεδνκέλνπ φηη θαη ηα ηξηα αλήθνπλ ζην ίδην 
ζχκπινθν, είλαη πνιχ πηζαλφλ λα αιιειεπηδξνχλ, θαη ε αιιειεπίδξαζε απηή 
λα σζεί ηελ ζπλεμέιημε ηνπο, θαη λα εμηζψλεη ηελ έληαζε ηεο επηινγήο πνπ 
δέρνληαη. Γηα 5 γνλίδηα ππάξρεη ζεηηθή επηινγή κέζα ή γχξσ απφ ην 
melanogaster subgroup. Έηζη, γηα ηα γνλίδηα COX6A, NDUFA2 θαη ND5 
θαίλεηαη ζεηηθή επηινγή ζην θιαδί ηνπ πξνγφλνπ ηνπ melanogaster group, 
κεηά ηνλ δηαρσξηζκφ ηνπ απφ ηνλ πξφγνλν ηνπ obscura group,  ελψ γηα ηα 
γνλίδηα NDUFA2 θαη CYTB, ε επηινγή θαίλεηαη ζην θιαδί φπνπ ν θνηλφο 
πξφγνλνο ησλ D. yakuba θαη D. erecta δηαρσξίζηεθε απφ ηνλ θνηλφ πξφγνλν 
ηνπ melanogaster subgroup. Aξθεηέο ελδείμεηο ζεηηθήο επηινγήο ππήξραλ 
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ζηνπο θνηλνχο πξνγφλνπο ησλ ππνγελψλ Drosophila θαη Sophophora (SDHA, 
SDHB, COX1, COX3, CYTB, ND1, ND5) (βιέπε Δηθφλα 14). Ρέινο, γηα ην 
γνλίδην ATP8 βξέζεθαλ ελδείμεηο ζεηηθήο επηινγήο γηα 7 δηαθνξεηηθά θιαδηά 
ηνπ θπινγελεηηθνχ δέληξνπ. 

 
Πίνακαρ 13: Κιαδηά κε ελδείμεηο ζεηηθήο επηινγήο γηα ην θάζε γνλίδην (c.a. = 

common ancestor, ν ηειεπηαίνο θνηλόο πξόγνλνο) 
GENE POSITIVE SELECTION IN BRANCH

COX10 Between DPE and obscura group c.a.

Between DPE and obscura group c.a.

Between DPO and obscura group c.a.

Between melanogaster group c.a. and melanogaster - obscura c.a.

Between DPE and obscura group c.a.

Between (DYA,DER) c.a. and melanogaster subgroup c.a.

Between melanogaster group c.a. and melanogaster - obscura c.a.

NDUFA9 No specific branch

Between DPO and obscura group c.a.

Between ((DSI,DSE),DME) c.a and melanogaster subgroup c.a.

SDHA Between Sophophora c.a. and Drosophila c.a.

SDHB Between Sophophora c.a. and Drosophila c.a.

ATP6 Between DPO and obscura group c.a.

ATP8 Between 7 different lines

COX1 Between Sophophora c.a. and Drosophila c.a.

COX3 Between Sophophora c.a. and Drosophila c.a.

Between (DYA,DER) c.a. and melanogaster subgroup c.a.

Between Sophophora c.a. and Drosophila c.a.

ND1 Between Sophophora c.a. and Drosophila c.a.

Between melanogaster group c.a. and melanogaster - obscura c.a.

Between Sophophora c.a. and Drosophila c.a.
ND5

NDUFS6

COX15

NDUFA2

COX6A

CYTB

 
 

Ρν κφλν γνλίδην πνπ έδσζε ζηαηηζηηθά ζεκαληηθέο ελδείμεηο ζεηηθήο 
επηινγήο (p-value = 0.017) κε ην Z-test of Positive Selection, ήηαλ ην 
ππξεληθφ γνλίδην COX15. Ζ ζεηηθή επηινγή, φπσο θαίλεηαη ζηνλ Ξίλαθα 14, 
εληνπίδεηαη ζηα θιαδηά αλάκεζα ζηα είδε D. pseudoobscura θαη D. persimilis, 
θαη ζηνλ θνηλφ ηνπο πξφγνλν. Ρα είδε απηά βξίζθνληαη πην θνληά 
θπινγελεηηθά κεηαμχ ηνπο, ηφζν ζηε βηβιηνγξαθία, φζν θαη ζην δέληξν ηνπ 
γνληδίνπ (Δηθφλα 18).  

  
Πίνακαρ 14: Έλδεημε ζεηηθήο επηινγήο ζην πύξεληθό γνλίδην COX15 (από ην output 

ηνπ MEGA4) 
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 COX15 DSE

 COX15 DSI

 COX15 DME

 COX15 DER

 COX15 DYA

 COX15 DAN

 COX15 DPO

 COX15 DPE

 COX15 DGR

 COX15 DMO

 COX15 AGA

98

98

98

100

100

100

97

79

0.05  
Εικόνα 18: Bootstrap δέληξν NJ γηα ην ππξεληθό γνλίδην COX15  

(δηαθνξεηηθό από ην δέληξν βηβιηνγξαθίαο) 
 
 Ρν κνληέιν θιαδηψλ έδσζε θαη απηφ ελδείμεηο ζεηηθήο επηινγήο γηα ην 
ζπγθεθξηκέλν θιαδί (βιέπε Ξίλαθα 13). Ξξνθεηκέλνπ λα εμεηάζνπκε εάλ ε 
ζεηηθή επηινγή γηα ην COX15 επηθεληξψλεηαη κφλν ζηα δπν ηειηθά θιαδηά ή 
εάλ ππάξρεη θαη ζηνλ θνηλφ ηνπο πξφγνλν (αλ θαη δελ είρακε ηέηνηεο ελδείμεηο 
απφ ην κνληέιν θιαδηψλ ηνπ PAML), ηξέμακε θαη ην κνληέιν θιαδηψλ-ζέζεσλ 
ηνπ PAML γηα απηφ ην γνλίδην, ρξεζηκνπνηψληαο ζαλ foreground θιαδί ηνλ 
θνηλφ πξφγνλν (DPO,DPE). Ωζηφζν, αλ θαη ν BEB έδσζε residue κε ζεηηθή 
επηινγή (37Q, probability = 0.927), ην LLR ηεο ζχγθξηζεο ησλ κνληέισλ Α - 
Null, δελ έδσζε ζηαηηζηηθά ζεκαληηθή ηηκή γηα ηελ χπαξμε ζέζεσλ κε ζεηηθή 
επηινγή (ρ2=0, p-value = 1.0). Φαίλεηαη ινηπφλ, πσο ε ζεηηθή επηινγή 
μεθίλεζε κε ηνλ δηαρσξηζκφ ησλ δπν εηδψλ, θαη φρη ζηνλ θνηλφ ηνπο πξφγνλν.  
 
 Ζ ζχγθξηζε ησλ κνληέισλ ζέζεσλ Κ7 - Κ8, έδσζε ηέζζεξα γνλίδηα, 
ηξία ππξεληθά θαη έλα κηηνρνλδξηαθφ, φπνπ ππήξρε ζηαηηζηηθά ζεκαληηθή 
έλδεημε χπαξμεο ζέζεσλ ππφ ηελ επίδξαζε ζεηηθήο επηινγήο (Ndufa5, Ndufb9, 
Sdhd, Nd4). Γηα απηά ηα γνλίδηα, ρξεζηκνπνηήζεθε ν BEB πξνθεηκέλνπ λα 
εληνπηζηνχλ νη ζέζεηο απηέο. Πηνπο Ξίλαθεο 15-18, θαίλνληαη ηα γνλίδηα, 
θαζψο θαη νη ζέζεηο ζεηηθήο επηινγήο απφ ηνλ BEB. Θαη γηα ηηο ηεζζεξηο 
πεξηπηψζεηο, βξέζεθαλ ηα ίδηα γνλίδηα θαη νη ίδηεο ζέζεηο (ν ιφγνο πνπ θάπνηα 
ακηλνμέα έρνπλ δηαθνξεηηθή αξίζκεζε, είλαη ιφγσ ηεο απαινηθήο αζαθψλ 
δεδνκέλσλ, π.ρ. ην Nd4 237S θαη ην Nd4 236S ζηνπο Ξίλαθεο 15,17 θαη 16,18 
είλαη ην ίδην ακηλνμχ). Κφλν ζην γνλίδην Ndufb9 βξέζεθε ηφζν έλδεημε ζεηηθήο 
επηινγήο (p < 0.05), φζν θαη ζπγθεθξηκέλε ζέζε (51R), κε ζηαηηζηηθά 
ζεκαληηθή πηζαλφηεηα. Ρν ίδην γνλίδην εληνπίζηεθε θαη απφ ηα LLR ηεο 
ζχγθξηζεο Κ0 - Κ1. 

  
Πίνακαρ 15: Θέζεηο γνληδίωλ κε πηζαλή ζεηηθή επηινγή (rooted, αζαθή δ.) 

GENE Tree DF Ambig. Data M7 M8 χ^2 ρ <95% >95% >99%

NDUFA5 Rooted Consensus 2 Yes -1723,8849 -1719,9690 7,8 0,020 25S, 66T

NDUFB9 Rooted Consensus 2 Yes -1934,6739 -1925,2234 18,9 0,000 51R

SDHD Rooted Consensus 2 Yes -3071,4510 -3067,2516 8,4 0,015 42V, 51I, 52V, 72S, 76L, 181E, 183A

ND4 Rooted Consensus 2 Yes -4996,4937 -4991,4732 10,0 0,007 237S  
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Πίνακαρ 16: Θέζειρ γνληδίωλ κε πηζαλή ζεηηθή επηινγή (rooted, κε αζαθή δ.) 

GENE Tree DF Ambig. Data M7 M8 χ^2 ρ <95% >95% >99%

NDUFA5 Rooted Consensus 2 No -1723,8849 -1719,9690 7,8 0,020 25S, 66T

NDUFB9 Rooted Consensus 2 No -1934,6739 -1925,2234 18,9 0,000 51R

SDHD Rooted Consensus 2 No -3071,4510 -3067,2516 8,4 0,015 39V, 48I, 49V, 67G, 71L

ND4 Rooted Consensus 2 No -4982,1183 -4977,1193 10,0 0,007 236S  

 
Πίνακαρ 17: Θέζεηο γνληδίωλ κε πηζαλή ζεηηθή επηινγή (unrooted, αζαθή δ.) 

GENE Tree DF Ambig. Data M7 M8 χ^2 ρ  <95% >95% >99%

NDUFA5 Unrooted Consensus 2 Yes -1723,8849 -1719,9690 7,8 0,020 25S, 66T

NDUFB9 Unrooted Consensus 2 Yes -1934,6739 -1925,2234 18,9 0,000 51R

SDHD Unrooted Consensus 2 Yes -3071,9626 -3067,2516 9,4 0,009 42V, 51I, 52V, 72S, 76L, 181E, 183A

ND4 Unrooted Consensus 2 Yes -4996,4937 -4991,4732 10,0 0,007 237S  

 
Πίνακαρ 18: Θέζεηο γνληδίωλ κε πηζαλή ζεηηθή επηινγή (unrooted, κε αζαθή δ.) 

GENE Tree DF Ambig. Data M7 M8 χ^2 ρ POSITIVELY SELECTED SITES <95% >95% >99%

NDUFA5 Unrooted Consensus 2 No -1714,5546 -1710,5991 7,9 0,019 25S, 66T

NDUFB9 Unrooted Consensus 2 No -1926,2747 -1916,8148 18,9 0,000 51R

SDHD Unrooted Consensus 2 No -2891,1295 -2886,9279 8,4 0,015 39V, 48I, 49V, 67G, 71L

ND4 Unrooted Consensus 2 No -4982,1183 -4977,1193 10,0 0,007 236S  
  

Ζ θαηαζθεπή ησλ δέληξσλ Maximum Likelihood θαη Neighbour Joining 
κε βάζε ηηο αιιεινπρίεο ησλ γνληδίσλ (Ξίλαθαο 18), έδσζε ζε θάπνηεο 
πεξηπηψζεηο δέληξν ίδην κε ηεο βηβιηνγξαθίαο, ελψ ζε άιιεο, ην 
αλαθαηαζθεπαζκέλν δέληξν είρε δηαθνξεηηθή δηαξξχζκηζε. Mφλν 4 Maximum 
Likelihood δέληξα γνληδίνπ απφ ηα 39 ζπλνιηθά, είραλ ηελ απνδεθηή απφ ηε 
βηβιηνγξαθία ηνπνινγία, ελψ γηα ηα δέληξα Neighbour Joining ν αξηζκφο 
απηφο απμαλφηαλ ζηα 11. Ζ κε ηαχηηζε ελφο δέληξνπ γνληδίνπ κε ην 
αληίζηνηρν δέληξν βηβιηνγξαθίαο, εάλ δελ πξνέξρεηαη απφ ζηνραζηηθά ιάζε 
ησλ αιγνξίζκσλ θαηαζθεπήο (γηα παξάδεηγκα, ζε θάπνηνπο νξγαληζκνχο 
κπνξεί λα κελ ηζρχνπλ νη ζπλεζηζκέλνη ξπζκνί κεηαπηψζεσλ/κεηαζηξνθψλ), 
κπνξεί λα είλαη έλδεημε δηαθνξεηηθψλ ξπζκψλ εμέιημεο γηα ην γνλίδην ηνπ θάζε 
νξγαληζκνχ66. Ωζηφζν, φπσο πξνεηπψζεθε, ζηηο κειέηεο κε ην PAML 
ρξεζηκνπνηήζεθαλ κφλν δέληξα βηβιηνγξαθίαο, πξνθεηκέλνπ λα ππνινγηζηνχλ 
ηα απνηειέζκαηα κε βάζε ηα ζσζηά θιαδηά. 
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Πίνακαρ 19: Διαθοπέρ κεηαμύ αλαθαηαζθεπαζκέλωλ δέληξωλ θαη βηβιηνγξαθίαο 
GENE Max. Likelihood (unrooted) Neighbour Joining (rooted)

DAN classified close to obscura group, 

(DGR,DMO) classified close to melanogaster group

ATP8 DGR classified close to obscura group, other errors DGR classified close to obscura group, other errors

DGR classified close to obscura group DGR,DMO classified between melanogaster & obscura groups

DAN classified as outgroup DAN classified close to root

COX2 (DGR,DMO) and (DPO,DPE) trees are switched Tree is correct

COX3 DGR,DMO classified with Sophophora, DAN outgroup DGR,DMO classified with Sophophora

DGR,DAN close to obscura group (DGR,DAN) close to obscura group

DYA,DER more distant common ancestor DYA,DER more distant common ancestor

(DGR,DMO) and (DPO,DPE) trees are switched

DAN close to (DGR,DMO)

ND2 (DGR,DMO) and (DPO,DPE) trees are switched Tree is correct

ND3 DMO closer to main tree than DGR Tree is correct

DYA,DER more distant common ancestor

DGR classified close to obscura group

DYA,DER more distant common ancestor

DGR classified with DAN

ND5 DGR closer to main tree than DMO DGR closer to main tree than DMO

DAN Sophophora outgroup

DYA,DER more distant common ancestor

COX4 (DPE,DPO) closer to (DMO,DGR) (DPE,DPO) closer to (DMO,DGR)

COX5A DYA,DER more distant common ancestor At least three errors

(DGR,DMO) and (DPO,DPE) branches are switched

DYA,DER more distant common ancestor

(DME,DSI) and (DER,DYA) branches are switched

DAN classified close to obscura group

COX6B DGR closer to main tree than DMO DGR classified close to obscura group

COX10 At least three errors Tree is correct

COX15 Tree is correct (DPE,DPO) closer to (DMO,DGR)

(DPE,DPO) closer to (DMO,DGR) (DPE,DPO) closer to (DMO,DGR)

DAN closer to ((DPE,DPO),(DMO,DGR)) DAN closer to ((DPE,DPO),(DMO,DGR))

DAN most distant drosophila

(DGR,DMO) and (DPO,DPE) branches are switched

NDUFA4 At least three errors Tree is correct

DAN most distant drosophila

DYA,DER more distant common ancestor

NDUFA8 DYA,DER more distant common ancestor DYA,DER more distant common ancestor

NDUFA9 Tree is correct Tree is correct

NDUFAB DYA,DER more distant common ancestor DYA,DER more distant common ancestor

DYA,DER more distant common ancestor

DMO closer to main tree than DGR

NDUFB9 DME and (DYA,DER) branches are switched DMO,DGR more distant common ancestor

NDUFS3 (DPE,DPO) closer to (DMO,DGR) Tree is correct

DYA,DER more distant common ancestor

DMO closer to main tree than DGR

DME and DSI branches are switched

DYA,DER more distant common ancestor

NDUFS8 DGR closer to main tree than DMO Tree is correct

NDUFV2 Tree is correct DYA,DER more distant common ancestor

QCR2 Tree is correct Tree is correct

QCR8 DSE classified close to (DYA,DER) DSE classified close to (DYA,DER)

SDHA DYA,DER more distant common ancestor Tree is correct

SDHB (DPO,DPE) and DAN closer to (DMO,DGR) (DPO,DPE) and DAN closer to (DMO,DGR)

(DPE,DPO) closer to (DMO,DGR) (DPE,DPO) closer to (DMO,DGR)

DAN most distant drosophila DAN most distant drosophila

T.Genes: 39 Correct Trees: 4 Correct Trees: 11

SDHD

NDUFB8 Tree is correct

NDUFS4 DMO,DGR more distant common ancestor

NDUFS6 DYA,DER more distant common ancestor

COX17

NDUFA2 At least three errors

NDUFA5 DAN most distant drosophila

At least three errors

ATP6

COX1

CYTB

ND1

ND4

ND4L

ND6

COX5B

COX6A

DAN classified close to obscura group

At least three errors

DAN close to (DGR,DMO)

DGR closer to main tree than DMO

At least three errors

At least three errors

 
 
 
4.4 ΢πδήηεζε 
 

Νη κφλεο ελδείμεηο ζεηηθήο επηινγήο νη νπνίεο παξαηεξνχληαη ζε 
αξηίγνλα είδε δξνζφθηιαο ζχκθσλα κε ηα απνηειέζκαηά καο, ηφζν απφ ην 
PAML φζν θαη απφ ην MEGA4, είλαη απηέο κεηαμχ ησλ εηδψλ D. pseudoobscura 
θαη D. persimilis. Αλ θαη νη D. pseudoobscura, θαη D. persimilis είλαη θνληηλά 
κεηαμχ ηνπο είδε, σζηφζν είλαη απνκνλσκέλα πεξηβαιινληηθά κεηαμχ ηνπο, κε 
ηε D. persimilis  λα δεη ζε κεγαιχηεξα πςφκεηξα φπνπ επηθξαηνχλ 
ρακειφηεξεο ζεξκνθξαζίεο. Πηε δξνζφθηια, κεηαιιάμεηο ζε γνλίδηα ηνπ 
Ππκπιφθνπ ΗΗ, έρνπλ εκπιαθεί ζε ζχλδξνκα ππεξεπαηζζεζίαο ζην νμπγφλν, 
θαη κείσζεο ηνπ ρξφλνπ δσήο67. Γεδνκέλεο ηεο γεσγξαθηθήο θαηαλνκήο ησλ 
δηαθφξσλ εηδψλ δξνζφθηιαο, είλαη πηζαλφλ αξθεηά γνλίδηα ηεο αλαπλνήο, λα 
βξίζθνληαη ππφ ηελ επίδξαζε ζεηηθήο επηινγήο, έηζη ψζηε ζπγθεθξηκέλα είδε 
λα είλαη πξνζαξκνζκέλα γηα ζπγθεθξηκέλα πςφκεηξα. Κηα πηζαλή πεξαηηέξσ 
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κειέηε ζα κπνξνχζε λα είλαη ε κέηξεζε ελεξγφηεηαο ησλ ζπκπιφθσλ 
OXPHOS ζε δηαθνξεηηθά είδε. Νη ππφινηπεο ελδείμεηο ζεηηθήο επηινγήο πνπ 
βξέζεθαλ, αθνξνχζαλ θνκβηθά ζεκεία ηνπ δέληξνπ, θαη θνηλνχο πξνγφλνπο 
ζχγρξνλσλ εηδψλ. 

Ρν νξζφινγν ηνπ γνληδίνπ Ndufa5 (H.sapiens: NDUFA5, B.taurus: 
B13), έρεη ραξαθηεξηζηεί αθφκα θαη ζε πνιχ καθξηλά κεηαμχ ηνπο είδε, θαη 
είλαη αξθεηά ζπληεξεκέλν αλάκεζα ζε θνληηλά είδε. Ν αθξηβήο ηνπ ξφινο 
σζηφζν ζην Πχκπινθν Η ηεο αλαπλεπζηηθήο αιπζίδαο, αλ θαη θαίλεηαη πσο 
είλαη αξθεηά ζεκαληηθφο ιφγσ ηεο ζπληήξεζεο ηνπ, δελ είλαη απφιπηα 
μεθαζαξηζκέλνο68. 

Ρν νξζφινγν ηνπ γνληδίνπ Ndufb9 (H.sapiens: NDUFB9, B.taurus: 
B22), εθηφο απφ ηνλ ξφιν ηνπ ζην Πχκπινθν Η ηεο αλαπλεπζηηθήο αιπζίδαο, 
είρε παιαηφηεξα εκπιαθεί ζην ζχλδξνκν BOR (Brancio-Oto-Renal syndrome), 
κία απηνζσκηθή θπξίαξρε αζζέλεηα ε νπνία επεξξεάδεη ηα λεθξά, ηα απηηά, 
θαη ηνλ ιαηκφ69. Κηα επφκελε κειέηε ζε 9 νηθνγέλεηεο κε ηζηνξηθφ BOR, δελ 
θαηάθεξε λα εληνπίζεη ελνρνπνηεηηθέο κεηαιιάμεηο, ρσξίο σζηφζν λα 
απνθιείεη εληειψο ηε ζπκκεηνρή ηνπ ζηελ αζζέλεηα70. 
 Ρν νξζφινγν ηνπ γνληδίνπ Sdhd (H.sapiens: SDHD), θσδηθνπνηεί κηα 
απφ ηηο δπν δηακεκβξαληθέο πξσηεΐλεο ηνπ Ππκπιφθνπ ΗΗ. Δθηφο απφ ηνλ ξφιν 
ηνπ ζην Πχκπινθν ΗΗ, κεηαιιάμεηο ζε απηφ έρνπλ εκπιαθεί ζηελ δεκηνπξγία 
παξαγαγγιησκάησλ, ηα νπνία είλαη ζπλήζσο θαινήζεηο φγθνη νη νπνίνη 
εληνπίδνληαη ζην λεπξνελδνθξηλέο ζχζηεκα71.  

Ρέινο, θαηά ηε κειέηε ησλ απνηειεζκάησλ, θάλεθε πσο ελψ ην PAML 
έδσζε αξθεηά γνλίδηα κε ελδείμεηο ζεηηθήο επηινγήο, ην MEGA4, έδσζε κφλν 
έλα. Αλ θαη ζηα δπν ρξεζηκνπνηήζεθαλ κνληέια δηφξζσζεο θαη παξφκνηεο 
παξάκεηξνη (φπσο ξπζκφο κεηαπηψζεσλ/κεηαζηξνθψλ), ζην PAML 
ρξεζηκνπνηήζεθε δέληξν βηβιηνγξαθίαο, ελψ ην MEGA4 θαηαζθεχαζε δέληξα 
γνληδίνπ. Γείμακε πσο γηα ηα πεξηζζφηεξα γνλίδηα, ην δέληξν βηβιηνγξαθίαο 
ήηαλ δηαθνξεηηθφ απφ ην δέληξν γνληδίνπ, θαη ίζσο γηα απηφλ ηνλ ιφγν, ην 
MEGA4 λα κελ θαηάθεξε λα αληρλεχζεη ηελ ζεηηθή επηινγή ζε πεξηζζφηεξα 
γνλίδηα. 
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4. ΠΑΡΑΡΣΗΜΑ - ΚΩΓΙΚΑ΢ 

 
Σ. πίνακαρ 1: Όια ηα γνλίδηα γηα ην δεύγνο H.sapiens P.troglodytes 

OXPHOS C. I dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS PPI 
ND1 (mt) 0,0262 0,3467 0,0756 954 717 237 8 
ND2 (mt) 0,0170 0,4266 0,0398 1041 748 293 2 
ND3 (mt) 0,0236 0,5518 0,0428 345 235 110 3 
ND4 (mt) 0,0229 0,4106 0,0558 1377 999 378 2 

ND4L (mt) 0,0047 0,3311 0,0142 294 199 95 0 
ND5 (mt) 0,0371 0,4146 0,0895 1809 1344 465 3 
ND6 (mt) 0,0181 0,4302 0,0421 522 363 159 1 

AVERAGE 0,0214 0,4159 0,0514 906 658 248 
 

        NDUFS1 (n) 0,0024 0,0174 0,1379 2181 1673 508 7 
NDUFS2 (n) 0,0010 0,0030 0,3333 1389 986 403 12 
NDUFS3 (n) 0,0116 0,0163 0,7117 792 587 205 12 
NDUFS7 (n) 0,0021 0,0186 0,1129 639 530 109 2 
NDUFS8 (n) 0,0000 0,0065 0,0000 630 514 116 7 
NDUFV1 (n) 0,0010 0,0143 0,0699 1392 1054 338 7 
NDUFV2 (n) 0,0035 0,0056 0,6250 747 562 185 8 
NDUFA2 (n) 0,0131 0,0000 N/A 207 160 47 29 
NDUFA4 (n) 0,0000 0,0000 N/A 243 169 74 1 
NDUFA5 (n) 0,0000 0,0000 N/A 348 247 101 2 
NDUFA6 (n) 0,0000 0,0230 0,0000 384 281 103 2 
NDUFA7 (n) 0,0000 0,0340 0,0000 339 254 85 2 
NDUFA8 (n) 0,0000 0,0000 N/A 516 365 151 2 
NDUFA9 (n) 0,0024 0,0218 0,1101 1131 809 322 5 
NDUFA10 (n) 0,0037 0,0249 0,1486 1065 758 307 2 
NDUFA11 (n) 0,0000 0,0091 0,0000 423 316 107 1 
NDUFAB1 (n) 0,0000 0,0182 0,0000 465 339 127 32 
NDUFB1 (n) 0,0000 0,0133 0,0000 315 220 95 2 
NDUFB2 (n) 0,0084 0,0000 N/A 315 229 86 1 
NDUFB3 (n) 0,0000 0,0000 N/A 294 220 74 2 
NDUFB4 (n) 0,0000 0,0000 N/A 387 269 118 1 
NDUFB5 (n) 0,0000 0,0294 0,0000 567 409 158 2 
NDUFB7 (n) 0,0032 0,0215 0,1488 408 358 51 2 
NDUFB8 (n) 0,0023 0,0079 0,2911 558 415 143 2 
NDUFB9 (n) 0,0024 0,0000 N/A 537 380 157 2 
NDUFB10 (n) 0,0049 0,0190 0,2579 516 412 104 2 
NDUFC2 (n) 0,0037 0,0115 0,3217 357 247 110 2 
NDUFS4 (n) 0,0000 0,0251 0,0000 519 370 149 2 
NDUFS5 (n) 0,0000 0,0000 N/A 318 230 88 2 
NDUFS6 (n) 0,0000 0,0111 0,0000 372 276 96 2 
NDUFV3 (n) 0,0000 0,0125 0,0000 324 222 103 2 
AVERAGE 0,0021 0,0117 0,1805 603 447 155 

 
NDUFA3 (n) 0,1179 0,2578 0,4573 252 202 50 

 
        OXPHOS C.II dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS 

 
SDHB (n) 0,0000 0,0210 0,0000 837 638 199 2 
SDHC (n) 0,0000 0,0000 N/A 348 249 99 2 
SDHD (n) 0,0057 0,0000 N/A 477 334 143 2 

AVERAGE 0,0019 0,0070 0,2714 554 407 147 
 

SDHA (n) 0,0388 0,0906 0,4283 282 212 70 
 

        OXPHOS C.III dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS 
 

CYTB (mt) 0,0360 0,4829 0,0745 1140 877 263 10 

        CYC1 (n) 0,0000 0,0239 0,0000 975 722 253 9 
UCRC (n) 0,0000 0,0000 N/A 186 158 28 2 
UQCR (n) 0,0000 0,0000 N/A 168 134 34 8 

UQCRB (n) 0,0511 0,1078 0,4740 333 256 77 8 
UQCRC1 (n) 0,0000 0,0205 0,0000 1380 992 388 8 
UQCRC2 (n) 0,0024 0,0072 0,3333 1125 801 324 8 

UQCRFS1 (n) 0,0033 0,0143 0,2308 822 582 241 8 
UQCRH (n) 0,0188 0,0176 1,0682 273 179 94 8 
UQCRQ (n) 0,0000 0,0357 0,0000 246 182 64 8 
AVERAGE 0,0084 0,0252 0,3330 612 445 167 

 
        OXPHOS C.IV dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS 

 
COX1 (mt) 0,0061 0,4309 0,0142 1539 1117 422 10 
COX2 (mt) 0,0098 0,4827 0,0203 681 486 195 10 
COX3 (mt) 0,0120 0,4640 0,0259 783 568 215 8 

AVERAGE (mt) 0,0093 0,4592 0,0203 1001 724 277 
 

        COX4I1 (n) 0,0076 0,0000 N/A 513 418 95 2 
COX5A (n) 0,0090 0,0087 1,0345 450 309 141 8 
COX5B (n) 0,0141 0,0000 N/A 387 272 116 8 

COX6A1 (n) 0,0124 0,0242 0,5124 327 235 92 8 
COX6A2 (n) 0,0000 0,0129 0,0000 291 232 59 0 
COX6B1 (n) 0,0000 0,0193 0,0000 258 206 53 8 
COX6C (n) 0,0058 0,0196 0,2959 225 165 60 8 
COX7C (n) 0,0000 0,0000 N/A 189 131 58 8 
COX8A (n) 0,0068 0,0340 0,2000 207 156 51 0 
COX10 (n) 0,0000 0,0178 0,0000 1329 924 405 0 
COX11 (n) 0,0101 0,0227 0,4449 534 389 145 0 
COX17 (n) 0,0208 0,0000 N/A 189 136 53 0 

AVERAGE (n) 0,0072 0,0133 0,5440 408 298 111 
 

        OXPHOS C.V dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS 
 

ATP6 (mt) 0,0286 0,3231 0,0885 678 460 218 4 
ATP8 (mt) 0,0265 0,3476 0,0762 204 140 64 0 
AVERAGE 0,0276 0,3354 0,0822 441 300 141 

 
        ATP5A1 (n) 0,0000 0,0143 0,0000 1659 1187 472 9 

ATP5B (n) 0,0035 0,0176 0,1989 1554 1053 502 10 
ATP5C1 (n) 0,0000 0,0096 0,0000 891 632 259 6 
ATP5D (n) 0,0000 0,0293 0,0000 504 403 102 8 
ATP5E (n) 0,0258 0,0294 0,8776 153 109 44 4 
ATP5F1 (n) 0,0019 0,0057 0,3333 714 494 220 11 
ATP5G1 (n) 0,0000 0,0102 0,0000 381 268 113 3 
ATP5G2 (n) 0,0000 0,0206 0,0000 360 247 113 2 
ATP5G3 (n) 0,0000 0,0000 N/A 426 294 132 3 
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ATP5H (n) 0,0000 0,0000 N/A 411 288 124 2 
ATP5I (n) 0,0000 0,0198 0,0000 207 148 59 1 

ATP5J2 (n) 0,0000 0,0379 0,0000 237 178 60 1 
ATP5J (n) 0,0093 0,0471 0,1975 282 200 82 2 
ATP5L (n) 0,0000 0,0000 N/A 309 224 85 1 
ATP5O (n) 0,0000 0,0251 0,0000 639 447 192 6 
AVERAGE 0,0027 0,0178 0,1519 582 411 171 

 
        GLYCOLYSIS dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS 

 
ACSS1 0,0025 0,0184 0,1359 1704 1322 382 

 
ACSS2 0,0053 0,0124 0,4274 1326 955 371 

 
ADH1A 0,0037 0,0073 0,5068 1125 784 342 

 
ADH1B 0,0039 0,0164 0,2378 1125 784 341 

 
ADH1C 0,0026 0,0362 0,0718 1023 713 310 

 
ADH4 0,0059 0,0213 0,2770 1086 774 312 

 
ADH5 0,0042 0,0063 0,6667 1020 730 290 

 
ADH6 0,0010 0,0127 0,0787 828 585 243 

 
ADH7 0,0066 0,0157 0,4204 951 672 279 

 
AKR1A1 0,0015 0,0063 0,2381 855 614 241 

 
ALDH1A3 0,0010 0,0175 0,0571 1353 988 365 

 
ALDH1B1 0,0023 0,0231 0,0996 1551 1178 373 

 
ALDH2 0,0000 0,0561 0,0000 1296 995 302 

 
ALDH3A1 0,0000 0,0035 0,0000 1140 939 201 

 
ALDH3A2 0,0018 0,0536 0,0336 1245 906 339 

 
ALDH7A1 0,0047 0,0141 0,3333 1497 1135 362 

 
ALDOA 0,0010 0,0064 0,1563 1092 858 234 

 
ALDOB 0,0059 0,0150 0,3933 1008 714 294 

 
ALDOC 0,0024 0,0257 0,0934 1092 775 317 

 
BPGM 0,0026 0,0241 0,1079 777 541 236 

 
DLAT 0,0037 0,0191 0,1937 1941 1386 555 

 
DLD 0,0026 0,0041 0,6341 1230 950 280 

 
ENO1 0,0016 0,0051 0,3137 1302 955 348 

 
ENO3 0,0000 0,0263 N/A 1302 983 319 

 
FBP1 0,0016 0,0096 0,1667 1014 745 269 

 
FBP2 0,0010 0,0187 0,0535 1017 714 303 

 
G6PC2 0,0026 0,0106 0,2453 438 321 117 

 
GALM 0,0000 0,0130 0,0000 633 451 182 

 
GAPDH 0,0012 0,0148 0,0811 888 687 201 

 
GCK 0,0031 0,0211 0,1469 1353 1138 215 

 
GPI 0,0035 0,0166 0,2108 804 652 152 

 
HK1 0,0033 0,0173 0,1908 2691 2024 667 

 
HK2 0,0045 0,0152 0,2961 2667 2047 620 

 
HK3 0,0000 0,0101 0,0000 2376 1786 590 

 
LDHA 0,0000 0,0261 0,0000 822 592 230 

 
LDHAL6A 0,0020 0,0000 N/A 996 720 276 

 
LDHAL6B 0,0000 0,0142 0,0000 1143 816 327 

 
LDHB 0,0016 0,0106 0,1509 1002 716 286 

 
LDHC 0,0000 0,0044 0,0000 996 741 255 

 
PCK1 0,0023 0,0114 0,2018 1866 1436 430 

 
PCK2 0,0013 0,0043 0,3023 963 738 225 

 
PDHA1 0,0000 0,0043 0,0000 1170 832 338 

 
PDHA2 0,0028 0,0334 0,0838 1164 833 331 

 
PDHB 0,0042 0,0165 0,2545 882 634 248 

 
PFKL 0,0011 0,0296 0,0372 1989 1631 358 

 
PFKM 0,0011 0,0036 0,3056 2340 1682 658 

 
PFKP 0,0000 0,0290 0,0000 2238 1736 502 

 
PGAM1 0,0000 0,0256 0,0000 684 547 137 

 
PGAM2 0,0000 0,0056 0,0000 759 642 117 

 
PGAM4 0,0034 0,0170 0,2000 762 563 199 

 
PGK1 0,0000 0,0067 0,0000 1251 892 359 

 
PGK2 0,0021 0,0206 0,1019 1251 894 357 

 
PKLR 0,0026 0,0048 0,5417 1593 1205 388 

 
TPI1 0,0000 0,0222 0,0000 747 548 199 

 
AVERAGE 0,0021 0,0164 0,1269 1248 930 318 

 

 
Σ. πίνακαρ 2: Όια ηα γνλίδηα γηα ην δεύγνο D.melanogaster – D.simulans 
OXPHOS C. I dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS 

ND1 (mt) 0,0124 0,1700 0,0729 936 864 72 
ND2 (mt) 0,0199 0,1360 0,1463 1023 929 94 
ND3 (mt) 0,0108 0,2317 0,0466 351 307 44 
ND4 (mt) 0,0164 0,1694 0,0968 1338 1182 156 

ND4L (mt) 0,0087 0,1961 0,0444 288 257 31 
ND5 (mt) 0,0180 0,1965 0,0916 1713 1542 171 
ND6 (mt) 0,0246 0,1192 0,2064 522 462 60 

AVERAGE 0,0158 0,1741 0,0909 882 792 90 
NDUFA2 (n) 0,0199 0,1607 0,1238 273 204 69 
NDUFA4 (n) 0,0053 0,0530 0,1000 249 187 62 
NDUFA5 (n) 0,0035 0,1479 0,0237 372 294 78 
NDUFA6 (n) 0,0034 0,0617 0,0551 378 303 75 
NDUFA8 (n) 0,0000 0,1257 0,0000 525 414 111 
NDUFA9 (n) 0,0054 0,0898 0,0601 981 811 170 

NDUFAB1 (n) 0,0000 0,0755 0,0000 429 357 72 
NDUFB7 (n) 0,0149 0,0521 0,2860 351 317 35 
NDUFB8 (n) 0,0100 0,0975 0,1026 525 414 111 
NDUFB9 (n) 0,0122 0,1067 0,1143 432 342 90 
NDUFS2 (n) 0,0045 0,1530 0,0294 582 438 145 
NDUFS3 (n) 0,0034 0,1026 0,0331 795 613 182 
NDUFS4 (n) 0,0108 0,0934 0,1156 549 476 73 
NDUFS6 (n) 0,0034 0,0617 0,0551 378 303 75 
NDUFS7 (n) 0,0062 0,1848 0,0335 636 513 123 
NDUFS8 (n) 0,0050 0,0644 0,0776 651 526 125 
NDUFV1 (n) 0,0057 0,1502 0,0379 1386 1107 279,5 
NDUFV2 (n) 0,0000 0,0981 0,0000 726 593 133 
AVERAGE 0,0063 0,1044 0,0605 568 456 112 

OXPHOS C. II dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS 
SDHA (n) 0,0080 0,1300 0,0615 1830 1355 476 
SDHB (n) 0,0000 0,0865 0,0000 891 820 71 
SDHD (n) 0,0050 0,0415 0,1205 546 407 139 

AVERAGE 0,0043 0,0860 0,0504 1089 861 228 
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OXPHOS C. III dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS 
CYTB (mt) 0,0068 0,3039 0,0224 1134 984 150 
CYC1 (n) 0,0142 0,1200 0,1183 1032 796 236 

UQCRB (n) 0,0039 0,1304 0,0299 333 258 75 
UQCRC2 (n) 0,0045 0,0625 0,0720 1221 967 254 

UQCRFS1 (n) 0,0028 0,0782 0,0358 474 383 91 
UQCRQ (n) 0,0000 0,0780 0,0000 267 227 41 
AVERAGE 0,0051 0,0938 0,0541 665 526 139 

OXPHOS C. IV dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS 
COX1 (mt) 0,0017 0,2118 0,0080 1530 1366 164 
COX2 (mt) 0,0094 0,2280 0,0412 684 593 91 
COX3 (mt) 0,0108 0,1883 0,0574 786 689 98 
AVERAGE 0,0073 0,2094 0,0349 1000 882 118 
COX4 (n) 0,0249 0,0977 0,2549 528 416 112 

COX5A (n) 0,0000 0,0969 0,0000 447 375 72 
COX5B (n) 0,0000 0,0924 0,0000 360 282 78 
COX6A (n) 0,0319 0,1343 0,2375 780 574 206 
COX6B (n) 0,0000 0,0213 0,0000 231 220 11 
COX7A (n) 0,0127 0,1448 0,0877 315 236 79 
COX10 (n) 0,0139 0,1210 0,1149 1173 826 347 
COX11 (n) 0,0109 0,1679 0,0649 723 540 183 
COX15 (n) 0,0057 0,1060 0,0538 1173 905 268 
COX17 (n) 0,0056 0,0556 0,1007 234 170 64 
AVERAGE 0,0106 0,1038 0,1017 596 454 142 

OXPHOS C. V dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS 
ATP6 (mt) 0,0225 0,1784 0,1261 672 587 85 
ATP8 (mt) 0,0156 0,1484 0,1051 159 147 12 
AVERAGE 0,0191 0,1634 0,1166 416 367 49 
ATP5B (n) 0,0010 0,0788 0,0127 1317 956 361 

ATP5C1 (n) 0,0030 0,0565 0,0531 891 762 129 
ATP5D (n) 0,0028 0,0708 0,0395 471 370 101 
ATP5F1 (n) 0,0018 0,0521 0,0345 729 598 131 
ATP5G (n) 0,0082 0,0472 0,1737 333 256 77 
ATP5H (n) 0,0097 0,0974 0,0996 534 468 66 
ATP5J (n) 0,0042 0,0968 0,0434 318 256 63 
ATP5O (n) 0,0036 0,0875 0,0411 378 307 71 
AVERAGE 0,0043 0,0734 0,0584 621 497 125 

GLYCOLYSIS dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS 
ACSS 0,0301 0,1601 0,1880 1665 1290 375 

Ald 0,0034 0,0507 0,0671 1002 841 161 
DLAT 0,0082 0,1456 0,0563 1488 1070 418 
DLD 0,0018 0,0633 0,0284 1512 1153 359 
ENO 0,0031 0,0863 0,0359 1263 1101 162 
FBP 0,0027 0,1439 0,0188 984 765 219 
Fdh 0,0012 0,1413 0,0085 1137 914 223 

Hex-t1 0,0055 0,1607 0,0342 1194 931 263 
Hex-t2 0,0136 0,1713 0,0794 1359 1053 306 
LDHa 0,0027 0,0711 0,0380 996 826 170 
LDHb 0,0160 0,1945 0,0823 1014 780 234 

PDHA1 0,0000 0,0583 0,0000 1170 880 290 
PDHA2 0,0082 0,1480 0,0554 1428 1151 277 
PDHB 0,0012 0,0917 0,0131 1095 839 256 
Pepck 0,0054 0,1036 0,0521 1941 1518 423 
PFK 0,0008 0,1178 0,0068 1725 1362 363 

PGAM 0,0060 0,0903 0,0664 864 705 159 
PGK 0,0021 0,0865 0,0243 1245 1026 219 
Pyk 0,0046 0,1520 0,0303 1713 1351 362 
TPI 0,0064 0,0659 0,0971 1044 890 154 

AVERAGE 0,0062 0,1151 0,0534 1292 1022 270 

 
Σ. πίνακαρ 3: Όια ηα γνλίδηα γηα ην δεύγνο Z.mays – O.sativa 

OXPHOS C. I dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS 
nad1 (mt) 0,0056 0,0159 0,3522 975 731 244 
nad2 (mt) 0,0054 0,0028 1,9286 1464 1026 438 
nad3 (mt) 0,0150 0,0119 1,2605 354 263 91 
nad4 (mt) 0,0054 0,0194 0,2784 1485 1070 415 

nad4L (mt) 0,0000 0,0136 0,0000 300 230 70 
nad5 (mt) 0,0013 0,0189 0,0688 2007 1473 534 
nad6 (mt) 0,0233 0,0738 0,3157 579 410 169 
nad7 (mt) 0,0011 0,0035 0,3143 1182 889 293 
nad9 (mt) 0,0023 0,0316 0,0728 570 461 109 
AVERAGE 0,0066 0,0213 0,3103 991 728 263 

NDUFS1 (n) 0,0222 0,5366 0,0414 2184 1579 605 
NDUFS4 (n) 0,0320 0,4582 0,0698 471 336 135 
NDUFS5 (n) 0,0490 0,2461 0,1991 255 217 38 
NDUFS6 (n) 0,0677 0,5611 0,1207 264 204 60 
NDUFS7 (n) 0,0099 0,5306 0,0187 540 434 106 
NDUFS8 (n) 0,0437 0,6865 0,0637 669 505 164 
NDUFV1 (n) 0,0291 0,6186 0,0470 1512 1110 402 
NDUFV2 (n) 0,0263 0,5606 0,0469 765 581 184 
NDUFA5 (n) 0,0286 0,5382 0,0531 519 414 105 
NDUFA6 (n) 0,0801 0,5234 0,1530 393 324 69 
NDUFA8 (n) 0,0484 0,4455 0,1086 288 244 44 
NDUFA9 (n) 0,0707 0,6472 0,1092 1221 918 303 

NDUFAB1 (n) 0,0796 0,4014 0,1983 393 293 100 
NDUFB7 (n) 0,0597 0,1748 0,3415 321 294 27 
NDUFB9 (n) 0,0396 0,4722 0,0839 339 282 57 
AVERAGE 0,0458 0,4934 0,0928 676 516 160 

OXPHOS C. II dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS 
SDHA (n) 0,0279 0,4991 0,0559 1845 1395 450 
SDHB (n) 0,0271 0,2942 0,0921 840 775 65 

AVERAGE 0,0275 0,3967 0,0693 1343 1085 258 
OXPHOS C. IIΙ dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS 

COB (mt) 0,0045 0,0221 0,2036 1164 891 273 
ISP (n) 0,0367 0,8488 0,0432 750 557,3 193 

CYT1 (n) 0,0257 0,7361 0,0349 867 650 217 
AVERAGE 0,0312 0,7925 0,0394 809 604 205 

OXPHOS C. IV dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS 
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ccmB (mt) 0,0087 0,0000 N/A 618 434 184 
ccmC (mt) 0,0019 0,0163 0,1166 720 528 193 

ccmFC (mt) 0,0062 0,0131 0,4733 1284 922 362 
ccmFN (mt) 0,0100 0,0139 0,7194 1743 1282 461 
cox1 (mt) 0,0008 0,0321 0,0249 1566 1214 352 
cox2 (mt) 0,0017 0,0217 0,0783 780 589 192 
cox3 (mt) 0,0017 0,0101 0,1683 795 582 213 
AVERAGE 0,0044 0,0153 0,2892 1072 793 279 
COX5B (n) 0,0422 0,7321 0,0576 312 244 68 
COX6A (n) 0,0202 0,2500 0,0808 267 227 40 
COX6B (n) 0,0505 0,6552 0,0771 426 281 145 
COX15 (n) 0,0594 0,6689 0,0888 1122 807 315 
AVERAGE 0,0431 0,5766 0,0747 532 390 142 

OXPHOS C. V dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS 
ATP6 (mt) 0,0171 0,0339 0,5044 624 445 179 
ATP9 (mt) 0,0124 0,0704 0,1761 222 155 67 
AVERAGE 0,0148 0,0522 0,2828 423 300 123 
ATPb (n) 0,0244 0,5501 0,0444 1656 1248 408 
OSCP (n) 0,0713 0,4721 0,1510 663 487 176 
ATPd (n) 0,0573 0,4349 0,1318 573 415 158 
ATPe (n) 0,0618 0,4621 0,1337 186 168 18 

ATPdel (n) 0,0791 0,6467 0,1223 501 396 105 
AVERAGE 0,0588 0,5132 0,1145 716 543 173 
ATPg (n) 

      
GLYCOLYSIS dNS dS dNS/dS LENGTH NS POSITIONS S POSITIONS 

5422a 0,0215 0,4877 0,0441 1746 1328 418 
2611a 0,0697 0,8858 0,0787 1377 1001 376 
2611b 0,0936 0,7625 0,1228 1359 993 366 
5133a 0,1523 0,5192 0,2933 1011 846 165 
5319a 0,0489 0,5794 0,0844 1701 1267 434 
5319b 0,0431 0,5514 0,0782 1701 1258 443 
31311a 0,0385 0,5013 0,0768 1017 800 218 
31311b 0,0380 0,3022 0,1257 1047 945 102 
41213a 0,0271 0,4601 0,0589 1131 830 301 
41213b 0,0257 0,4836 0,0531 903 761 142 
12112a 0,0169 0,5066 0,0334 1107 807 300 
12112b 0,0446 0,4372 0,1020 1011 794 217 
12119a 0,0288 0,5025 0,0573 1494 1086 408 
5133b 0,1008 0,4253 0,2370 948 858 90 

AVERAGE 0,0535 0,5289 0,1012 1277 978 299 

 
 
 

Σ. πίνακαρ 5: Correlations γηα ηα γνλίδηα ηνπ Σπκπιόθνπ Ι (κηηνρ. – ππξεληθά) 
OXPHOS I (mit) - 7 genes 

 
dN dS ω Length PPI 

Kendall's 

tau_b 

dN 

Correlation 

Coefficient 
1,000 ,143 ,905** ,429 ,751* 

Sig. (2-

tailed) 
. ,652 ,004 ,176 ,021 

N 7 7 7 7 7 

dS 

Correlation 

Coefficient  
1,000 ,048 -,048 ,050 

Sig. (2-

tailed)  
. ,881 ,881 ,878 

N 
 

7 7 7 7 

ω 

Correlation 

Coefficient   
1,000 ,524 ,651* 

Sig. (2-

tailed)   
. ,099 ,046 

N 
  

7 7 7 

Length 

Correlation 

Coefficient    
1,000 ,350 

Sig. (2-

tailed)    
. ,282 

N 
   

7 7 

PPI 

Correlation 

Coefficient     
1,000 

Sig. (2-

tailed)     
. 

N 
    

7 
 

OXPHOS I (nucl) - 31 genes 

 
dN dS ω Length PPI 

Kendall's 

tau_b 

dN 

Correlation 

Coefficient 
1,000 ,045 ,786** ,217 ,262 

Sig. (2-

tailed) 
. ,752 ,000 ,114 ,084 

N 31 31 22 31 31 

dS 

Correlation 

Coefficient  
1,000 -,222 ,254 ,103 

Sig. (2-

tailed)  
. ,172 ,052 ,475 

N 
 

31 22 31 31 

ω 

Correlation 

Coefficient   
1,000 ,338* ,294 

Sig. (2-

tailed)   
. ,038 ,101 

N 
  

22 22 22 

Length 

Correlation 

Coefficient    
1,000 ,393** 

Sig. (2-

tailed)    
. ,005 

N 
   

31 31 

PPI 

Correlation 

Coefficient     
1,000 

Sig. (2-

tailed)     
. 

N 
    

31 
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Σ. πίνακαρ 6: Correlations γηα ηα ππξεληθά γνλίδηα ηωλ Σπκπιόθωλ ΙΙ-ΙΙΙ 
OXPHOS II (nucl) - 3 genes 

 
OXPHOS III (nucl) - 9 genes 

 
dN dS ω Length PPI 

  
dN dS ω Length PPI 

Kendall's 

tau_b 

dN 

Correlation 

Coefficient 
1,000 -,500 . ,000 . 

 

Kendall's 

tau_b 

dN 

Correlation 

Coefficient 
1,000 ,265 ,778* ,065 ,000 

Sig. (2-

tailed) 
. ,480 . 1,000 . 

 

Sig. (2-

tailed) 
. ,354 ,022 ,818 1,000 

N 3 3 1 3 3 
 

N 9 9 7 9 9 

dS 

Correlation 

Coefficient  
1,000 . ,816 . 

 

dS 

Correlation 

Coefficient  
1,000 -,206 ,197 ,436 

Sig. (2-

tailed)  
. . ,221 . 

 

Sig. (2-

tailed)  
. ,530 ,463 ,146 

N 
 

3 1 3 3 
 

N 
 

9 7 9 9 

ω 

Correlation 

Coefficient   
. . . 

 

ω 

Correlation 

Coefficient   
1,000 -,309 -,385 

Sig. (2-

tailed)   
. . . 

 

Sig. (2-

tailed)   
. ,347 ,299 

N 
  

1 1 1 
 

N 
  

7 7 7 

Length 

Correlation 

Coefficient    
1,000 . 

 

Length 

Correlation 

Coefficient    
1,000 ,387 

Sig. (2-

tailed)    
. . 

 

Sig. (2-

tailed)    
. ,192 

N 
   

3 3 
 

N 
   

9 9 

PPI 

Correlation 

Coefficient     
. 

 

PPI 

Correlation 

Coefficient     
1,000 

Sig. (2-

tailed)     
. 

 

Sig. (2-

tailed)     
. 

N 
    

3 
 

N 
    

9 

 

 

Σ. πίνακαρ 7: Correlations γηα ηα γνλίδηα ηνπ Σπκπιόθνπ ΙV (κηηνρ. – ππξεληθά) 
OXPHOS IV (mit) - 3 genes 

 
OXPHOS IV (nucl) - 12 genes 

 
dN dS ω Length PPI 

  
dN dS ω Length PPI 

Kendall's 

tau_b 

dN 

Correlation 

Coefficient 
1,000 ,333 1,000 -,333 -,816 

 

Kendall's 

tau_b 

dN 

Correlation 

Coefficient 
1,000 -,033 ,760* ,016 ,020 

Sig. (2-

tailed) 
. ,602 . ,602 ,221 

 

Sig. (2-

tailed) 
. ,886 ,013 ,944 ,937 

N 3 3 3 3 3 
 

N 12 12 8 12 12 

dS 

Correlation 

Coefficient  
1,000 ,333 -1,000 ,000 

 

dS 

Correlation 

Coefficient  
1,000 ,189 ,000 -,121 

Sig. (2-

tailed)  
. ,602 . 1,000 

 

Sig. (2-

tailed)  
. ,524 1,000 ,637 

N 
 

3 3 3 3 
 

N 
 

12 8 12 12 

ω 

Correlation 

Coefficient   
1,000 -,333 -,816 

 

ω 

Correlation 

Coefficient   
1,000 ,113 ,400 

Sig. (2-

tailed)   
. ,602 ,221 

 

Sig. (2-

tailed)   
. ,702 ,237 

N 
  

3 3 3 
 

N 
  

8 8 8 

Length 

Correlation 

Coefficient    
1,000 ,000 

 

Length 

Correlation 

Coefficient    
1,000 -,155 

Sig. (2-

tailed)    
. 1,000 

 

Sig. (2-

tailed)    
. ,536 

N 
   

3 3 
 

N 
   

12 12 

PPI 

Correlation 

Coefficient     
1,000 

 

PPI 

Correlation 

Coefficient     
1,000 

Sig. (2-

tailed)     
. 

 

Sig. (2-

tailed)     
. 

N 
    

3 
 

N 
    

12 
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Σ. πίνακαρ 8: Correlations γηα ηα γνλίδηα ηνπ Σπκπιόθνπ V (κηηνρ. – ππξεληθά) 

OXPHOS V (mit) - 2 genes 
 

OXPHOS V (nucl) - 15 genes 

 
dN dS ω Length PPI 

  
dN dS ω Length PPI 

Kendall's 

tau_b 

dN 

Correlation 

Coefficient 
1,000 -1,000 1,000 1,000 1,000 

 

Kendall's 

tau_b 

dN 

Correlation 

Coefficient 
1,000 ,280 ,842** -,083 ,258 

Sig. (2-

tailed) 
. . . . . 

 

Sig. (2-

tailed) 
. ,198 ,002 ,701 ,244 

N 2 2 2 2 2 
 

N 15 15 12 15 15 

dS 

Correlation 

Coefficient  
1,000 -1,000 -1,000 -1,000 

 

dS 

Correlation 

Coefficient  
1,000 ,040 -,232 -,060 

Sig. (2-

tailed)  
. . . . 

 

Sig. (2-

tailed)  
. ,869 ,233 ,763 

N 
 

2 2 2 2 
 

N 
 

15 12 15 15 

ω 

Correlation 

Coefficient   
1,000 1,000 1,000 

 

ω 

Correlation 

Coefficient   
1,000 -,080 ,307 

Sig. (2-

tailed)   
. . . 

 

Sig. (2-

tailed)   
. ,742 ,214 

N 
  

2 2 2 
 

N 
  

12 12 12 

Length 

Correlation 

Coefficient    
1,000 1,000 

 

Length 

Correlation 

Coefficient    
1,000 ,644** 

Sig. (2-

tailed)    
. . 

 

Sig. (2-

tailed)    
. ,001 

N 
   

2 2 
 

N 
   

15 15 

PPI 

Correlation 

Coefficient     
1,000 

 

PPI 

Correlation 

Coefficient     
1,000 

Sig. (2-

tailed)     
. 

 

Sig. (2-

tailed)     
. 

N 
    

2 
 

N 
    

15 

 
Σ. πίνακαρ 9: Correlations γηα ην ζύλνιν ηωλ γνληδίωλ (κηηνρ. – ππξεληθά) 

ALL MIT 
 

ALL NUCL 

 
dN dS ω Length PPI 

  
dN dS ω Length PPI 

Kendall's 

tau_b 

dN 

Correlation 

Coefficient 
1,000 -,128 ,890** ,128 ,013 

 

Kendall's 

tau_b 

dN 

Correlation 

Coefficient 
1,000 ,070 ,817** -,010 ,143 

Sig. (2-

tailed) 
. ,542 ,000 ,542 ,951 

 

Sig. (2-

tailed) 
. ,442 ,000 ,907 ,136 

N 13 13 13 13 13 
 

N 70 70 50 70 70 

dS 

Correlation 

Coefficient  
1,000 -,245 ,077 ,363 

 

dS 

Correlation 

Coefficient  
1,000 -,109 ,061 ,047 

Sig. (2-

tailed)  
. ,246 ,714 ,095 

 

Sig. (2-

tailed)  
. ,298 ,466 ,603 

N 
 

13 13 13 13 
 

N 
 

70 50 70 70 

ω 

Correlation 

Coefficient   
1,000 ,065 -,108 

 

ω 

Correlation 

Coefficient   
1,000 ,004 ,236* 

Sig. (2-

tailed)   
. ,760 ,620 

 

Sig. (2-

tailed)   
. ,971 ,035 

N 
  

13 13 13 
 

N 
  

50 50 50 

Length 

Correlation 

Coefficient    
1,000 ,417 

 

Length 

Correlation 

Coefficient    
1,000 ,233** 

Sig. (2-

tailed)    
. ,055 

 

Sig. (2-

tailed)    
. ,008 

N 
   

13 13 
 

N 
   

70 70 

PPI 

Correlation 

Coefficient     
1,000 

 

PPI 

Correlation 

Coefficient     
1,000 

Sig. (2-

tailed)     
. 

 

Sig. (2-

tailed)     
. 

N 
    

13 
 

N 
    

70 

 
Σ. πίνακαρ 10: PPI γηα ηηο πξωηεΐλεο ηωλ Σπκπιόθωλ III,IV,V 
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Σ. πίνακαρ 11: Σύγθξηζε Μ0-Μ1, ππξεληθά γνλίδηα, έξξηδν δέληξν, αζαθή δεδ. 
GENE 

 
Tree DF Ambig. Data M0 M1 χ^2 ρ 

COX10 
 

Rooted Consensus 19 Yes -7123,2344 -7104,1691 38,1 0,006 
COX15 

 
Rooted Consensus 19 Yes -6569,9258 -6527,4674 84,9 0,000 

COX17 
 

Rooted Consensus 19 Yes -1268,9099 -1259,7003 18,4 0,497 
COX4 

 
Rooted Consensus 19 Yes -2313,8947 -2300,2305 27,3 0,097 

COX5A 
 

Rooted Consensus 19 Yes -1983,2259 -1971,1968 24,1 0,194 
COX5B 

 
Rooted Consensus 19 Yes -1199,4903 -1184,8134 29,4 0,061 

COX6A 
 

Rooted Consensus 19 Yes -1293,9934 -1278,6868 30,6 0,044 
COX6B 

 
Rooted Consensus 19 Yes -811,6109 -807,4478 8,3 0,983 

NDUFA2 
 

Rooted Consensus 19 Yes -1778,0398 -1762,7762 30,5 0,045 
NDUFA4 

 
Rooted Consensus 19 Yes -1095,6108 -1087,6677 15,9 0,666 

NDUFA5 
 

Rooted Consensus 19 Yes -1761,3168 -1751,2952 20,0 0,391 
NDUFA8 

 
Rooted Consensus 19 Yes -2360,0430 -2349,1117 21,9 0,291 

NDUFA9 
 

Rooted Consensus 19 Yes -5520,3595 -5505,0684 30,6 0,045 
NDUFAB 

 
Rooted Consensus 19 Yes -2501,9931 -2486,9858 30,0 0,052 

NDUFB8 
 

Rooted Consensus 19 Yes -2710,1126 -2695,3909 29,4 0,059 
NDUFB9 

 
Rooted Consensus 19 Yes -1957,9467 -1946,6153 22,7 0,252 

NDUFS3 
 

Rooted Consensus 19 Yes -3478,3251 -3465,1414 26,4 0,120 
NDUFS4 

 
Rooted Consensus 19 Yes -2722,5738 -2714,0823 17,0 0,592 

NDUFS6 
 

Rooted Consensus 19 Yes -1973,6906 -1958,3877 30,6 0,044 
NDUFS8 

 
Rooted Consensus 19 Yes -2662,2123 -2653,3152 17,8 0,538 

NDUFV2 
 

Rooted Consensus 19 Yes -3015,7278 -2995,3785 40,7 0,003 
QCR2 

 
Rooted Consensus 19 Yes -7052,1432 -7038,6383 27,0 0,105 

QCR8 
 

Rooted Consensus 19 Yes -1187,9224 -1179,8677 16,1 0,651 
SDHA 

 
Rooted Consensus 19 Yes -8381,8299 -8363,9678 35,7 0,011 

SDHB 
 

Rooted Consensus 19 Yes -3346,2292 -3327,0685 38,3 0,005 
SDHD 

 
Rooted Consensus 19 Yes -3131,6023 -3117,4053 28,4 0,076 

 
Σ. πίνακαρ 12: Σύγθξηζε Μ0-Μ1, ππξεληθά γνλίδηα, έξξηδν δέληξν, όρη αζαθή δεδ. 

GENE 
 

Tree DF Ambig. Data M0 M1 χ^2 ρ 
COX10 

 
Rooted Consensus 19 No -5786,2119 -5768,2628 35,9 0,011 

COX15 
 

Rooted Consensus 19 No -6275,5807 -6233,4495 84,3 0,000 
COX17 

 
Rooted Consensus 19 No -990,2271 -982,3899 15,7 0,680 

COX4 
 

Rooted Consensus 19 No -2306,0664 -2292,3520 27,4 0,095 
COX5A 

 
Rooted Consensus 19 No -1939,7547 -1926,8408 25,8 0,135 

COX5B 
 

Rooted Consensus 19 No -1194,5060 -1179,8628 29,3 0,062 
COX6A 

 
Rooted Consensus 19 No -1280,3382 -1264,9079 30,9 0,042 

COX6B 
 

Rooted Consensus 19 No -729,4767 -725,4361 8,1 0,986 
NDUFA2 

 
Rooted Consensus 19 No -1461,0891 -1445,7543 30,7 0,044 

NDUFA4 
 

Rooted Consensus 19 No -1095,6108 -1087,6677 15,9 0,666 
NDUFA5 

 
Rooted Consensus 19 No -1751,8622 -1741,5697 20,6 0,360 

NDUFA8 
 

Rooted Consensus 19 No -2360,0430 -2349,1117 21,9 0,291 
NDUFA9 

 
Rooted Consensus 19 No -4269,3331 -4254,2198 30,2 0,049 

NDUFAB 
 

Rooted Consensus 19 No -1689,1152 -1677,6611 22,9 0,242 
NDUFB8 

 
Rooted Consensus 19 No -2663,2879 -2647,5930 31,4 0,036 

NDUFB9 
 

Rooted Consensus 19 No -1949,5584 -1938,2276 22,7 0,252 
NDUFS3 

 
Rooted Consensus 19 No -3284,1853 -3272,1216 24,1 0,192 

NDUFS4 
 

Rooted Consensus 19 No -2544,0425 -2533,6247 20,8 0,345 
NDUFS6 

 
Rooted Consensus 19 No -1941,8795 -1926,6323 30,5 0,046 

NDUFS8 
 

Rooted Consensus 19 No -2623,6203 -2614,5896 18,1 0,520 
NDUFV2 

 
Rooted Consensus 19 No -2741,1856 -2725,6000 31,2 0,039 

QCR2 
 

Rooted Consensus 19 No -6349,2238 -6334,6095 29,2 0,063 
QCR8 

 
Rooted Consensus 19 No -1177,9921 -1170,0499 15,9 0,666 

SDHA 
 

Rooted Consensus 19 No -7878,4576 -7861,4172 34,1 0,018 
SDHB 

 
Rooted Consensus 19 No -3221,1967 -3203,2448 35,9 0,011 

SDHD 
 

Rooted Consensus 19 No -2936,2057 -2924,7571 22,9 0,243 

 
Σ. πίνακαρ 13: Σύγθξηζε Μ0-Μ1, ππξεληθά γνλίδηα, άξηδν δέληξν, αζαθή δεδ. 

GENE 
 

Tree DF Ambig. Data M0 M1 χ^2 ρ 
COX10 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -7123,2344 -7104,4659 37,5 0,004 

COX15 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -6569,9258 -6528,1296 83,6 0,000 
COX17 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -1268,9099 -1259,9786 17,9 0,466 

COX4 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -2313,8947 -2300,3284 27,1 0,077 
COX5A 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -1983,2259 -1971,2404 24,0 0,156 

COX5B 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -1199,4903 -1184,8649 29,3 0,045 
COX6A 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -1293,9934 -1278,9487 30,1 0,036 

COX6B 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -811,6109 -807,4572 8,3 0,974 
NDUFA2 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -1778,0398 -1763,0889 29,9 0,038 

NDUFA4 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -1095,6108 -1087,8227 15,6 0,623 
NDUFA5 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -1761,3168 -1751,8031 19,0 0,390 

NDUFA8 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -2360,0430 -2349,9829 20,1 0,326 
NDUFA9 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -5520,3595 -5505,3247 30,1 0,037 

NDUFAB 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -2501,9931 -2487,0707 29,8 0,039 
NDUFB8 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -2710,1126 -2695,4550 29,3 0,044 

NDUFB9 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -1957,9467 -1946,8217 22,3 0,222 
NDUFS3 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -3478,3251 -3465,5538 25,5 0,111 

NDUFS4 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -2722,5738 -2715,7564 13,6 0,753 
NDUFS6 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -1973,6906 -1958,6005 30,2 0,036 

NDUFS8 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -2662,2123 -2653,1851 18,1 0,451 
NDUFV2 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -3015,7278 -2997,1096 37,2 0,005 

QCR2 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -7052,1432 -7038,6384 27,0 0,079 
QCR8 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -1187,9224 -1180,6700 14,5 0,696 

SDHA 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -8381,8299 -8364,0456 35,6 0,008 
SDHB 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -3346,2292 -3327,1882 38,1 0,004 

SDHD 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -3131,6023 -3117,6815 27,8 0,065 
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Σ. πίνακαρ 14: Σύγθξηζε Μ0-Μ1, ππξεληθά γνλίδηα, άξηδν δέληξν, όρη αζαθή δεδ. 
GENE 

 
Tree DF Ambig. Data M0 M1 χ^2 ρ 

COX10 
 

Unrooted Consensus 18 No -5786,2119 -5768,4358 35,6 0,008 
COX15 

 
Unrooted Consensus 18 No -6275,5807 -6233,5802 84,0 0,000 

COX17 
 

Unrooted Consensus 18 No -990,2271 -982,7312 15,0 0,663 
COX4 

 
Unrooted Consensus 18 No -2306,0664 -2292,4508 27,2 0,075 

COX5A 
 

Unrooted Consensus 18 No -1939,7547 -1927,6979 24,1 0,152 
COX5B 

 
Unrooted Consensus 18 No -1194,5060 -1179,6551 29,7 0,040 

COX6A 
 

Unrooted Consensus 18 No -1280,3382 -1264,9140 30,8 0,030 
COX6B 

 
Unrooted Consensus 18 No -729,6616 -725,4706 8,4 0,972 

NDUFA2 
 

Unrooted Consensus 18 No -1461,0891 -1445,8773 30,4 0,033 
NDUFA4 

 
Unrooted Consensus 18 No -1095,6108 -1087,8225 15,6 0,623 

NDUFA5 
 

Unrooted Consensus 18 No -1751,8622 -1742,0910 19,5 0,359 
NDUFA8 

 
Unrooted Consensus 18 No -2360,0430 -2349,9829 20,1 0,326 

NDUFA9 
 

Unrooted Consensus 18 No -4269,3331 -4254,2672 30,1 0,036 
NDUFAB 

 
Unrooted Consensus 18 No -1689,1152 -1677,8299 22,6 0,208 

NDUFB8 
 

Unrooted Consensus 18 No -2663,2879 -2647,6003 31,4 0,026 
NDUFB9 

 
Unrooted Consensus 18 No -1949,5584 -1938,4306 22,3 0,222 

NDUFS3 
 

Unrooted Consensus 18 No -3284,1853 -3272,5387 23,3 0,180 
NDUFS4 

 
Unrooted Consensus 18 No -2544,0425 -2534,5709 18,9 0,395 

NDUFS6 
 

Unrooted Consensus 18 No -1941,8795 -1926,7814 30,2 0,035 
NDUFS8 

 
Unrooted Consensus 18 No -2623,6203 -2615,2680 16,7 0,545 

NDUFV2 
 

Unrooted Consensus 18 No -2741,1856 -2728,1920 26,0 0,100 
QCR2 

 
Unrooted Consensus 18 No -6349,2238 -6334,6138 29,2 0,046 

QCR8 
 

Unrooted Consensus 18 No -1177,9921 -1170,3184 15,3 0,639 
SDHA 

 
Unrooted Consensus 18 No -7878,4576 -7861,7617 33,4 0,015 

SDHB 
 

Unrooted Consensus 18 No -3221,1967 -3203,3785 35,6 0,008 
SDHD 

 
Unrooted Consensus 18 No -2936,2057 -2925,6614 21,1 0,275 

 
Σ. πίνακαρ 15: Σύγθξηζε Μ0-Μ1, κηηνρνλδξ. γνλίδηα, έξξηδν δέληξν, αζαθή δεδ. 

GENE 
 

Tree DF Ambig. Data M0 M1 χ^2 ρ 
ATP6 

 
Rooted Consensus 19 Yes -2350,8565 -2328,9476 43,8 0,001 

ATP8 
 

Rooted Consensus 19 Yes -591,9530 -575,0773 33,8 0,020 
COX1 

 
Rooted Consensus 19 Yes -5077,7170 -5051,4704 52,5 0,000 

COX2 
 

Rooted Consensus 19 Yes -2373,4732 -2358,3903 30,2 0,049 
COX3 

 
Rooted Consensus 19 Yes -2636,8840 -2620,1687 33,4 0,021 

CYTB 
 

Rooted Consensus 19 Yes -4182,3212 -4148,8623 66,9 0,000 
ND1 

 
Rooted Consensus 19 Yes -3099,7697 -3073,1955 53,1 0,000 

ND2 
 

Rooted Consensus 19 Yes -4120,3531 -4105,7651 29,2 0,063 
ND3 

 
Rooted Consensus 19 Yes -1341,2860 -1331,9725 18,6 0,482 

ND4 
 

Rooted Consensus 19 Yes -5106,6390 -5093,5358 26,2 0,125 
ND4L 

 
Rooted Consensus 19 Yes -883,7143 -877,9423 11,5 0,904 

ND5 
 

Rooted Consensus 19 Yes -6862,6740 -6842,6478 40,1 0,003 
ND6 

 
Rooted Consensus 19 Yes -2335,7206 -2322,4876 26,5 0,118 

 
Σ. πίνακαρ 16: Σύγθξηζε Μ0-Μ1, κηηνρνλδξ. γνλίδηα, έξξηδν δέληξν, όρη αζαθή δεδ. 

GENE 
 

Tree DF Ambig. Data M0 M1 χ^2 ρ 
ATP6 

 
Rooted Consensus 19 No -2343,9006 -2321,9866 43,8 0,001 

ATP8 
 

Rooted Consensus 19 No -591,9530 -575,5077 32,9 0,025 
COX1 

 
Rooted Consensus 19 No -5071,9350 -5041,4025 61,1 0,000 

COX2 
 

Rooted Consensus 19 No -2351,5970 -2336,1545 30,9 0,041 
COX3 

 
Rooted Consensus 19 No -2592,8769 -2575,8586 34,0 0,018 

CYTB 
 

Rooted Consensus 19 No -4152,9454 -4119,1651 67,6 0,000 
ND1 

 
Rooted Consensus 19 No -3033,0023 -3006,2789 53,4 0,000 

ND2 
 

Rooted Consensus 19 No -4113,2414 -4098,6583 29,2 0,063 
ND3 

 
Rooted Consensus 19 No -1341,2860 -1331,9725 18,6 0,482 

ND4 
 

Rooted Consensus 19 No -5091,7997 -5078,7640 26,1 0,128 
ND4L 

 
Rooted Consensus 19 No -842,8105 -836,9645 11,7 0,899 

ND5 
 

Rooted Consensus 19 No -6607,2201 -6588,4847 37,5 0,007 
ND6 

 
Rooted Consensus 19 No -1536,6864 -1523,8747 25,6 0,141 

 

Σ. πίνακαρ 17: Σύγθξηζε Μ0-Μ1, κηηνρνλδξ. γνλίδηα, άξηδν δέληξν, αζαθή δεδ. 
GENE 

 
Tree DF Ambig. Data M0 M1 χ^2 ρ 

ATP6 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -2350,8565 -2329,5859 42,5 0,001 
ATP8 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -591,9530 -575,5921 32,7 0,018 

COX1 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -5077,7170 -5050,5417 54,4 0,000 
COX2 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -2373,4732 -2359,4765 28,0 0,062 

COX3 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -2636,8840 -2621,0927 31,6 0,025 
CYTB 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -4182,3212 -4151,4276 61,8 0,000 

ND1 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -3099,7697 -3073,3773 52,8 0,000 
ND2 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -4120,3531 -4107,0284 26,6 0,086 

ND3 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -1341,2860 -1332,1736 18,2 0,440 
ND4 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -5106,6390 -5093,6284 26,0 0,099 

ND4L 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -883,7150 -878,4045 10,6 0,910 
ND5 

 
Unrooted Consensus 18 Yes -6862,6740 -6843,7673 37,8 0,004 

ND6 
 

Unrooted Consensus 18 Yes -2335,7206 -2323,8114 23,8 0,161 
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Σ. πίνακαρ 18: Σύγθξηζε Μ0-Μ1, κηηνρνλδξ. γνλίδηα, άξηδν δέληξν, κε αζαθή δεδ. 
GENE 

 
Tree DF Ambig. Data M0 M1 χ^2 ρ 

ATP6 
 

Unrooted Consensus 18 No -2343,9006 -2322,6250 42,6 0,001 
ATP8 

 
Unrooted Consensus 18 No -591,9530 -575,5921 32,7 0,018 

COX1 
 

Unrooted Consensus 18 No -5071,9350 -5046,0068 51,9 0,000 
COX2 

 
Unrooted Consensus 18 No -2351,5970 -2337,3866 28,4 0,056 

COX3 
 

Unrooted Consensus 18 No -2592,8769 -2576,8308 32,1 0,021 
CYTB 

 
Unrooted Consensus 18 No -4152,9454 -4120,2620 65,4 0,000 

ND1 
 

Unrooted Consensus 18 No -3033,0023 -3006,6021 52,8 0,000 
ND2 

 
Unrooted Consensus 18 No -4113,2414 -4099,9276 26,6 0,086 

ND3 
 

Unrooted Consensus 18 No -1341,2860 -1332,1732 18,2 0,440 
ND4 

 
Unrooted Consensus 18 No -5091,7997 -5078,7894 26,0 0,099 

ND4L 
 

Unrooted Consensus 18 No -842,8105 -837,3419 10,9 0,897 
ND5 

 
Unrooted Consensus 18 No -6607,2201 -6589,8411 34,8 0,010 

ND6 
 

Unrooted Consensus 18 No -1536,6864 -1524,7260 23,9 0,158 

 
Σ. πίνακαρ 19: Σύγθξηζε Μ7-Μ8, ππξεληθά γνλίδηα, έξξηδν δέληξν, όρη αζαθή δεδ. 

GENE 
 

Tree DF Ambig. Data M7 M8 χ^2 ρ POSITIVELY SELECTED SITES <95% >95% >99% 
COX10 

 
Rooted Consensus 2 No -6912,5959 -6912,2845 0,6 0,732 6S, 325S 

  
COX15 

 
Rooted Consensus 2 No -6414,6197 -6414,6209 0,0 1,000 15V, 100N 

  
COX17 

 
Rooted Consensus 2 No -1214,0637 -1213,6902 0,7 0,688 18H 

  
COX4 

 
Rooted Consensus 2 No -2278,3771 -2278,3779 0,0 1,000 

   
COX5A 

 
Rooted Consensus 2 No -1949,8517 -1949,0566 1,6 0,452 148A 

  
COX5B 

 
Rooted Consensus 2 No -1190,0295 -1187,2587 5,5 0,063 45L 

  
COX6A 

 
Rooted Consensus 2 No -1261,2651 -1261,2661 0,0 1,000 90Q 

  
COX6B 

 
Rooted Consensus 2 No -797,8059 -797,8067 0,0 1,000 

   
NDUFA2 

 
Rooted Consensus 2 No -1756,0593 -1756,0602 0,0 1,000 

   
NDUFA4 

 
Rooted Consensus 2 No -1082,5280 -1082,5281 0,0 1,000 

   
NDUFA5 

 
Rooted Consensus 2 No -1723,8849 -1719,9690 7,8 0,020 25S, 66T 

  
NDUFA8 

 
Rooted Consensus 2 No -2305,9715 -2304,6346 2,7 0,263 40Q, 101S 

  
NDUFA9 

 
Rooted Consensus 2 No -5441,9585 -5441,9611 0,0 1,000 

   
NDUFAB 

 
Rooted Consensus 2 No -2437,9743 -2435,4208 5,1 0,078 16R, 20S, 21I, 28S, 42G, 43V 

  
NDUFB8 

 
Rooted Consensus 2 No -2645,5154 -2645,5161 0,0 1,000 

   
NDUFB9 

 
Rooted Consensus 2 No -1934,6739 -1925,2234 18,9 0,000 

  
51R 

NDUFS3 
 

Rooted Consensus 2 No -3396,9276 -3396,6927 0,5 0,791 54H 
  

NDUFS4 
 

Rooted Consensus 2 No -2663,7215 -2663,7224 0,0 1,000 
   

NDUFS6 
 

Rooted Consensus 2 No -1916,4463 -1916,4465 0,0 1,000 
   

NDUFS8 
 

Rooted Consensus 2 No -2595,0373 -2594,9933 0,1 0,957 
   

NDUFV2 
 

Rooted Consensus 2 No -2983,9063 -2981,5853 4,6 0,098 
   

QCR2 
 

Rooted Consensus 2 No -6969,6137 -6969,6177 0,0 1,000 82G, 127T, 150S 
  

QCR8 
 

Rooted Consensus 2 No -1166,1119 -1166,1122 0,0 1,000 
   

SDHA 
 

Rooted Consensus 2 No -8212,3059 -8210,1508 4,3 0,116 472Q, 566V, 581Q, 605T, 614T, 621S 
  

SDHB 
 

Rooted Consensus 2 No -3297,3905 -3297,3934 0,0 1,000 
   

SDHD 
 

Rooted Consensus 2 No -3071,4510 -3067,2516 8,4 0,015 39V, 48I, 49V, 67G, 71L 
  

 
Σ. πίνακαρ 20: Σύγθξηζε Μ7-Μ8, ππξεληθά γνλίδηα, έξξηδν δέληξν, αζαθή δεδ. 

GENE 
 

Tree DF Ambig. Data M7 M8 χ^2 ρ POSITIVELY SELECTED SITES <95% >95% >99% 
COX10 

 
Rooted Consensus 2 Yes -6912,5959 -6912,2845 0,6 0,732 61S, 69T, 70T, 75S, 77A 

  COX15 
 

Rooted Consensus 2 Yes -6414,6197 -6414,6209 0,0 1,000 29V, 141N 
  COX17 

 
Rooted Consensus 2 Yes -1214,0637 -1213,6902 0,7 0,688 18H 

  COX4 
 

Rooted Consensus 2 Yes -2278,3771 -2278,3779 0,0 1,000 
   COX5A 

 
Rooted Consensus 2 Yes -1949,8517 -1949,0566 1,6 0,452 152A 

  COX5B 
 

Rooted Consensus 2 Yes -1190,0295 -1187,2587 5,5 0,063 46L 
  COX6A 

 
Rooted Consensus 2 Yes -1261,2651 -1261,2339 0,1 0,969 93Q 

  COX6B 
 

Rooted Consensus 2 Yes -797,8059 -797,8065 0,0 1,000 
   NDUFA2 

 
Rooted Consensus 2 Yes -1756,0593 -1756,0601 0,0 1,000 

   NDUFA4 
 

Rooted Consensus 2 Yes -1082,5280 -1082,5281 0,0 1,000 
   NDUFA5 

 
Rooted Consensus 2 Yes -1723,8849 -1719,9690 7,8 0,020 25S, 66T 

  NDUFA8 
 

Rooted Consensus 2 Yes -2305,9715 -2304,6346 2,7 0,263 40Q, 101S 
  NDUFA9 

 
Rooted Consensus 2 Yes -5441,9585 -5441,9611 0,0 1,000 

   NDUFAB 
 

Rooted Consensus 2 Yes -2437,9743 -2435,4208 5,1 0,078 20R, 24S, 26I, 33S, 53K, 55G, 56V, 89* 
  NDUFB8 

 
Rooted Consensus 2 Yes -2645,5154 -2645,5161 0,0 1,000 

   NDUFB9 
 

Rooted Consensus 2 Yes -1934,6739 -1925,2234 18,9 0,000 
  

51R 
NDUFS3 

 
Rooted Consensus 2 Yes -3396,9276 -3396,6927 0,5 0,791 60H, 267* 

  NDUFS4 
 

Rooted Consensus 2 Yes -2663,7215 -2663,7224 0,0 1,000 35T 
  NDUFS6 

 
Rooted Consensus 2 Yes -1916,4463 -1916,4476 0,0 1,000 

   NDUFS8 
 

Rooted Consensus 2 Yes -2595,0373 -2594,9933 0,1 0,957 
   NDUFV2 

 
Rooted Consensus 2 Yes -2983,9063 -2981,5853 4,6 0,098 250*, 253*, 254*, 255* 

  QCR2 
 

Rooted Consensus 2 Yes -6969,6137 -6969,6177 0,0 1,000 85G, 164T, 187S 
  QCR8 

 
Rooted Consensus 2 Yes -1166,1119 -1166,1122 0,0 1,000 

   SDHA 
 

Rooted Consensus 2 Yes -8212,3059 -8210,1508 4,3 0,116 30*, 31*, 509Q, 603V, 618Q, 642T, 651T, 658S 
  SDHB 

 
Rooted Consensus 2 Yes -3297,3905 -3297,3934 0,0 1,000 

   SDHD 
 

Rooted Consensus 2 Yes -3071,4510 -3067,2516 8,4 0,015 42V, 51I, 52V, 72S, 76L, 181E, 183A 
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Σ. πίνακαρ 21: Σύγθξηζε Μ7-Μ8, ππξεληθά γνλίδηα, άξηδν δέληξν, όρη αζαθή δεδ. 
GENE 

 
Tree DF Ambig. Data M7 M8 χ^2 ρ POSITIVELY SELECTED SITES <95% >95% >99% 

COX10 
 

Unrooted Consensus 2 No -5634,7726 -5634,7731 0,0 1,000 6S, 325S 
  

COX15 
 

Unrooted Consensus 2 No -6125,9978 -6126,0017 0,0 1,000 15V, 100N 
  

COX17 
 

Unrooted Consensus 2 No -947,1880 -946,0964 2,2 0,336 18H 
  

COX4 
 

Unrooted Consensus 2 No -2270,7272 -2270,7280 0,0 1,000 
   

COX5A 
 

Unrooted Consensus 2 No -1910,8852 -1910,5070 0,8 0,685 148A 
  

COX5B 
 

Unrooted Consensus 2 No -1185,0094 -1182,2425 5,5 0,063 45L 
  

COX6A 
 

Unrooted Consensus 2 No -1247,8712 -1247,8712 0,0 1,000 90Q 
  

COX6B 
 

Unrooted Consensus 2 No -715,4097 -715,6362 -0,5 1,000 
   

NDUFA2 
 

Unrooted Consensus 2 No -1443,5161 -1443,5166 0,0 1,000 
   

NDUFA4 
 

Unrooted Consensus 2 No -1082,5280 -1082,5281 0,0 1,000 
   

NDUFA5 
 

Unrooted Consensus 2 No -1714,5546 -1710,5991 7,9 0,019 25S, 66T 
  

NDUFA8 
 

Unrooted Consensus 2 No -2305,9715 -2304,6346 2,7 0,263 40Q, 101S 
  

NDUFA9 
 

Unrooted Consensus 2 No -4207,3448 -4207,3471 0,0 1,000 
   

NDUFAB 
 

Unrooted Consensus 2 No -1631,2588 -1629,6755 3,2 0,205 16R, 20S, 21I, 28S, 42G, 43V 
  

NDUFB8 
 

Unrooted Consensus 2 No -2601,4459 -2601,4466 0,0 1,000 
   

NDUFB9 
 

Unrooted Consensus 2 No -1926,2747 -1916,8148 18,9 0,000 
  

51R 
NDUFS3 

 
Unrooted Consensus 2 No -3203,7958 -3203,3747 0,8 0,656 54H 

  
NDUFS4 

 
Unrooted Consensus 2 No -2491,5454 -2491,5468 0,0 1,000 

   
NDUFS6 

 
Unrooted Consensus 2 No -1885,7235 -1885,7236 0,0 1,000 

   
NDUFS8 

 
Unrooted Consensus 2 No -2555,4513 -2555,3448 0,2 0,899 

   
NDUFV2 

 
Unrooted Consensus 2 No -2712,0309 -2712,0317 0,0 1,000 

   
QCR2 

 
Unrooted Consensus 2 No -6272,1001 -6272,1037 0,0 1,000 82G, 127T, 150S 

  
QCR8 

 
Unrooted Consensus 2 No -1156,1963 -1156,1967 0,0 1,000 

   
SDHA 

 
Unrooted Consensus 2 No -7726,3821 -7723,6421 5,5 0,065 472Q, 566V, 581Q, 605T, 614T, 621S 

  
SDHB 

 
Unrooted Consensus 2 No -3172,4252 -3172,4281 0,0 1,000 

   
SDHD 

 
Unrooted Consensus 2 No -2891,1295 -2886,9279 8,4 0,015 39V, 48I, 49V, 67G, 71L 

  

 
Σ. πίνακαρ 22: Σύγθξηζε Μ7-Μ8, ππξεληθά γνλίδηα, άξηδν δέληξν, αζαθή δεδ. 

GENE 
 

Tree DF Ambig. Data M7 M8 χ^2 ρ POSITIVELY SELECTED SITES <95% >95% >99% 
COX10 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -6912,5959 -6912,2847 0,6 0,733 61S, 69T, 70T, 75S, 77A 

  
COX15 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -6414,6197 -6414,6236 0,0 1,000 29V, 141N 

  
COX17 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -1214,0637 -1213,6902 0,7 0,688 18H 

  
COX4 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -2278,3771 -2278,3779 0,0 1,000 

   
COX5A 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -1949,8517 -1949,0566 1,6 0,452 152A 

  
COX5B 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -1190,0295 -1187,2587 5,5 0,063 46L 

  
COX6A 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -1261,2651 -1261,2348 0,1 0,970 93Q 

  
COX6B 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -797,8059 -797,8067 0,0 1,000 

   
NDUFA2 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -1756,0593 -1756,0597 0,0 1,000 

   
NDUFA4 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -1082,5280 -1082,5281 0,0 1,000 

   
NDUFA5 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -1723,8849 -1719,9690 7,8 0,020 25S, 66T 

  
NDUFA8 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -2305,9715 -2304,6346 2,7 0,263 40Q, 101S 

  
NDUFA9 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -5441,9585 -5441,9611 0,0 1,000 

   
NDUFAB 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -2437,9743 -2435,4208 5,1 0,078 20R, 24S, 26I, 33S, 53K, 55G, 56V, 89* 

  
NDUFB8 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -2645,5154 -2645,5161 0,0 1,000 

   
NDUFB9 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -1934,6739 -1925,2234 18,9 0,000 

  
51R 

NDUFS3 
 

Unrooted Consensus 2 Yes -3396,9276 -3396,6927 0,5 0,791 60H, 267* 
  

NDUFS4 
 

Unrooted Consensus 2 Yes -2663,7215 -2663,7224 0,0 1,000 35T 
  

NDUFS6 
 

Unrooted Consensus 2 Yes -1916,4463 -1916,4465 0,0 1,000 
   

NDUFS8 
 

Unrooted Consensus 2 Yes -2595,0373 -2594,9933 0,1 0,957 
   

NDUFV2 
 

Unrooted Consensus 2 Yes -2983,9063 -2981,5853 4,6 0,098 250*, 253*, 254*, 255* 
  

QCR2 
 

Unrooted Consensus 2 Yes -6969,6137 -6969,6175 0,0 1,000 85G, 164T, 187S 
  

QCR8 
 

Unrooted Consensus 2 Yes -1166,1119 -1166,1122 0,0 1,000 
   

SDHA 
 

Unrooted Consensus 2 Yes -8212,3059 -8210,1508 4,3 0,116 30*, 31*, 509Q, 603V, 618Q, 642T, 651T, 658S 
  

SDHB 
 

Unrooted Consensus 2 Yes -3297,3905 -3297,3934 0,0 1,000 
   

SDHD 
 

Unrooted Consensus 2 Yes -3071,9626 -3067,2516 9,4 0,009 42V, 51I, 52V, 72S, 76L, 181E, 183A 
  

 
Σ. πίνακαρ 23: Σύγθξηζε Μ7-Μ8, κηηνρνλδξ. γνλίδηα, έξξηδν δέληξν, όρη αζαθή δεδ. 

GENE 
 

Tree DF Ambig. Data M7 M8 χ^2 ρ POSITIVELY SELECTED SITES <95% >95% >99% 
ATP6 

 
Rooted Consensus 2 No -2313,8499 -2312,3563 3,0 0,225 

   
ATP8 

 
Rooted Consensus 2 No -586,4296 -586,4301 0,0 1,000 

   
COX1 

 
Rooted Consensus 2 No -5029,3065 -5035,6431 -12,7 1,000 

   
COX2 

 
Rooted Consensus 2 No -2310,4894 -2310,4916 0,0 1,000 

   
COX3 

 
Rooted Consensus 2 No -2563,5406 -2563,5427 0,0 1,000 

   
CYTB 

 
Rooted Consensus 2 No -4088,8683 -4088,8717 0,0 1,000 

   
ND1 

 
Rooted Consensus 2 No -3001,3150 -3001,3164 0,0 1,000 

   
ND2 

 
Rooted Consensus 2 No -3999,7401 -3997,8442 3,8 0,150 316Y 

  
ND3 

 
Rooted Consensus 2 No -1317,3200 -1317,3211 0,0 1,000 

   
ND4 

 
Rooted Consensus 2 No -4982,1183 -4977,1193 10,0 0,007 236S 

  
ND4L 

 
Rooted Consensus 2 No -817,2405 -817,2873 -0,1 1,000 

   
ND5 

 
Rooted Consensus 2 No -6383,3517 -6382,1813 2,3 0,310 

   
ND6 

 
Rooted Consensus 2 No -1493,6719 -1493,5562 0,2 0,891 

   

 
Σ. πίνακαρ 24: Σύγθξηζε Μ7-Μ8, κηηνρνλδξ. γνλίδηα, έξξηδν δέληξν, αζαθή δεδ. 

GENE 
 

Tree DF Ambig. Data M7 M8 χ^2 ρ POSITIVELY SELECTED SITES <95% >95% >99% 
ATP6 

 
Rooted Consensus 2 Yes -2320,8008 -2319,3057 3,0 0,224 

   
ATP8 

 
Rooted Consensus 2 Yes -586,4296 -586,4301 0,0 1,000 

   
COX1 

 
Rooted Consensus 2 Yes -5035,0919 -5041,4287 -12,7 1,000 

   
COX2 

 
Rooted Consensus 2 Yes -2330,1617 -2330,1638 0,0 1,000 

   
COX3 

 
Rooted Consensus 2 Yes -2601,9649 -2601,9671 0,0 1,000 

   
CYTB 

 
Rooted Consensus 2 Yes -4117,4396 -4117,4431 0,0 1,000 

   
ND1 

 
Rooted Consensus 2 Yes -3066,2656 -3066,2687 0,0 1,000 

   
ND2 

 
Rooted Consensus 2 Yes -4006,5317 -4004,6134 3,8 0,147 318Y 

  
ND3 

 
Rooted Consensus 2 Yes -1317,3200 -1317,3211 0,0 1,000 

   
ND4 

 
Rooted Consensus 2 Yes -4996,4937 -4991,4732 10,0 0,007 237S 

  
ND4L 

 
Rooted Consensus 2 Yes -860,5026 -860,5035 0,0 1,000 

   
ND5 

 
Rooted Consensus 2 Yes -6623,9772 -6623,9809 0,0 1,000 

   
ND6 

 
Rooted Consensus 2 Yes -2253,7187 -2253,7187 0,0 1,000 
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Σ. πίνακαρ 25: Σύγθξηζε Μ7-Μ8, κηηνρνλδξ. γνλίδηα, άξηδν δέληξν, όρη αζαθή δεδ. 
GENE 

 
Tree DF Ambig. Data M7 M8 χ^2 ρ POSITIVELY SELECTED SITES <95% >95% >99% 

ATP6 
 

Unrooted Consensus 2 No -2313,8499 -2312,3563 3,0 0,225 
   

ATP8 
 

Unrooted Consensus 2 No -586,4296 -586,4301 0,0 1,000 
   

COX1 
 

Unrooted Consensus 2 No -5029,3065 -5029,2534 0,1 0,948 
   

COX2 
 

Unrooted Consensus 2 No -2310,4894 -2310,4915 0,0 1,000 
   

COX3 
 

Unrooted Consensus 2 No -2563,5406 -2563,5427 0,0 1,000 
   

CYTB 
 

Unrooted Consensus 2 No -4088,8683 -4088,8717 0,0 1,000 
   

ND1 
 

Unrooted Consensus 2 No -3001,3150 -3001,3181 0,0 1,000 
   

ND2 
 

Unrooted Consensus 2 No -3999,7401 -3997,8442 3,8 0,150 316Y 
  

ND3 
 

Unrooted Consensus 2 No -1317,3200 -1317,3211 0,0 1,000 
   

ND4 
 

Unrooted Consensus 2 No -4982,1183 -4977,1193 10,0 0,007 236S 
  

ND4L 
 

Unrooted Consensus 2 No -817,2405 -817,2873 -0,1 1,000 
   

ND5 
 

Unrooted Consensus 2 No -6383,3517 -6382,1813 2,3 0,310 
   

ND6 
 

Unrooted Consensus 2 No -1493,6719 -1493,5562 0,2 0,891 
   

 

Σ. πίνακαρ 26: Σύγθξηζε Μ7-Μ8, κηηνρνλδξ. γνλίδηα, άξηδν δέληξν, αζαθή δεδ. 
GENE 

 
Tree DF Ambig. Data M7 M8 χ^2 ρ POSITIVELY SELECTED SITES <95% >95% >99% 

ATP6 
 

Unrooted Consensus 2 Yes -2320,8008 -2319,3057 3,0 0,224 
   ATP8 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -586,4296 -586,4301 0,0 1,000 

   COX1 
 

Unrooted Consensus 2 Yes -5035,0919 -5035,0392 0,1 0,949 
   COX2 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -2330,1617 -2330,1640 0,0 1,000 

   COX3 
 

Unrooted Consensus 2 Yes -2601,9649 -2601,9671 0,0 1,000 
   CYTB 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -4117,4396 -4117,4431 0,0 1,000 

   ND1 
 

Unrooted Consensus 2 Yes -3066,2656 -3066,2669 0,0 1,000 
   ND2 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -4006,5318 -4004,6134 3,8 0,147 318Y 

  ND3 
 

Unrooted Consensus 2 Yes -1317,3200 -1317,3211 0,0 1,000 
   ND4 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -4996,4937 -4991,4732 10,0 0,007 237S 

  ND4L 
 

Unrooted Consensus 2 Yes -860,5026 -860,5035 0,0 1,000 
   ND5 

 
Unrooted Consensus 2 Yes -6623,9772 -6623,0516 1,9 0,396 

   ND6 
 

Unrooted Consensus 2 Yes -2253,7187 -2253,7187 0,0 1,000 
   

 
Κώδικαρ 1: Πξόγξακκα ζε Java ην νπνίν απηνκαηνπνηεί ην «ηξέμηκν» ηνπ PAML 

γηα όια ηα γνλίδηα, κε παξακέηξνπο πνπ νξίδνληαη από ηνλ ρξήζηε 
//THIS PROGRAM PARSES A DIRECTORY, CREATES PAML CONTROL FILES FOR EACH SUBDIRECTORY, 

//RUNS CODEML FOR EACH DIR, AND SAVES THE OUTPUT FILES. 

//USER MUST MANUALLY SET THE PUBLIC VARIABLES, DEPENDING ON MODEL-PARAMETERS USED. 

 

import java.io.*; 

import java.lang.Runtime; 

import umontreal.iro.lecuyer.probdist.*; 

 

public class BatchPAMLa 

{  

 //This is the path to the parent dir. 

 public static String path = "C:\\Documents and Settings\\PervyPirate\\Desktop\\Molecular Biology @ 

UoC\\Master\\New\\ALL GENOMES\\BS\\MIT"; 

 //This is a temporary file. 

 public static String tempfile = (path+"\\tempfile.tmp"); 

 //This is the outfile with all the goodies. 

 public static String finalfile = (path+"\\BS_results_M3.out"); 

 //Degrees of freedom. 

 //public static int DF = 19; or DF-1 if DNAML (unrooted) 

 //remember to change the filename in main, add or remove +DNAml+ 

 //remember to change DF, 2 for M7-M8 

 //remember to change the genetic code. 

 public static int DF = 1; 

 public static String Codeml1 = "MODEL_NULL_Amb_UCons.out"; 

   public static String Codeml2 = "MODEL_A_NoAmb_UCons.out"; 

 //Control file values 

//0: ambiguous data, 1: no ambiguous data. 

     public static int Cleandata = 1; 

    //models. for M0 is 0, for M1 is 1 ...Others are usually 0. 

     public static int Model1 = 2; 

     public static int Model2 = 2; 

     //0: one class, 7:beta 8:beta & w 

     //for models 7,8, two types of sites 

    public static int NSSites1 = 2; 

     public static int NSSites2 = 2; 

     // 0: universal, 4: invertebrate mit. 

 public static int ICode = 4; 

 public static int Noisy = 0; 

 public static int Verbose = 0; 

 public static int Runmode = 0; 

 public static int SeqType = 1; 

 public static int CodonFreq = 2; 

 public static int Ndata = 10; 

 public static int Clock = 0; 

 //public static int Model = 0; 

 //public static int NSSites = 0; 

 public static int MGene = 0; 

 public static int FixKappa = 0; 

 public static double Kappa = 2; 

 public static int FixOmega1 = 1; 

 public static int FixOmega2 = 0; 

 public static double Omega1 = 1; 

 public static double Omega2 = 1; 

 

 public static void main(String[] args) throws Exception 

 { 

  File dir = new File(path); 

     String[] children = dir.list(); 

     String temp = ""; 

     File Output = new File(finalfile); 

        PrintWriter PW = new PrintWriter( new FileWriter(Output)); 



 63 

        PW.write("GENE\tM0\tM1\tχ^2\tρ\n"); 

        PW.close(); 

     if (children == null)  

     { 

         //Either dir does not exist or is not a directory. 

     }  

     else  

     { 

         for (int i=0; i<children.length; i++)  

         { 

             //Get filename of file or directory. 

             String filename = children[i]; 

             temp = path+"\\"+filename; 

             //initialising output file. 

             ChiSquareDist Arr = new ChiSquareDist(DF); 

             double a = 0; 

             double b = 0; 

             double x = 0; 

             File IsDir = new File(temp); 

             if (IsDir.isDirectory()) 

             { 

              PW = new PrintWriter( new FileWriter(Output,true)); 

              //correcting alignment file attribute. 

              CorrectPhyFile(temp+"\\"+filename+"_ali.ph3"); 

              //Careful to specify the correct .out file each time.  

              //Specify Model,NS 

              //This is for M0. (or M7) 

              CreateControlFile(temp+"\\"+filename+".ctl", filename+"_ali.ph3", 

filename+"UTreeBS.tree",Codeml1,Model1,NSSites1,FixOmega1, Omega1); 

              CreateBatchFile(filename); 

              RunPAML(filename); 

              //This is for M1. (or M8) 

              CreateControlFile(temp+"\\"+filename+".ctl", filename+"_ali.ph3", 

filename+"UTreeBS.tree",Codeml2,Model2,NSSites2,FixOmega2, Omega2); 

              RunPAML(filename); 

               a = ExtractLnL(temp+"\\"+Codeml1); 

               b = ExtractLnL(temp+"\\"+Codeml2); 

               x = 2*(b-a); 

              

 System.out.println(filename+"\tM0:"+a+"\tM1:"+b+"\tχ^2:"+x+"\tρ:"+Arr.barF(DF,2,x)+"\n"); 

               PW.write(filename+"\t"+a+"\t"+b+"\t"+x+"\t"+Arr.barF(DF,2,x)+"\n"); 

             } 

             PW.close(); 

         } 

     } 

 } 

  

 //This function parses an output file and returns the lnL. 

 public static double ExtractLnL(String filename) 

 { 

  String line = null; 

  try 

  { 

   BufferedReader BR = new BufferedReader( new FileReader(filename)); 

   while ((line = BR.readLine()) != null) 

    { 

     if (line.startsWith("lnL")) 

     { 

      line=line.substring(line.indexOf("-"),line.lastIndexOf(" ")); 

      line=line.trim(); 

      break; 

      //System.out.println(line); 

     } 

    } 

  } 

  catch (Exception x) 

  { 

   System.out.println("Some bad IO stuff happened in function 'ExtractLnL'."+x); 

  } 

  //double res = Double.parseDouble(line); 

  return Double.parseDouble(line); 

 } 

  

 //This function runs codeml (and more) 

 public static void RunPAML(String filename) 

 { 

  String line; 

  String pathtobat = "\""+path+"\\"+filename+"\\"+filename+".bat\""; 

  System.out.println(pathtobat); 

  try 

  {  

   //Process p = Runtime.getRuntime().exec("\"c:/windows/system32/notepad.exe\""); 

   //String[] cmd = { "myProgram.exe", "-o=This is an option" }; 

   //String[] cmd = {"codeml", "C:\\Documents and 

Settings\\PervyPirate\\Desktop\\Molecular Biology @ UoC\\Master\\New\\Drosophilidae\\NDUFA2\\codeml.ctl"}; 

    

   //Process p = Runtime.getRuntime().exec("\"C:/Documents and 

Settings/PervyPirate/Desktop/Molecular Biology @ UoC/Master/New/Drosophilidae/NDUFA2/runme.bat\""); 

   Process p = Runtime.getRuntime().exec(pathtobat); 

   BufferedReader input = new BufferedReader(new InputStreamReader(p.getInputStream())); 

      while ((line = input.readLine()) != null) {System.out.println(line);} 

      System.out.println("Exit Value = " + p.waitFor()); 

      input.close(); 

   //p.waitFor(); 

   //p.destroy(); 

      return; 

  } 

  catch (Exception x) 

  { 

   System.out.println("Exception in Runtime processing."+x); 

  } 
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 } 

  

 //Bioedit saves Phylip v3 files in Sequential format, but specifies them as Interleaved. This function 

corrects the file attributes. 

 public static void CorrectPhyFile(String Filename) 

 { 

  String line = null; 

  int linenumber = 0; 

  File InFile = new File(Filename); 

  try 

  {   

   BufferedReader BR = new BufferedReader( new FileReader(Filename)); 

   System.out.println(Filename); 

   File TempFile = new File(tempfile); 

   PrintWriter PW = new PrintWriter(new FileWriter(TempFile)); 

    

    while ((line = BR.readLine()) != null) 

    { 

     if (linenumber==0) 

     { 

      //System.out.println(line); 

      line = line.replaceFirst("I","S"); 

      //System.out.println(line); 

      PW.println(line); 

     } 

     else 

             PW.println(line); 

     linenumber++; 

    } 

         PW.close(); 

         BR.close(); 

          

         //Delete the original file 

         if (!InFile.delete()) { 

           System.out.println("Could not delete file"); 

           return; 

         } 

          

         //Rename the new file to the filename the original file had. 

         if (!TempFile.renameTo(InFile)) 

           System.out.println("Could not rename file"); 

  } 

  catch (FileNotFoundException NoFilename) 

  { 

   System.out.println("No .ph3 file was found in dir "+ Filename+"."); 

   return; 

  } 

  catch (IOException Exc) 

  { 

   System.out.println("Some bad IO stuff happened in function 'CorrectPhyFile'."); 

   return; 

  } 

 } 

  

 //This function creates a control file to be loaded in every PAML iteration. 

 public static void CreateControlFile(String Filename, String InputFile, String TreeFile, String OutFile, 

int Model, int NSSites, int FixOmega, double Omega) 

 { 

  try 

  { 

   File Control = new File(Filename); 

   PrintWriter PW = new PrintWriter(new FileWriter(Control)); 

    

   PW.write("seqfile = "+InputFile+" * sequence data filename.\n"); 

   PW.write("treefile = "+TreeFile+" * tree structure filename.\n"); 

   PW.write("outfile = "+OutFile+" * main result filename.\n\n"); 

   PW.write("noisy = "+Noisy+" * 0,1,2,3,9:how much rubbish on the screen\n"); 

   PW.write("verbose = "+Verbose+" * 0:concise; 1:detailed, 2:too much\n"); 

   PW.write("runmode = "+Runmode+" * 0:user tree; 1:semi-automatic; 2:automatic; 

3:StepwiseAddition; (4,5):PerturbationNNI; -2:pairwise\n\n"); 

   PW.write("seqtype = "+SeqType+" * 1:codons; 2:AAs; 3:codons-->AAs\n"); 

   PW.write("CodonFreq = "+CodonFreq+" * 0:1/61 each, 1:F1X4, 2:F3X4, 3:codon 

table\n\n"); 

   PW.write("*ndata = "+Ndata+"\n"); 

   PW.write("clock = "+Clock+" * 0:no clock, 1:clock; 2:local clock; 

3:CombinedAnalysis\n"); 

   PW.write("model = "+Model+" * models for codons: 0:one, 1:one/branch, 2:2 or more 

dN/dS ratios for branches\n"); 

   PW.write("NSsites = "+NSSites+" * 0:one w; 1:neutral; 2:selection; 3:discrete; 

4:freqs; 5:gamma; 6:2gamma; 7:beta; 8:beta&w; 9:beta&gamma; 10:beta&gamma+1; 11:beta&normal>1; 12:0&2normal>1; 

13:3normal>0\n"); 

   PW.write("icode = "+ICode+" * 0:universal code; 1:mammalian mt; 4:invertebrate 

mt...\n"); 

   PW.write("Mgene = "+MGene+" * codon: 0:rates, 1:separate; 2:diff pi, 3:diff kapa, 

4:all diff\n"); 

   PW.write("fix_kappa = "+FixKappa+" * 1:kappa fixed, 0:kappa to be estimated\n"); 

   PW.write("kappa = "+Kappa+" * initial or fixed kappa\n"); 

   PW.write("fix_omega = "+FixOmega+" * 1:omega or omega_1 fixed, 0:estimate \n"); 

   PW.write("omega = "+Omega+" * initial or fixed omega, for codons or codon-based 

AAs\n\n"); 

   PW.write("fix_alpha = 1  * 0: estimate gamma shape parameter; 1: fix it at alpha\n"); 

   PW.write("alpha = 0. * initial or fixed alpha, 0:infinity (constant rate)\n"); 

   PW.write("alpha = 0  * different alphas for genes\n"); 

   PW.write("ncatG = 8  * # of categories in dG of NSsites models\n\n"); 

   PW.write("getSE = 0  * 0: don't want them, 1: want S.E.s of estimates\n"); 

   PW.write("RateAncestor = 1  * (0,1,2): rates (alpha>0) or ancestral states (1 or 

2)\n\n"); 

   PW.write("Small_Diff = .5e-6\n"); 

   PW.write("cleandata = "+Cleandata+" * remove sites with ambiguity data (1:yes, 

0:no)\n"); 

   PW.write("*fix_blength = -1  * 0:ignore, -1:random, 1:initial, 2:fixed\n"); 
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   PW.write("method = 0  * Optimization method 0: simultaneous; 1: one branch a 

time\n"); 

   PW.close(); 

  } 

  catch (IOException Exc) 

  { 

   System.out.println("Some bad IO stuff happened in function 'CreateControlFile'."); 

   return; 

  } 

 } 

  

 //This function creates a batch file to run codeml. 

 public static void CreateBatchFile(String filename) 

 { 

  File batch = new File(path+"\\"+filename+"\\"+filename+".bat"); 

  try 

  {   

   PrintWriter PW = new PrintWriter(new FileWriter(batch)); 

   PW.write("cd /d "+path+"\\"+filename+"\n"); 

   PW.write("codeml "+filename+".ctl\n"); 

   PW.write("exit\n"); 

   PW.close(); 

  } 

  catch (IOException Exc) 

  { 

   System.out.println("Some bad IO stuff happened in function 'CreateBatchFile'."); 

   return; 

  }  

 } 

 

} 

 
Κώδικαρ 2: Απιό script ζε Java γηα ηε δεκηνπξγία θπινγελεηηθώλ δέληξωλ γηα θάζε 

γνλίδην, γηα ρξήζε κε ην PAML 
//THIS PROGRAM PARSES A DIRECTORY, AND CREATES A TREE FILE IN EACH 

//SUB-DIR, USING THE NAME OF THE DIR FOR THE TREE BRANCHES. 

 

import java.io.*; 

 

public class GeneNamesToTree 

{   

 public static String path = "C:\\Documents and Settings\\PervyPirate\\Desktop\\Molecular Biology @ 

UoC\\Master\\New\\ALL GENOMES\\BS\\MIT"; 

  

 public static void main(String[] args) throws Exception 

 { 

  File dir = new File(path); 

     String[] children = dir.list(); 

     String temp = ""; 

     if (children == null) { 

         // Either dir does not exist or is not a directory 

     } else { 

         for (int i=0; i<children.length; i++) { 

             // Get filename of file or directory 

             String filename = children[i]; 

             temp = path+"\\"+filename; 

             File IsDir = new File(temp); 

             if (IsDir.isDirectory()) 

             { 

              //make tree in dir.UTree is unrooted,Tree is rooted 

              temp = temp + "\\"+filename+"UTreeBS.tree"; 

              File NewTree = new File(temp); 

              BufferedWriter out1 = new BufferedWriter(new FileWriter(NewTree)); 

              //ROOTED 

             

 //out1.write("(((((("+filename+"_DME,("+filename+"_DSI,"+filename+"_DSE)),("+filename+"_DYA,"+filename+"_

DER)),"+filename+"_DAN),("+filename+"_DPO,"+filename+"_DPE)),("+filename+"_DMO,"+filename+"_DGR)),"+filename+"_AGA)

;"); 

              //UNROOTED 

             

 out1.write("((((("+filename+"_DME,("+filename+"_DSI,"+filename+"_DSE)),("+filename+"_DYA,"+filename+"_DER

)),"+filename+"_DAN),("+filename+"_DPO,"+filename+"_DPE)#1),("+filename+"_DMO,"+filename+"_DGR),"+filename+"_AGA);"

); 

              System.out.println(temp); 

              out1.close(); 

              /* 

              temp = path+"\\"+filename; 

              temp = temp + "\\"+filename+"Tree_labeled.tree"; 

              NewTree = new File(temp); 

              BufferedWriter out2 = new BufferedWriter(new FileWriter(NewTree)); 

              out2.write("((((("+filename+"_DME,("+filename+"_DSI,"+filename+"_DSE) 

#1)#5,("+filename+"_DYA,"+filename+"_DER)#2)#6,"+filename+"_DAN)#7,("+filename+"_DPO,"+filename+"_DPE)#3)#8,("+file

name+"_DMO,"+filename+"_DGR)#4)#9;"); 

              System.out.println(temp); 

              out2.close(); 

              temp = path+"\\"+filename; 

              temp = temp + "\\"+filename+"Tree_unrooted.tree"; 

              NewTree = new File(temp); 

              BufferedWriter out3 = new BufferedWriter(new FileWriter(NewTree)); 

             

 out3.write("(((("+filename+"_DME,("+filename+"_DSI,"+filename+"_DSE)),("+filename+"_DYA,"+filename+"_DER)

),"+filename+"_DAN),("+filename+"_DPO,"+filename+"_DPE),("+filename+"_DMO,"+filename+"_DGR));"); 

              System.out.println(temp); 

              out3.close(); 

              */ 

             } 

         } 

     } 
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 } 

} 

 

Κώδικαρ 3: Απιό script ζε Java γηα κεηαηξνπή ηνπ format γνληδίωλ ηεο Organelle 

DB, ζε fasta. 
//THIS PROGRAM PARSES FILES WITH THE FORMAT USED BY THE ORGANELLE DB IN JAPAN, AND EXPORTS THEM TO FASTA. 

 

import java.io.*; 

 

public class OrgToFasta 

{ 

 //Input file. 

 public static String InputFile = "C:\\Documents and Settings\\PervyPirate\\Desktop\\Molecular Biology @ 

UoC\\Master\\temp.fas"; 

  

 public static void main(String[] args) throws Exception 

 { 

  String Line = null; 

  BufferedReader Input = new BufferedReader( new FileReader(InputFile) ); 

   

  while ( ((Line = Input.readLine()) != null) && Line.length()>5) 

  { 

   Line = Line.substring(5); 

   Line = Line.replace(" ",""); 

   System.out.println(Line); 

  } 

 } 

} 

 

Κώδικαρ 4: Απιό script ζε Java γηα ηνλ ππνινγηζκώ ηωλ p-values γηα chi-square 

tests. Χξεζηκνπνηεί ην εμωηεξηθό παθέην umontreal.iro.lecuyer (βηβιηνζήθε κε 

εξγαιεία ζηνραζηηθήο αλάιπζεο) 
 //TEST PROGRAM FOR CHI SQUARE TEST 

 

import java.lang.Object; 

import umontreal.iro.lecuyer.probdist.*; 

 

public class ChiSquare 

{  

 //second parameter is decimal spaces returned 

 public static double ComputeChiSquare(int df, int decimals , double x) 

 {  

  ChiSquareDist Arr = new ChiSquareDist(18); 

  double p = Arr.barF(df,decimals,x); 

  return p; 

 } 

 public static void main(String[] args) 

 { 

  double a = -4269.333144; 

  double b = -4256.827336; 

  double x = 2*(b-a); 

  //System.out.println(x); 

  //degrees of freedom. 

  int df = 18; 

  //second parameter is decimal spaces returned 

  System.out.println(ComputeChiSquare(df,5,x)); 

 } 

} 
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