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A szerves vilag fejlédése, az evolicié egyiranyd, vissza nem fordithaté
id8beli folyamat, amely az tjszerliséget, a kiilonbozdséget és a szervezddés
magasabb szintjeit hozza létre.

A klasszikus evoliciékutatas elsé feladata volt bebizonyitani az evolicié
meglétét, majd képet kialakitani az evoliciés mechanizmusokrél és az élglé-
nyek leszarmazasi viszonyairél. Ezekhez a leirasokhoz elsésorban a paleontolé-
gia, dsszehasonlité morfolégia és biogeografia tényeit hasznalja fel és igy allitja
fel az evolicié legfontosabb térténeti fokozatait és folyamatait.

A kivalasztédas elvét a természetben DARWIN vilagosan felismerte és azt
az evolicié mechanizmusa rugéjanak tartotta. Az ezt kovetd leiré kutatasok
foleg a makroevoliciét, a szervezetek nagyobb csoportjainak hosszabb idé-
tartami és magasabb rendszertani kategériakon beliili differencialédasat és
adaptalédasat vizsgaljak. A késébbiekben azutéan a mikroevoliicio keriil az ér-
deklddés eldterébe, tehat az adaptalodas és differencialédas azon folyamatai,
amelyek alacsonyabb rendszertani kategériakban és nagysagrendileg id6ben és
térben is a vizsgalédasnak és kisérletezésnek hozzaférheték.

Az evolicié sokrétli és valtozatos egymasbafonédé és egymastol koleso-
nosen fiiggd folyamat-itjait 6nkényesen — és ezért eltorzitottan — leegyszerii-
sitve, az els6 abran feltiintetett f6 mozzanatokat kiilénithetjiik el az evolicié
menetében.

piia p

A populicié és genetikai variabilitasa

Mi a populdcié, az evolicié alapegysége, ami nem egyezik meg egy- bi-
zonyos rendszertani egységgel ? A rendszertanosok szerint: az egyedek ossze-
tartozé csoportja, amelyben a jellegek barmely idében hasonléak és az elfog-
lalt teriilet kozos (Davis és HeEywoop). A genetikusok szerint a mendeli
populacié: ivarosan szaporodé (és kolesondsen termékenyiils) kozos gémallo-
mannyal rendelkez§ egyedek szaporodasi kozossége (DoBZHANSKY). A popula-

* Elhangzott a ,,Téavoli hibridizécié elméleti és gyakorlati eredményei a novényvilag-
ban” e. konferencidn, 1965, méarcius 11-én.
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cién beliil az azonos vagy lényegében ugyanazon genotipusok osszessége egy
biotipust alkot, ami autogdmoknal tébb (sok) és tobbé-kevésbé homozigéta
egyedekbdl all, allogamoknal viszont tulajdonképpen mindegyik biotipus
egyetlen kiilon egyed. 7

Tehat a populacié az egyedeknek egy kolcsonhatasban allé csoportja,
amelyben jelentds a szaporodéasi médtol elsGdlegesen meghatarozott genetikai
szerkezet és amelynek kozos génallomanyat (gene pool) a géneknek, a chromoso-
ma szerkezeti atrendezédéseknek vagy a chromosomaszamoknak gyakorisagai
jellemzik.

A populaciot alkoté egyedek kozotti genotipusbeli kiillonbségekbdl all
a populécié genetikai variabilitdsa, aminek gyarapodasahoz, felijulasihoz az
alapot a mutécié és a rekombinacié szolgaltatjak.

A mutdciék csak ritkian vezetnek egyetlen lépéssel kozvetlen evolicids
valtozast eredményezd elkiilonodéshez (Aquilegia ecalcarata viragszerkezete,
W. Prazmo 1960; Triticum chromosoma parosodasa, R. RiLey 1960). A popu-
laciéban a felhalmoz6dé mutacioknak genetikai beépiilése rekombinalédassal
torténik és ez vezet el a populaciéban a polimorfizmus kialakulasahoz, amikor
tehat egyazon termd&helyen a faj két vagy tobb elkiilonédd alakja oly arany-
ban egyiitt fordul el, hogy a legritkdbban fellépd alakot rekurrens mutécié
egyediil nem tarthatja fenn (E.B. Forp 1940).

A rekombindlodas f6bb tipusai:
chromosoman beliil szerkezeti atrendezddés (invertalédas, transzlokalédas,

duplikalédas),
egész cromosoma részvételével fiiggetlen rekombinalédas és egyes chromoso-

mak teljes kett8zddése, végiil
genom viltozasok (kettdz8dés, ami autoploidiat és hozzaadas, ami amfiploi-
diat eredményez).

A rekombinalédas osszefiiggése a populacié genetikai szaporoddsi rend-
szerével dontd médon kihat a variabilitas kitagulasara illetve dsszesziikitésére.
Az autogamia (endogamia) bar kézvetlen adaptiv eldnyt jelent és az autogdm
pionir szervezetek 1j teriileteket gyorsan tudnak benépesiteni, végeredmény-
ben mégis evoliciés megmerevedéshez vezet. Az allogamia (exogamia) koz-
vetlen adaptiv elénye ugyan mérsékelt, viszont tartésabb evoliciés elényt
(flexibilitast) biztosit; ez a panmiktikus populéacié jellemzdje.

A rekombinalédas igy hozza létre a populacié genetikai polimorfizmusat,
igy alakul ki a populécié fokozottabb adaptiv variabilitasa, az Gj adaptiv norma.
Ez utébbi a kérnyezeti feltételekhez idomuls, azokhoz hozzailleszkedd rokon
genotipusoknak az evolicié folyaman kialakult sorozatabél all. Az adaptiv
norma tehat tulajdonképpen a tébb-kevesebb allélre, génkomplexre, chromo-
soma szerkezetre heterozigozisos egyedek osszemiikodésétdl meghatarozott,
amikor is a populacié genotipusai kozott az egyensily megvan.
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118 GYORFFY BARNA

Populiciék evolicios alakulasai

Az evolicié roviden nem mas, mint az adaptiv normanak eltolédésa
egyikbdl egy masikba (G.L. SteBBiNs 1960). Az evolicié sebességét a po-
pulécié genetikai variabilitasanak a kornyezettel kolcsonhatasa hatarozza meg.
Az evolicié utjara nem a teljes populacio keriil, ,,nem az orthodox tébbség,
hanem egy jelentdségteljes, progressziv kisebbség™ (STEBBINS). Az evolicié
kiilonféle tényezdk Osszjatéka, vagyis a populacié genetikai allomanya esély-
szerden, iranytalanul valtozasat az izolalasi mechanizmusok a koérnyezeti
kolesonhatasoktol befolyasoltan a kivalasztédasra terelik, az evolicié utjara
,.kanalizaljak”.

A populaciok méretiikben és dsszetételiikben dinamikusan allandéan és
folyamatosan valtoznak. Egy méretében kisterjedelmi névényi populacié
béséges maghozassal hatalmas utédalloméanyt eredményezhet. fgy a populacisk
dsszetételében olykor igen feltling évenkénti valtozasok jelentkeznek; pl. a
Hesperolinon californicum egy homogén tomege helyén 6t év milva mar csak
néhiny névény volt talalhaté, tébbé-kevéshé a H. californicum és H. micrantha
kozotti atmeneti alakkal. A valtozé klimahatasokra kiilonféle hibrid-genoti-
pusok kivalasztédva éntermékenyiiléssel fennmaradtak, majd késébb tovabbi,
adaptivabb genotipusoksterjedtek el (H. SmarsmiTa 1961).

Gyakori és j6l megfigyelhetd egyes allatfajoknak nagy foldrajzi teriile-
tekre hirtelen szétterjedése, az in. populdcié hullamok fellépése (balkani gerle).
Az elfoglalt teriileten azutan a populacié elkiillonsdéssel felbomlik, alpopula-
ciokra divergalodik. Kialakulnak jél elkiiléniilt, izolalt lokalis populécidk (to-
pogamodemek), mint reproduktiv egységek, majd pedig ezek szigori izolalodas-
sal stabilizalédva 4j ,,fajokka” alakulhatnak. Ha ezek aztan 4jbél egymassal
érintkeznek és kolesondsen termékenyiilnek, hibridrajok kialakulasaval, vagy
introgressziéval a variabilitas djra gyarapodik. A dinamikus valtozasok fo-
lyamén a populaciok kozott sokszor nincsenek éles hatarok, hanem csak
atmeneti fokozatok. Ezért aztan a populaciok elhatarolasa eléggé onkenyes
akarcsak gyakran a taxonomiai rasszok és fajok elkiilonitése.

A populaciok evolitcidja és tulajdonképpen az egész evolicié nem egyéb,
mint adaptalédas és differencidlédas, s6t koadaptalédas (B. WaLLace 1955),
azaz a populécié genetikai komponensei egyiittesen és kolesonosen idomulnak
és igy alakul ki a harménia. A kivalasztédas szigorat csakis a kornyezetiikbe
jol beleilleszkedd populéaciék tudjak atvészelni, mivel ,,a természetes szelekcio
a jol ‘keveredd géneknek kedvez és nem a megroégzott individualistaknak”
(T. DoBzrANSKY 1955). Ilyen differencialédott genetikai osszetételd popula-

ciobol alakulhat ki azutan a meglevdktdl eltérd, d4j jellegli populdcié, majd

rassz, ill. 4j faj.

A rassz, mint a populacié feletti egység, a megfogalmazas szerint: egy
fajnak olyan mendeli populaciéi, amelyek egymastél egy-tébb genetikai vari-
ansban (génallél vagy chromosoma szerkezet) és azok gyakorisagiaban kiilon-
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boznek és egymassal érintkezéskor kolcsonoésen termékenyiilve egymasba
intergradalnak (T. DoBzaANSKY 1951). A rassz tehat populacié-rendszer és nem
taxonomiai csoport; viszont a faj taxonomiai egység, amely két vagy tobb
populacié-rendszerbdl allhat, a fajok mar nem intergradalnak és (altalanossag-
ban) nem interfertilisek, egymassal kélcsonésen nem termékenyiilnek. Aktualis
esetben azonban nem ilyen kénnyi a kiilonbségtevés, ilyen esetekre alkalmas
az alfaj kategéria, ami sem nem tipusos rassz, sem nem kiilon faj.

Bar elég nyilvanvalé, hogy a fajfogalom alatt mit is értiink, annak alta-
lanos érvényd meghatarozasat nehéz megadni. Tradicionalis taxonomiai ér-
telemben fajnak tekinthetd olyan egyedek csoportosulasa, melyeknek morfol6-
giai vonasai kozosek és mas hasonlé csoportosulasoktsl a jellegek bizonyos
szamaban felismerhetd korrelaciés morfolégiai diszkontinuitas alapjan elkiils-
nithet§ (P.H. Davis és V.H. HEywoop 1963). Ilyen értelemben a faj morfolé-
giailag meghatarozhaté egység, amely egyedek csoportjaibél (populaciékbél)
all és ezek feltételezetten egymas kozott termékenyiilhetnek és egy vagy tobb,
de nem nagyon eltér§ génallomanynak birtokosai. A genetikai vonatkozasok
eltérbehelyezésével a taxonomizi fajfogalomtél eltérd ,,biolégiai faj”’, azaz
biotaxonomiai fogalom meghatarozasara térekvés szintén ismételten felmeriil.
Ilyen értelemben a faj aktualisan vagy potencialisan kélesondsen termékenyiild
természetes populaciéknak olyan csoportja, amely mas hasonlé csoportoktél
reproduktive izolalt (E. MAYr 1940), illetve olyan populacié, amely mas faj
populaciéival génkicserélédésre potencialisan nem képes, attol egy-tobb alap-
vetd morfolégiai jelleghen vagy ilyenek kombinéciéjaban abszolit és 6roklsdé
diszkontinuitas hatarolja el (H. RuNEmark 1961).

Populacio-rendszerek foldrajzi tagolédasa

A fajképzodésnek (speciacié, taxon-elkiilonddés) két formalisan leegy-

szerisitett ttja a populdcié-rendszerek izolalédasi médja szerint a fokozatos
és a hirtelen, gyors fajképzddés, amelyeket .az 1. tablazat szerint lehet meg-
kiilonboztetni.

I. tablazat

” .

A fajképzédés két f6 dtjanak menete

Fokozatos fajképzédés Gyors fajképzddés
Féleg allogam populiciék foldrajzilag, Féleg autogam populdciok kozott azonnali és

térben izolalédnak.

hatékony irreverzibilis izolal6das.
Chromosomaszam valtozatlan marad.

Genetikai variabilitds véiltozasa lassa, Chromosomaszam vagy -szerkezet megviltozik,
a szelektdléddas mutéaciéval és re- alloploidok 1j teriileteket elénnyel foglalnak el.
kombinalédassal lassan fokozédik. .

Szaporodasi izoldlédas késon lép fel. Elterjedési aredlok egybeesnek vagy egymaést

atfedik.

Allopatrikus rasszok Sympatrikus rasszok
rendesen kevés génkicserélodéssel, génkicserélodés nélkiil.

jol meghatérozott kiilalakbeli, fold-
rajzi és kornyezeti kiilonbségekkel.

Allopatrikus interfertilis fajok Sympatrikus intersterilis fajok
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Az evolicié elérehaladasanak négy nagy szakaszaban V. GRANT szerint
a populacié-rendszerek sorozata tehat: folyamatosan egymasba fokozatokkal
atmend foldrajzi rassz, elvalasztott és elhatarolt foldrajzi rassz, féleg allopatri-
kus, de a peremteriileteken sympatrikus alfaj és végiil sympatrikus faj.

Az allopatrikus fajképzodés fokozatos és térbeli izolalédassal végbemend
folyamatanak szakaszai: ,,populdcié hullamokkal” a benépesitett areal eltérd
kornyezetekbe szétterjed, a populdciék lassan kezdenek szétvalni, elGszor
még atmenetekkel egymassal osszefiiggnek (klinek), majd a folytonossag -
megszakad, az areal diszjunktiv és rassz mozaikokbél allé rasszkorsk (kon-
tinentalis méretben vikarialé fajok) alakulnak ki; lokalis kornyezeti elkiils-
nodés vezet el a mikroendemikus fajképzéshez, killonosen az elterjedési te-
rillet peremén a marginalis populaciék evoliciéjaval, ritkan kis popula-
ci6kb6l a nem adaptiv genetikai sodrédas (drift) kévetkezményeként. A
foldrajzi elkiilonodés mellett az interfertilitas legtobbszor, féleg pedig kez-
detben, megmarad és ezért az allopatrikus fajok szigori értelemben véve
sokszor csak alfajok.

A foldrajzi elkiilonddés dtjan végbemend fajképzddésnek, a DARWIN-t6l
is felismert geografiai rasszoknak és fajoknak az elméletét M. WacnNEr (1889),
K. Jorpan (1905), B. REnscH (1929) és E. Mayr (1942) dolgoztik ki. Eszerint
egy faj a f6ldén mindeniitt szétterjed, ahol csak meg tud élni. A populacick
igy jutnak el valtozé kornyezetekbe, ahol a szelekci6 szigorat a ragadozok,
kartevék, él6skoddk, klima- és talajkiilonbségek alkotjak. Elsdsorban az allo-
gamok képesek elkiilon6d§ szétvalas (divergalédas) nélkiil is sokdig fennmarad-
ni az egymashoz kozel fekv§ teriileteken, mig az egymastél tavolabb fekvék
kozott lassan élesebb elkiilonodés is kialakul. Igy jonnek létre az elterjedés
teriiletén folytonos &tmenetet mutaté klinek (J. S. HuxLEY 1939). Majd amikor
a kontinuitas megszakad, tovabbi fokozatos eltérésekkel rasszok alakulnak ki,
gyakran subspecies ranggal; a regionalisan elszigetelt rasszok mozaikja a rassz-
kor (Rassenkreis). A szétszakitott areal izolalt szigetszeri kisebb populaciéi,
a lokalis rasszok, mint példaul a magashegységek zergéje. Ha az elkiiloniiltség
kontinentalis méretii, vikarialé fajokrél van szé, amilyenek a Platanus occiden-
talis (Eszak-Amerika) és a P. orientalis (Foldkozi tenger vidéke; M.L. FERNALD
1931) vagy a Catalpa ovata (Kina) és a C. bignoioides (Eszak-Amerika; E.C.
Smita 1941). Fragmentalt, izolalt biotipusok a fehéregér (Chionomys nivalis)
mikroendemikus formai az Alpok izolalt vélgyeiben. Az areal peremén fekvs
marginalis populaciék egész mikrospecies sorozatokat alkothatnak (Teucrium
polium komplex, Euphrasia), amelyek gyors evolicién ateshetnek, féleg
chromosoma atrendezddésekkel (CLARKIA, H. LEwis és P. H. Raven 1958).
Ha populéciék izolalédnak, de egészen esélyszeriien, nem adaptiv sodrédas,
drift kévetkezik be, amihez hasonlé a haziadllatoknak az ember ,,szocialis™
izolaciéjaval kialakuldsa. A térbeli tavolsag mellett az interfertilitdis meg--
maradhat és igy az alfaj fokozat is, mint példaul a Platanus-nal az évmilliés
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elkiiloniiltség és az eltérd klimafeltételek ellenére is, vagy a Catalpa-nal a hasonlo
terméhelyi koriilmények mellett is. A térbeli tavolsigok miatt keresztez8dés
és igy a génkicserél6dés meglehetdsen korlatozott. Ha azonban ilyen populacick
ujra talalkoznak egymassal, bekovetkezik a kolcsonos megtermékenyiiléssel
hibridek fellépése.

A hibridalédas (keresztezddés) bekovetkezhetik: alkalmi bevandorlassal,
pollenatvitellel (a hibrid tébbnyire fertilis) megismétl6dé alkalmi keresztezd-
déssel (allopatrikus introgresszié), populaciék djra érintkezésekor gyakori
osszekeresztezddéssel (hibrid rajok).

Ha a hibridalédas jol kériilhatarolhaté, allopatrikus fajok kozott tor-
ténik, az eredeti faji rangfokozat az atalakulas irdanyaban eltlinhetik és 1j
alfaj, esetleg csak rassz alakul ki. A térbelileg elkiiloniilt peopulacick kozotti
keresztez8déskor az F, névény sokszor meddd, de visszakeresztezddhetik és
ha ez megismételten bekdvetkezik, az allopatrikus introgressziéval az egyik
taxonbél a gének a masikba beszlir6dnek, pl. Sitanion jubatum-bél Elymus
glaucus-ba (G.L. SteBBINs-ék 1946), kiilonféle Juniperus fajokbél a J. vir-
giniana-ba (N.C. Fasserr 1944—45). Az introgresszi6 mutéaciés megvalto-
zashoz hasonlé eredményhez vezet. Az introgressziéval bekeriilt homolég
chromosoma-darab, ha heterozigézis allapotban van jelen, crossing-overrel
méretében csokkenhet, a crossing-overt kovet8 rekombinalédas ritka lesz és
igy az eredeti, nem crossover tipussal mutaciéhoz hasonlé mendelezé aranyt
ad. Igy a teozinttal (Euchlaena mexicana) mesterségesen introgresszins Zea
torzsek (P.C. MANGELSDORF és R.G. REEVES 1939) s ezért MANGELSDORF
feltételezi, hogy 1600 évvel ezel6tt a teozint és kukorica kozott introgresszio
ment végbe.

Ha kiterjedt az allopatrikus fajok érintkezése és igy nagyméreti a ke-
resztez6dés, erds a ,,génatfolyas”, az éddigi kiilonallosag felborulhat. Ilyen
hibridrajok alakultak ki Eszak-Amerikaban a betelepitett Helianthus annuus-
nak a H. bolanderi-vel keresztez8désébsl (G.L. StesBins és K. DarLy 1961).
Ha azutdn djabb reproduktiv izolalédas bekévetkezik, a hibridek 1j, sympat-
rikus fajok képz8déséhez vezetnek.

Populaciék kiérnyezeti és szaporodasbeli elkiilonodése

A fokozatos fajképzodés nem annyira féldrajzi-térbeli, hanem inkabb
csak kornyezeti-oikologiai izolalédassal megy végbe és kiilondsen a névények-
nél igen szembet{ing. Ez az ,,6kotipus differencialédas™ féleg autogamokra
vagy asexualisan szaporodékra jellemz§ és megnyilvanulhat lokalis kérnye-
zethez adaptalédasban, példaul kiilonboz6 talajokra (a Quercus mohriana mész-
kén, a Q. havardi homokon, a Q. grisea vulkanikus kézeten és a Q. stellata agya-
gos talajokon fordul el§ és az érintkezési teriileteken egymassal korlatozottan
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keresztez6dhetnek; C. H. MurLLEr 1952), vagy kiilonb6z§ taplalékra (alla-
toknal). Igy alakulnak ki G. TURESsON ,,6kotipusai’’, ami egy fajnak egy
kiilonleges termG&helyhez genotipusos hozzaidomuléssal valé kialakulasa (1922),
illetve J.W. GRrREGOR-ék megfogalmazasaban: tébbnyire metrikus kiilalakbeli
és élettani jellegeikben megkiilonboztethetd olyan populaciék, amelyek egyéb-
ként interfertilisek.

A genetikailag adaptiv jellegi 6kotipus inkabb experimentalis kategéria.
Az ilyen 6kolégiai varidciét gyakran kontinuus jelleg-gradiensek (6koklinek)
jellemzik (Plantago spp., T. W. BocrER 1943; Pinus nigra, O.F. J. LANGLET
1936; Eucalyptus, H.N. BARBER 1955). Ha horizontalis a gradiens, azaz topo-
grafiai-klimatikus, topoklinek alakulnak ki (Kézép-Kalifornidban Mimulus,
Potentilla, Viola, Achillea klimarasszok, J. CLAUSEN-ék 1940). Az oékotipus
eltérések altalaban de novo lépnek fel. De a régebben monogénesnek tartott
kiilonbségek is tulajdonképpen a szelektalédassal kialakult szupergénektdl
determinaltak és ezért az dkotipusokat-jellemzi a koherencia, azaz a jellegek
kombinaciéi kozotti részleges genetikai kapcsolédas. A specializalédasuk mér-
tékétdl fiiggGen, egyes egymashoz kizelfekvd okotipusok is alig keresztezdd-
nek, az esetleg 1étrejové hibrid pedig egyik sziil6 kérnyezetéhez sem
tud adaptalédni és igy elpusztul, masok kozétt viszont hatalmas hibridrajok
alakulnak ki tarka atmenetekkel. Az 6kotipusos elkiilsnédés olykor ploidiaval
is tarsul (Achillea millefolium, F. EHRENDORFER 1953).

A féldrajzi-okolégiai izolalédas altalaban gyenge és a hibridalédas elég
gyakori, viszont a szezonos izoldlédds mar hatékonyabb lehet, féleg ha az egy-
~ ben dkolégiaival is egyiittjar (Tradescantia, Crocus, Colchicum). Igy izolaléd-
nak egymastél a Pinus radiata, P. muricata és P. attenuata, 19,-nal kevesebb
hibrid 1ép fel és az F, is meglehetfsen életképtelen (P. StockweLL és F.I.
RicuTER 1946). Viszont a Juncus effusus és J. conglomeratus vagy pedig a ploid-
szintben kiilonbséget mutaté J. acutiflorus és J. articulatus hibridei bar sterilek,
mégis erds rhizomaképzésiikkel hatalmas hibridallomanyokat alkotnak (A.R.
Crapaam 1949).

Az el§zéekben ismertetett esetekben a populdciék kiilss izolalédasi
mechanizmusukkal tagolédtak, kivéve a szezon szerinti izolalédast, ami tulaj-
donképpen mar a fGleg populécién beliili, reproduktiv izolalédashoz is tarto-
zik, bar egyediil ritkdn eredményez elkiilonodést.

A szaporodasbeli, reproduktiv izolalédas féleg sympatrikus autogamok-
néal vezet gyors és azonnali elkiilonodéshez. Az ethologiai izolalédas az alla-
toknél a parosodaskori viselkedésméddal fiigg 6ssze és eldnyben részesits, pre-
ferencialis parosodast eredményez. Viszont fogsagban ez az elkiilonédés kony-
nyen felborul és a mesterséges megtermékenyités szintén eredményes. A me-
chanikai (virdgszerkezet) és ethologiai (virdgszin és illat) izolalédas a rovarla-
togaték specializalédasat eredményezi és biztositja a szelektiv megterméke-
nyiilést (Antirrhium, K. MATHER 1947; Orchidedk, H. Apams és E. ANDER-
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soN 1958; Daphne, V. GRANT 1949). Az Aquilegia formosa beporzéja a Sierra
Nevadaban a kolibri, az 4. pubescens rovarok, viszont a mindkettst latogaté
dongé hibrideket hozhat létre (V. GRANT 1952), ugyanigy alkalmi keresztezd-
déshél jon létre az Ophrys murbeckii (0. lutea X O. fusca, G.L. STEBBINS és
L. FErRLAN 1956) vagy a Pentstemon spectabilis (R.M. STRAW 1955).
Mindezeknél hatékonyabban biztositjak a kialakult kiilon populéciék,
fajok valtozatlan fennmaradasat, ha azok arealja azonos vagy atfedd, a geneti-
kai reproduktiv izoldlasi mechanizmusok, st ez a sympatrikus fajképzddésnek

299 2

az elGfeltétele is. Ezzel terelddik a populécié az evolicié ,,.kanalizalé” dtjara.

A hibridalédas szerepe j fajok kialakulasaban

A fajok kozotti hibridalédas megnehezitésének és megakadalyozasanak
harom f8 fokozata: a megtermékenyiilés meghidsuléasa, a hibrid életképtelen-
sége és a hibrid meddégsége. !

A megtermékenyiilést megakadalyozza az allo-inkompatibilitas, amikor
az idegen pollen a bibén nem hajt tomlét, vagy a kihajtott pollentémlé a bibe-
. szalban felreped (F.H. Smrth és Q.D. CLARKSON 1956). Mas esetekben a pollen-
tomlé rovid és ezért nem tud megtermékenyiteni (Zea novényt a Tripsacum
pollene L.F. RanporpH 1955) vagy pedig til lassan nd (Datura innoxia bibében
" a.D. quercifolia pollentomldje, A.G. AVERY-ék 1959).

Hibridgyengeség illetve életképtelenség (féleg allatoknal) bekovetkezik,
ha az ,,illegitim” termékenyiilés terméke koran elpusztul. Diszharménia lehet
a sziil6i genotipusok kozott, novényeknél az embryo és az endospermium har-
monikus fejlddése felborul, bar olykor a kiemelt embryo vagy ovarium in vitro
tenyésztésével a hibrid mégis felnevelhets (Linum, F. LaiBacH 1925; Triticum,
G. REpEI 1955). Tehat a zygota fejlédési zavara miatt letalis vagy szubletalis a
hibrid.

A hibridmeddoség a leghatékonyabb izolalasi mechanizmus, a belsd
megtermékenyités megtorténik, de a rekombinélédott sziildi genomokat tar-
talmazé hibrid gametas (haplontas) medddséget mutat. Ugyanis vagy géntél
befolyasoltan a meiosis megzavart (Lycopersicon, M.M. és J.W. LEsLEY 1943)
vagy apré chromosoma-szerkezeti atrendezédések miatt nines mikodésképes
gametaképzés (Bromus, G.L. STEBBINS és H.A. ToBcy 1944); ez a rejtett
szerkezeti hibriditas olykor a chromosoma parosodast ugyan nem befolyasolja,
mégis sterilitast eredményez. Zygotas (diplontds) medddség eseteiben az F,
ugyan termékeny, de utédai gyengék és elpusztulnak és ezzel biztositédik a faj
tiszta fennmaradasa (Larix, H. JorNnsson 1947).

A hibridalédas megakadalyozasa kiilonféle izolalédasi mechanizmusok-
kal biztositja a mar meglevé taxonok, rasszok, fajok fennmaradasat, mivel
a kialakult taxonok kozotti hibridalédas nemcsak felborithatja azok 6nallé-
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sagat és azoknak alacsonyabb rangfokozatba visszahelyezését eredményezheti
hanem ezenkiviil az @j hibrid-populaciék félényesebb térelfoglalasara az ere-
detiek el is tlinhetnek. Ilyen esetekben a hibridalédas ugyan nem jelent koz-
vetlen evoliciés tovabbhaladast, viszont a hibridalédas a populacié genetikai
variabilitasat rekombinalédassal kibévitheti és igy wdjabb evoliciés fejlédési
utakat is megnyithat. Ezért a hibridalédas evoliciés nézépontbél az eltérd
adaptiv normaval rendelkezd, elkiiloniilt populaciékhoz tartozé egyedek kozotti
keresztezddés (E. MAYR). ‘

Kisérletes keresztezhetoségi vizsgéalatokkal csak a taxonomiai rokonsagi
fokozatokat lehet megallapitani és nem az evoliciés dsszefiiggéseket. Ugyanis
az altalanosan elterjedt felfogassal ellentétben az intersterilitds még nem jelenti
okvetleniil a genetikai affinitas hidnyat — kozelrokon fajok hibridei is lehetnek
medddk — és a gyenge termékenység még nem jelenti egyben azt is, hogy an-
nak ne lenne evoliciés jelentGsége. A keresztezhet&séget abrazolé polygon
éppen ezért csak taxonomiai és nem evoliciés dtbaigazité.

A hibridek vizsgalatdnak mddszerei rovid felsorolasban a kévetkezdk:
citologiai ,,genom elemzés’” (auto-, allosyndesis, multivalens gyakorisag),
citogenetikai elemzés (chromosoma atrendezédések, chiasma gyakorisag),
hibridek termékenységének és életképességének vizsgalata, populaciégenetikai
variacié mintazat elemzés (széras diagram, hibrid index, korrelaciés poly-
gon), biokémiai vizsgalatok (kromatogramok, DN_§ ,,hibridalas’’).

Fajhibridek evoliiciés szerepe

A fajhibridek taxonomiai értékelésénél felelevenitendd, hogy C., LINNAEUS
a ,,Philosophia Botanica-ban” (1751) ugyan vilagosan azt illitja, hogy ,,spe-
cies numeramus, quot diversae formae in principio sunt creatae”, viszont a
,»De sexu plantarum”-ban (1760) tébb, kétségteleniil hibrid eredeti fajt is leir
és ezért valészinlisithet8, hogy szamos névény, ami ma egyazon nemzetség
kiilonb6z8 fajainak tekinthetd, kezdetben csak hibrid nemzedékbdl eredd
novénybdl szarmazott. S6t LINNE is végzett keresztezést Tragopogon porri-
folius és T. pratensis kozott (1759); tanitvanya, P. RupBERG pedig Linaria
hibrideket ir le.

A legelsd feljegyzést mesterséges novényhibridrél T. FAIrcHILD-nal
talaljuk (Dianthus caryophyllus X D. barbatus, 1717). Rendszeresen, fajok
kozott 136 mesterséges keresztezést végez J.G. KOELREUTER (1761 —66). Az
akkori felfogdasnak megfelelen a hibrideket is a fajok allandésaganak bizo-
nyitasaul hasznaljak fel (vé. C.F. von GAERTNER 1848).

Bar Darwin (1881) még a fajok kiilonallasaval 6sszefiiggésben targyalja
a hibridélast, viszont az azéta megismert szamtalan sok természetes fajhibrid
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és mesterséges keresztezés kétségbevonhatatlanul bizonyitja, hogy a fajok
kozotti keresztez6dés szerepet jatszik az evoldciéban, mert lehetdséget nyjt
djabb rasszok, fajok kialakulasahoz.

A fajhibridek evolicios értékelésénél figyelembe kell venni azt, hogy a fa-
jok elterjedési viszonyainak megfelelden az allopatrikus és sympatrikus fajok
kozott fellép8 hibridek jelent8sége nem azonos.

Az elkiiloniilt, allopatrikus fajoknal az egymashoz kozel esd populaciék
kézott pollenatvitel elég gyakran eléfordulhat. Ha a. kifejlédott F, hibrid az
egyik sziil6fajjal ismételten visszakeresztezddik, allopatrikus introgresszio
kovetkezik be és a sziil6fajok kozotti z6nat az introgresszansok belephetik.
Ez a névényeknél elég gyakori, az allatoknal viszont mar ritka (E. Mayr 1963).
Introgressziv hibridek felléphetnek nemcsak az egymassal jelenleg is, hanem a
csak multban, még a jégkorszak elgtt érintkezett fajok populaciéi kozott is.

Egymast részben atfed6 vagy egymassal masodlagosan érintkezé fajok
populaciéi kozott a kolesonos keresztezddésre mar igen gyakran adédik al-
kalom. Ha teljes az érintkezés és gyakori a keresztez§dés, hatalmas hibridrajok
alakulnak ki, amelyek igen nagy teriileteken szétterjedhetnek, mint példaul
Szibériaban (E.G. BoBrov 1964).

Sympairikus introgresszié kovetkezik be, ha az egyébként 6nmeddd F,
fajhibrid a sziil6fajokkal visszakercsztez8dhetik, az ilyen, adaptiv folénnyel
biré hibridek még a sziil6fajok rovasara is szétterjedhetnek dgy, hogy az §s-
fajok esetleg el is tiinnek, belevegyiilnek az j hibridrasszba, esetleg 1j alfajba.
Kiilonésen a megvaltozott kérnyezetben, emberi beavatkozassal megzavart
teriileteken adédik adaptiv elény a hibridek szamara. Igy lett a Silene alba
introgressziéval variabilisabb (H.N. BARBER 1948) vagy pedig a madaraknal
a Pipilo két, dkoldgiailag szigortan izolalt, télgyesben illetve fenyvesben é16
alfaja, amelyek erdéirtaskor 6zszekeriilve sympatrikusakka valnak és varia-
bilis hibridrajokat hoznak létre (C. G. S1BLEY 1950). 7

A hibridalas tehat tulajdonképpen csak akkor vezethet fajképzddéshez,
ha a hibrid valamiként — elssorban 4j kérnyezetbe keriilve — elkiiloniil.
A hibridalas nem egyszer ciklikusan visszatérd, a keresztezddés és az ezt kovetd
izolalédas egymast valtogatjak. Leggyakrabban ploidda valassal vagy apomi-
xissel mar maguk a fajhibridek is allandésulnak. Ha az érintkezésbe keriilt
két interfertilis faj hibridei termékenyek, utédaikban tarka hasadas jelentkezik.
A sziil6i alakok azonban csak ritkan allitédnak vissza, a kivalasztédas a valto-
zatos 4j génkombinacidkra hat és ezek koziil az adaptiv elénytek szaporodnak
el, illetve az ilyen hibrid segregansok stabilizalédnak.

A fajhibridek és a hibridutédok allandésuldsanak lehetdségei tehat a
kovetkezék:

Fajhibridek ploidalédasa (Nicotiana tabacum, Phleum pratense, Poa annua),
esetleg kiilon nemzetségek fajhibridei Gj genust is jelentenek (Raphanob-
rassica, Triticale).
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Fajok introgressziéja (Juniperus virginiana alfajok eredete).
Introgresszié és apomixis (a Poa alpina polyploid komplexe, J. CLAUSEN 1961).
Apomixis és ploidia (Alchemilla faeroensis, S.M. WALTERs 1963).

Hibrid szegreginsok adaptiv szelektalédasa, miként a Potentilla glandulosa
ssp. typica tengerparti és a ssp. nevadensis magashegyi klimarasszai (J. CLAUSEN-
ék 1958), vagy a Salix fajhibrid utédok kéziil szimos neokombinicié mint
kiilon faj (S. gigentea, S. laurina, S. pendulifolia, S. pulvina, S. repentoides,
H. Niusson 1928—36). A Primula acaulis és P. officinalis F, segregansa egé-
szen P. elatior jellegli (A. ErRNsT 1946); a Delphinium recurvatum és D. hes-
perium diploid szintii direkt rekombinalédasabél jon létre a D. gypso-
philum (H. Lewis és C. EpLine 1959). Hibrid segregansok fajja alakulasanak
két szép példaja talalhaté a Balkanon. Az Abies alba és az A. cephalonica még
a jégkorszakban érintkeztek egymassal és igy keresztez8dtek, majd a postgla-
cidlis eltdvolodas utdan a koztes szabad z6néat a hibrid eredetl A. borisii-regis
népesitette be (J. MaTTFELD 1930). Ugyanigy érintkeztek egykoron a Stachys
lanata és S. alpina, a ma elterjedt S. germanica-hoz teljesen hasonlé alak a mes-

terséges I, hibrid populaciéban megtalalhaté volt (A. LANG 1940).

Napjainkban a fajképzd8dést hibridalédassal a természetben mar tébb
esetben sikeriilt nyomonkévetni. Az angliai Southampton Waternél a honos
Spartina maritima és az Amerikabél behurcolt S. alterniflora kézstti F, steril
hibridet 1870-ben talaltdk meg, majd ezt kovetden ennek amphiploid alakjat
is, a S. tewnsendii-t, ami azutan rohamosan szétterjedt (C.L. Huskins 1931).
A Tragopogon 3 6vilagi faja ebben az évszazadban keriilt 4t Washington kér-
nyékére, ahol elterjedésiik utdn az érintkezési teriileten 1910 és 1928 kozott
steril ', hibrideket talaltak; a T'. porrifolius és T. pratensis hibride ploidalédas-
sal a sziil6khoz ugyan igen hasonlé, de kiilén fajnak tartott T. dubius-t alaki-
totta ki (M. OWENBEY 1950). Waleshen elészér 1948-ban talaltak meg a honos
Senecio vulgaris és a délolasz eredetdi S. squalidus amphiploidjat, mint dj fajt
(S. cambrensist, E.M. Rosser 1955).

A ploidianak evoliciés jelent8ségét egyébként clgszor O. WINGE mar
1916-ban hangsilyozta, hogy a hibridalast kévetd chromosoma kett8z6dés 4j
fertilis fajok keletkezéséhez vezet. Késébbi vizsgilatok ezt szamtalan esetben
szépen igazoltak. Az ujvilagi tetraploid gyapot fajok (Gossypium hirsutum,
G. barbadense, G. tomentosum ) a harmadkor kezdetén, 40— 60 millié évvel eze-
16tt igy jottek létre (G.L. SteEBBINS 1947). A Sequoia sempervirens is amphi-
diploid relictum a miocénbél, 10—20 millié évvel ezelétt a Sequoiadendron gi-
ganteum és Metasequoia glyptostroboides hibridalédasabél (G.L. STEBBINS 1948).
25 ezer évvel ezel6tt a pleistocénben még egyiitt élt az Iris virginica var.
Shrevei és az I. setosa var. interior (ma 5400 km tavol egymastol) és ezek amphi-
ploidja az Iris versicolor (E. ANpERsoN 1936). Az Aegilops caudata és Ae.
umbellulata amphidiploidja, az Ae. triuncialis 8—10 ezer éves, bar az amphi-
diploid-képz8dés még ma is eléfordul (H. Kimara 1954).
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Egyes fajok, s6t olykor dj fajok vagy nemzetségek mesterséges eldalli-
tasa a felderitett valészint Gsfajok hibridalasaval és ploidalasaval szintén
meggydzben bizonyitjak a hibridalédas evoliciés jelentéségét (II. tablazat).

11. tablazat

Néhany reszintetizalt alloploid névényfaj

\

Raphanobrassica Raphanus sativus X Brassica oleracea (G.D. KARPECHENKO
1927)

Digitalis mertonensis D. purpurea X D. ambigua (B.H. Buxton és W.C.F. NEw-
TON 1928)

Primula Kewensis P. floribunda X P. verticillata (W.C.F. NEwroN és C. PELLEW
1929)

Galeopsis tetrahit G. pubescens X G. speciosa (A. MtNTZING 1930)

Phleum pratense P. nodosum X P. alpinum (J.W. GRrEGor és F.W. SANsoME
1930)

Spartina townsendii
Rubus maximus
Brassica napus
Prunus domestica
Nicotiana tabacum

. stricta X S. alternifolia (C.L. Huskins 1931)

. idaeus X R. caesius (M.A. Rozanova 1934)

. campestris X B. oleracea (N.U 1935)

. cerasifera X P. spinosa (V.A. RyBin 1936)

. silvestris X N. tomentosiformis (D. Kostorr 1938)

ZoEm®n

Az alloploidids evoliicié hirtelen fajképz8déshez vezet, de egyben a hibrid
izolalédassal rogziil is. Ezért a ploidok alig tudnak diploid szintre visszatérni
és bar tolerancidgjukkal a szelektalédasnak huzamosan ellenallnak, végered-
ményben rogziilt, tovabbi evoldciéra alig alkalmas fajok keriilnek az ,,evolicié
zsakutcajaba”.

A bioszisztematikai vizsgalatok a hibridalédassal elérehaladé evoliicios
Iépések genetikai elemzése mellett a karyotipus evoliiciéja menetének kibogoza-
saval is sikeresen elemzik a taxonok rokonsagi dsszefiiggéseit (Aegilops, H.
K1aARA 1954; Gramineae, STEBBINS-ék 1944; Avena, T. RajuAaTHY és J. W.
Morrison 1959).

Osszegezve megallapithaté tehat, hogy a fajhibridalas a populaciékban a
genetikai variabilitast gyarapitja és igy az evoldcionak djabb nyersanyagot
nyujt. - )

% %k %

Az evolicio meglétére, annak eredményeibél, a természetben fellépé
valtozatos, egymastél kiillonbozd és mégis egymashoz hasonlé alakokbél ko-
vetkeztettek elGszor a természetben vizsgalédok. Azéta az evolicié menetének
megértését, az evoliciés mozzanatok nyomon kovetését a kisérletes genetikai
vizsgalatok a névények és allatok szervezédésének kiilonbozé szintjein igye-
keznek megkozeliteni. Napjainkban a bioszisztematikatél a molekularis biolé-
giaig nagyszert kisérletes megkozelitések, olykor varatlan és csodas eredmények,
gyorsan és szakadatlan kévetik egymast. A kisérletezés hihetetlen médon kifi-
nomult technikajaval az experimentalis biolégus a phytotrontél az ultracentri-
fugaig sok minden lehetséget felhasznalva egymas utan ad magyarazatot olyan
kérdésekre, amelyek a természetben csak figyel§ szemmel kintjaré és csupan
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,»-primitiv’’ kisérleteket végz6 ,,természetvizsgalé™ el6tt szinte megoldhatatlan
rejtélynek tiintek fel. Mégis, napjaink kisérletes eredményeinek elsépré folénye
ellenére sem kell a természetben vizsgalédé onbizalmanak megrendiilnie, azért,
mert megfigyelései alapjan csak lassan tud és nem is kaprazatos megallapita-
sokhoz, magyarazatokhoz eljutni.

A Viola lactea és V. riviniana fajok kozott M. MooRE igen kiterjedt
introgressziv hibridalédast figyelt meg, azonban a két faj mesterséges hibride
gyenge termékenységii volt és a visszakeresztezési kisérletek is eredménytele-
niil végzddtek. Marpedig a feltételezett introgresszié a természetben csakis
rekurrens visszakeresztezésekkel mehetett végbe. Igy a ,természetvizsgalo”
kisérleteivel a megfigyelt introgresszié lehetGségét nem tudta bebizonyitani.
Az ilyen és hasonlé evoliciégenetikai kutatdsoknal azonban motté legyen
P.H. Davis és V.H. HEywooD megjegyzése: ,,.1 természetnek kisérleteihez tobb
tdeje és nagyobb anvaga van, mint az embernek”.

Osszefoglalas

Az 4j fajok kialakulasa a populaciékban, mint azevolicié alapegységei-
ben az adaptiv genetikai variabilitasnak fokozatos feldjulasival és eltolédasaval
indul meg. A populacié genetikai dsszetétele kiillonféle genetikai és kornyezeti
tényezdk osszjatékara esélyszertien és iranytalanul megvaltozik, majd pedig a
populacié kornyezeti kdlesonhatasokra, kiilonféle izolalodasi mechanizmusok
kozremikodésével, az elkilonodés utjara terelédik. Igy populécio-rendszerek
alakulnak ki. A fajképz6dés menetében, ha a f6leg autogam populaciék egymas-
tol fokozatosan eltdvolodnak, kialakulnak el§szor az egyméasba még folyamato-
san atmend, majd késébb mar térbelileg is elhatarol6ds, de tovabbra is inter-
fertilis populacié-sorozatok, majd pedig a fsldrajzi rasszok, ill. allopatrikus
fajok. Az ilyen féldrajzi-térbeli fokozatos fajképzédésnél hatékonyabb és gya-
koribb lokalis kérnyezeti elkiillonodés, ami 6kotipusok kialakulasan keresztiil
gyorsabban vezet el j faj képz8déséhez. Azonos, vagy egymast részben atfeds
foldrajzi elterjedésti, féleg autogam populacickban kiilonféle genetikai szaporo-
dasbeli izolalasi mechanizmusok akadalyozzak a populaciék kozdtti hibrida-
lodassal életképes utédok kialakulasat és igy biztositédik a fajok fennmaradasa.
Az autogam populaciok egymastol gyors elkiiionddése sympatrikus rasszok,
majd pedig intersterilis fajok kialakulasahoz vezet el. A térbelileg elkiiloniilt
allopatrikus fajok egyméashoz kozel esd és részben atfedd, vagy pedig masodla-
gosan érintkez8 populaciéi alkalmilag egymassal visszakeresztez6dhetnek,
ami introgresszios j alakok képz8déséhez vezethet. Ha viszont gyakori a po-
pulaciok kozotti keresztez8dés, kiterjedten nagyméretd hibridrajok alakulnak
ki és ilyen hibridalédassal a fajok kiilonallésaga is felborulhat. A hibridalédas
akkor vezet el 4j faj kialakulasahoz, ha a hibrid valamiképpen dj kiornyezetbe
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keriil és a sziil§ fajoktdl elkiiloniil. A hibridalédas nem egyszer ciklikusan visz-
szatérd, a keresztezGdés és az ezt kovetdizolalodas egymast valtogatjak. Igen
gyakran a fajhibridek vagy utddaik ploidalédassal, vagy apomixissel allandé-
sulnak és igy 4j fajok kezdetét képviselik.
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