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A szerves v i l á g fe j lődése , az evo lúc ió e g y i r á n y ú , v i s sza n e m f o r d í t h a t ó 
i d ő b e l i f o l y a m a t , a m e l y az ú j s z e r ű s é g e t , a k ü l ö n b ö z ő s é g e t és a s zerveződés 
m a g a s a b b sz in t j e i t hozza lé tre . 

A k lassz ikus e v o l ú c i ó k u t a t á s e l ső f e l a d a t a v o l t b e b i z o n y í t a n i az e v o l ú c i ó 
m e g l é t é t , majd k é p e t k ia lak í tan i az evo lúc iós m e c h a n i z m u s o k r ó l és az é lő lé -
n y e k l e s z á r m a z á s i v i s zonya iró l . E z e k h e z a l e í r á s o k h o z e l s ő s o r b a n a p a l e o n t o l ó -
g ia , ö s s z e h a s o n l í t ó morfo lóg ia és b iogeográf ia t é n y e i t haszná l ja f e l és így á l l í t ja 
fe l az e v o l ú c i ó l e g f o n t o s a b b t ö r t é n e t i f o k o z a t a i t és f o l y a m a t a i t . 

A k i v á l a s z t ó d á s e lvét a t e r m é s z e t b e n DARWIN v i l á g o s a n f e l i s m e r t e és a z t 
az e v o l ú c i ó m e c h a n i z m u s a r u g ó j á n a k t a r t o t t a . A z ezt k ö v e t ő l e í ró k u t a t á s o k 
f ő l e g a m a k r o e v o l ú c i ó t , a s z e r v e z e t e k n a g y o b b c s o p o r t j a i n a k h o s s z a b b i d ő -
t a r t a m ú és m a g a s a b b r e n d s z e r t a n i k a t e g ó r i á k o n belül i d i f f e r e n c i á l ó d á s á t és 
a d a p t á l ó d á s á t v i z s g á l j á k . A k é s ő b b i e k b e n a z u t á n a mikroevolúció kerül az ér-
d e k l ő d é s e l ő t e r é b e , t e h á t az a d a p t á l ó d á s és d i f f e r e n c i á l ó d á s a z o n f o l y a m a t a i , 
a m e l y e k a l a c s o n y a b b r e n d s z e r t a n i k a t e g ó r i á k b a n és n a g y s á g r e n d i l e g időben és 
t é r b e n is a v i z s g á l ó d á s n a k és k í s ér l e t ezé snek h o z z á f é r h e t ő k . 

A z e v o l ú c i ó s o k r é t ű és v á l t o z a t o s e g y m á s b a f o n ó d ó és e g y m á s t ó l kö l c sö -
n ö s e n f ü g g ő f o l y a m a t - ú t j a i t ö n k é n y e s e n — és e z é r t e l t o r z í t o t t a n — leegyszerű-
s í t v e , az e lső á b r á n f e l t ü n t e t e t t f ő m o z z a n a t o k a t k ü l ö n í t h e t j ü k el az e v o l ú c i ó 
m e n e t é b e n . 

A populáció és genetikai variabilitása 

Mi a populáció, az e v o l ú c i ó a l a p e g y s é g e , a m i n e m e g y e z i k m e g e g y bi -
z o n y o s rendszer ta n i e g y s é g g e l ? A r e n d s z e r t a n o s o k szerint: az e g y e d e k össze-
t a r t o z ó c soport ja , a m e l y b e n a j e l l e g e k b á r m e l y i d ő b e n h a s o n l ó a k és az e l fog -
l a l t t erü le t k ö z ö s (DAVIS és HEYWOOD). A g e n e t i k u s o k s z e r i n t a m e n d e l i 
p o p u l á c i ó : i v a r o s a n szaporodó (és k ö l c s ö n ö s e n t e r m é k e n y ü l ő ) k ö z ö s géná l lo -
m á n n y a l r e n d e l k e z ő e g y e d e k s z a p o r o d á s i k ö z ö s s é g e (DOBZHANSKY). A p o p u l á -

* Elhangzott a „Távoli hibridizáció elméleti és gyakorlati eredményei a növényvilág-
b a n " c. konferencián, 1965. március 11-én. 
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ción belül az azonos vagy lényegében ugyanazon genotípusok összessége egy 
biotípust alkot, ami autogámoknál több (sok) és többé-kevésbé homozigóta 
egyedekből áll, allogámoknál viszont tu la jdonképpen mindegyik biotípus 
egyetlen külön egyed. 

Tehát a populáció az egyedeknek egy kölcsönhatásban álló csoportja, 
amelyben jelentős a szaporodási módtól elsődlegesen meghatározott genetikai 
szerkezet és amelynek közös génállományát (gene pool) a géneknek, a chromoso-
me szerkezeti átrendeződéseknek vagy a chromosomaszámoknak gyakoriságai 
jellemzik. 

A populációt alkotó egyedek közötti genotípusbeli különbségekből áll 
a populáció genetikai variabilitása, aminek gyarapodásához, felújulásához az 
alapot a mutáció és a rekombináció szolgáltatják. 

A mutációk csak ri tkán vezetnek egyetlen lépéssel közvetlen evolúciós 
változást eredményező elkülönödéshez (Aquilegia ecalcarata virágszerkezete, 
W . P R A Z M O I 9 6 0 ; Triticum chromosoma párosodása, R . R I L E Y 1 9 6 0 ) . A popu-
lációban a felhalmozódó mutációknak genetikai beépülése rekombinálódással 
tör ténik és ez vezet el a populációban a polimorfizmus kialakulásához, amikor 
t ehá t egyazon termőhelyen a f a j ké t vagy több elkülönödő a lak ja oly arány-
ban együt t fordul elő, hogy a legri tkábban fellépő alakot rekurrens mutáció 
egyedül nem t a r t h a t j a fenn ( E . B . F O R D 1 9 4 0 ) . 

A rekombinálódás főbb t ípusai : 
chromosomán belül szerkezeti átrendeződés (invertálódás, transzlokálódás, 

duplikálódás), 
egész cromosoma részvételével független rekombinálódás és egyes chromoso-

mák teljes kettőződése, végül 
genom változások (kettőződés, ami autoploidiát és hozzáadás, ami amfiploi-

diát eredményez). 
A rekombinálódás összefüggése a populáció genetikai szaporodási rend-

szerével döntő módon kihat a variabilitás ki tágulására illetve összeszűkítésére. 
Az autögámia (endogámia) bár közvetlen adaptív előnyt jelent és az autogám 
pionír szervezetek ú j területeket gyorsan tudnak benépesíteni, végeredmény-
ben mégis evolúciós megmerevedéshez vezet. Az allogámia (exogámia) köz-
vetlen adaptív előnye ugyan mérsékelt , viszont tar tósabb evolúciós előnyt 
(flexibilitást) biztosít; ez a panmikt ikus populáció jellemzője. 

A rekombinálódás így hozza létre a populáció genetikai polimorfizmusát, 
így alakul ki a populáció fokozottabb adaptív variabil i tása, az ú j adapt ív norma. 
Ez utóbbi a környezeti feltételekhez idomuló, azokhoz hozzáilleszkedő rokon 
genotípusoknak az evolúció fo lyamán kialakult sorozatából áll. Az adaptív 
norma tehát tu la jdonképpen a több-kevesebb allélre, génkomplexre, chromo-
soma szerkezetre heterozigozisos egyedek összeműködésétől meghatározott , 
amikor is a populáció genotípusai között az egyensúly megvan. 
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Populációk evolúciós alakulásai 

Az evolúció röviden nem más, mint az adap t ív normának eltolódása 
egyikből egy másikba (G.L. S T E B B J N S I 9 6 0 ) . Az evolúció sebességét a po-
puláció genetikai variabil i tásának a környezettel kölcsönhatása határozza meg. 
Az evolúció ú t j á ra nem a teljes populáció kerül, „ n e m az or thodox többség, 
hanem egy jelentőségteljes, progresszív kisebbség" (STEBBINS). Az evolúció 
különféle tényezők összjátéka, vagyis a populáció genetikai ál lománya esély -
szerűen, i ránytalanul változását az izolálási mechanizmusok a környezeti 
kölcsönhatásoktól befolyásoltan a kiválasztódásra terelik, az evolúció ú t jára 
„kanal izá l ják" . 

A populác iók mére tükben és ö s sze té te lükben d inamikusan á l landóan és 
f o l y a m a t o s a n vá l toznak . E g y m é r e t é b e n k is terjede lmű n ö v é n y i populác ió 
bőséges maghozássa l h a t a l m a s u t ó d á l l o m á n y t eredményezhet . Így a populác iók 
össze té te l ében olykor i g e n fe l tűnő é v e n k é n t i v á l t o z á s o k j e l e n t k e z n e k ; pl. a 
Hesperolinon californicum egy h o m o g é n tömege h e l y é n öt év m ú l v a már csak 
n é h á n y n ö v é n y vo l t t a lá lha tó , t ö b b é - k e v é s b é a H. californicum és H. micrantha 
közöt t i á t m e n e t i a lakkal . A v á l t o z ó k l ímahatásokra különféle hibrid-genotí -
pusok k i v á l a s z t ó d v a öntermékenyü lé s se l f ennmaradtak , majd k é s ő b b további , 
a d a p t í v a b b g e n o t í p u s o k o t e r j e d t e k e l ( H . S H A R S M I T H 1 9 6 1 ) . 

Gyakori és jól megfigyelhető egyes á l la t fa joknak nagy földrajzi terüle-
tekre hirtelen szétterjedése, az ún. populáció hullámok fellépése (balkáni gerle). 
Az elfoglalt területen azután a populáció elkülönödéssel felbomlik, alpopulá-
ciókra divergálódik. Kialakulnak jól elkülönült, izolált lokális populációk (to-
pogamodemek), mint reprodukt ív egységek, majd pedig ezek szigorú izolálódás-
sal stabilizálódva ú j „ f a j o k k á " a lakulhatnak. Ha ezek aztán újból egymással 
érintkeznek és kölcsönösen termékenyülnek, hibr idrajok kialakulásával, vagy 
introgresszióval a variabili tás ú j ra gyarapodik. A dinamikus változások fo-
lyamán a populációk között sokszor nincsenek éles határok, hanem csak 
átmeneti fokozatok. Ezér t aztán a populációk elhatárolása eléggé önkényes, 
akárcsak gyakran a taxonomiai rasszok és fajok elkülönítése. 

A populációk evolúciója és tu la jdonképpen az egész evolúció nem egyéb, 
mint adaptálódás és differenciálódás, sőt koadaptálódás ( B . W A L L A C E 1 9 5 5 ) , 

azaz a populáció genetikai komponensei együttesen és kölcsönösen idomulnak 
és így alakul ki a harmónia . A kiválasztódás szigorát csakis a környezetükbe 
jól beleilleszkedő populációk tud ják átvészelni, mivel „a természetes szelekció 
a jól keveredő géneknek kedvez és nem a megrögzött individual is táknak" 
( T . D O B Z P I A N S K Y 1 9 5 5 ) . Ilyen differenciálódott genetikai összetételű populá-
cióból alakulhat ki azu tán a meglevőktől eltérő, ú j jellegű populáció, majd 
rassz, ill. ú j fa j . 

A rassz, mint a populáció felet t i egység, a megfogalmazás szerint : egy 
fa jnak olyan mendeli populációi, amelyek egymástól egy-több genetikai vari-
ánsban (génallél vagy chromosoma szerkezet) és azok gyakoriságában külön-
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böznek és egymással érintkezéskor kölcsönösen termékenyülve egymásba 
intergradálnak ( T . D O B Z H A N S K Y 1 9 5 1 ) . A rassz tehát populáció-rendszer és nem 
taxonomiai csoport; viszont a f a j taxonomiai egység, amely két vagy t ö b b 
populáció-rendszerből állhat, a fa jok már nem intergradálnak és (általánosság-
ban) nem interfertilisek, egymással kölcsönösen nem termékenyülnek. Aktuális 
esetben azonban nem ilyen könnyű a különbségtevés, ilyen esetekre alkalmas 
az alfaj kategória, ami sem nem típusos rassz, sem nem külön fa j . 

Bár elég nyilvánvaló, hogy a fajfogalom a lat t mit is é r tünk , annak ál ta-
lános érvényű meghatározását nehéz megadni. Tradicionális taxonomiai ér-
telemben f a jnak tekinthető olyan egyedek csoportosulása, melyeknek morfoló-
giai vonásai közösek és más hasonló csoportosulásoktól a jellegek bizonyos 
számában felismerhető korrelációs morfológiai diszkontinuitás alapján elkülö-
ní thető ( P . H . D A V I S és У . Н . H E Y W O O D 1 9 6 3 ) . Ilyen értelemben a fa j morfoló-
giailag meghatározható egység, amely egyedek csoportjaiból (populációkból) 
áll és ezek feltételezetten egymás "között termékenyülhetnek és egy vagy több , 
de nem nagyon eltérő génállománynak birtokosai. A genetikai vonatkozások 
előtérbehelyezésével a taxonomiai fajfogalomtól eltérő „biológiai f a j " , azaz 
biotaxonomiai fogalom meghatározására törekvés szintén ismételten felmerül. 
Ilyen értelemben a fa j aktuálisan vagy potenciálisan kölcsönösen termékenyülő 
természetes populációknak olyan csoportja, amely más hasonló csoportoktól 
reproduktive izolált (E. M A Y R 1 9 4 0 ) , illetve olyan populáció, amely más f a j 
populációival génkicserélődésre potenciálisan nem képes, a t tó l egy-több alap-
vető morfológiai jellegben vagy ilyenek kombinációjában abszolút és öröklődő 
diszkontinuitás határolja el ( H . R U N E M A R K 1 9 6 1 ) . 

Populáció-rendszerek földrajzi tagolódása 

A fajképződésnek (speciáció, taxon-elkülönödés) két formálisan leegy-
szerűsített ú t j a a populáció-rendszerek izolálódási módja szerint a fokozatos 
és a hirtelen, gyors fajképződés, amelyeket az 1. táblázat szerint lehet meg-
különböztetni. 

I. táblázat 
A fajképződés két fő útjának menete 

Fokozatos fajképződés 
Főleg allogam populációk földrajzilag, 

térben izolálódnak. 
Chromosomaszám változatlan marad . 
Genetikai variabil i tás változása lassú, 

a szelektálódás mutációval és re-
kombinálódással lassan fokozódik. 

Szaporodási izolálódás későn lép fel. 

A l l o p a t r i k u s rasszok 
rendesen kevés génkicserélődéssel, 
jól meghatározot t külalakbeli, föld-
rajz i és környezet i különbségekkel. 

A l l o p a t r i k u s interfertilis f a j o k 

Gyors fajképződés 
Főleg autogam populációk közöt t azonnali és 

ha tékony irreverzibilis izolálódás. 

Chromosomaszám vagy -szerkezet megváltozik, 
alloploidok ú j területeket előnnyel foglalnak el. 

Elterjedési areálok egybeesnek vagy egymást 
á tfedik. 

S y m p a t r i k u s rasszok 
génkicserélődés nélkül. 

S y m p a t r i k u s intersteril is f a j o k 
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Az evolúció előrehaladásának négy nagy szakaszában V . G R A N T szerint 
a populáció-rendszerek sorozata tehá t : folyamatosan egymásba fokozatokkal 
átmenő földrajzi rassz, elválasztott és elhatárolt földrajzi rassz, főleg allopatri-
kus, de a peremterületeken sympatrikus alfaj és végül sympatr ikus fa j . 

Az allopatrikus fajképződés fokozatos és térbeli izolálódással végbemenő 
folyamatának szakaszai: „populáció hul lámokkal" a benépesített areál eltérő 
környezetekbe szétterjed, a populációk lassan kezdenek szétválni, először 
még átmenetekkel egymással összefüggnek (klinek), ma jd a folytonosság 
megszakad, az areál diszjunkt ív és rassz mozaikokból álló rasszkörök (kon-
tinentális méretben vikariáló fajok) alakulnak ki; lokális környezeti elkülö-
nödés vezet el a mikroendemikus fajképzéshez, különösen az elterjedési te-
rület peremén a marginális populációk evolúciójával, r i tkán kis populá-
ciókból a nem adapt ív genetikai sodródás (drift) következményeként . A 
földrajzi elkülönödés mellet t az interfertil i tás legtöbbször, főleg pedig kez-
detben, megmarad és ezért az allopatrikus fajok szigorú értelemben véve 
sokszor csak alfajok. 

A földrajzi elkülönödés ú t ján végbemenő fajképződésnek, a DARWIN-tól 
is felismert geográfiai rasszoknak és fajoknak az elméletét M. W A G N E R ( 1 8 8 9 ) , 

K . J O R D A N ( 1 9 0 5 ) , В . R E N S C H ( 1 9 2 9 ) és E . M A Y R ( 1 9 4 2 ) dolgozták ki. Eszerint 
egy f a j a földön mindenüt t szétterjed, ahol csak meg t u d élni. A populációk 
így j u t n a k el változó környezetekbe, ahol a szelekció szigorát a ragadozók, 
kár tevők, élősködők, kl íma- és talajkülönbségek a lkot ják . Elsősorban az allo-
gámok képesek elkülönödő szétválás (divergálódás) nélkül is sokáig fennmarad-
ni az egymáshoz közel f ekvő területeken, míg az egymástól távolabb fekvők 
között lassan élesebb elkülönödés is kialakul. így jönnek létre az elterjedés 
területén folytonos á tmene te t muta tó klinek (J. S. H U X L E Y 1 9 3 9 ) . Majd amikor 
a kontinuitás megszakad, további fokozatos eltérésekkel rasszok alakulnak ki, 
gyakran subspecies ranggal ; a regionálisan elszigetelt rasszok mozaikja a rassz-
kör (Rassenkreis). A szétszakítot t areál izolált szigetszerű kisebb populációi, 
a lokális rasszok, mint például a magashegységek zergéje. Ha az elkülönültség 
kontinentális méretű, vikariáló fajokról van szó, amilyenek a Platanus occiden-
talis (Észak-Amerika) és a P. orientális (Földközi tenger vidéke; M . L . F E R N A L D 

1931) vagy a Catalpa ovala (Kína) és a C. bignoioides (Észak-Amerika; E.C. 
S M I T H 1 9 4 1 ) . Fragmentá l t , izolált biotípusok a fehéregér (Chionomys nivalis) 
mikroendemikus formái az Alpok izolált völgyeiben. Az areál peremén fekvő 
marginális populációk egész mikrospecies sorozatokat a lkothatnak (Teucrium 
polium komplex, Euphrasia), amelyek gyors evolúción áteshetnek, főleg 
chromosoma átrendeződésekkel ( ' C L A R K I A , H. L E W I S és P . H. R A V E N 1 9 5 8 ) . 

Ha populációk izolálódnak, de egészen esélyszerűen, nem adaptív sodródás, 
drift következik be, amihez hasonló a háziállatoknak az ember „szociális" 
izolációjával kialakulása. A térbeli távolság mellett az interfertilitás meg-
m a r a d h a t és így az a l fa j fokozat is, min t például a Platanus-nál az évmilliós 
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elkülönültség és az eltérő klímafeltétclek ellenére is, vagy a Catalpa-nál a hasonló 
termőhelyi körülmények mellett is. A térbeli távolságok mia t t kereszteződés 
és így a génkicserélődés meglehetősen korlátozott . Ha azonban ilyen populációk 
ú j ra találkoznak egymással, bekövetkezik a kölcsönös megtermékenyüléssel 
hibridek fellépése. 

A hibridálódás (kereszteződés) bekövetkezhetik: alkalmi bevándorlással, 
pollenátvitellel (a hibrid többnyire fertilis) megismétlődő alkalmi keresztező-
déssel (allopatrikus introgresszió), populációk újra érintkezésekor gyakori 
összekereszteződéssel (hibrid ra jok) . 

Ha a hibridálódás jól körülhatárolható, allopatrikus fa jok között tör-
ténik, az eredeti fa j i rangfokozat az átalakulás irányában el tûnhetik és ú j 
a l fa j , esetleg csak rassz alakul ki. A térbclileg elkülönült populációk közötti 
kereszteződéskor az F j növény sokszor meddő, de visszakereszteződhetik és 
ha ez megismételten bekövetkezik, az allopatrikus introgresszióval az egyik 
taxonból a gének a másikba beszűrődnek, pl. Sitanion jubatum-hól Elymus 
glaucus-ha (G.L. STEBBINS-ék 1946), különféle Juniperus fajokból a J. vir-
giniana-Ъа ( N . C . F A S S E T T 1944—45). Az introgresszió mutációs megválto-
záshoz hasonló eredményhez vezet. Az introgresszióval bekerült homológ 
chromosoma-darab, ha heterozigózis á l lapotban van jelen, crossing-overrel 
méretében csökkenhet, a crossing-overt köve tő rekombinálódás ritka lesz és 
így az eredeti, nem crossover típussal mutációhoz hasonló mendelező a rány t 
ad. így a teozint tal (Euchlaena mexicana) mesterségesen introgresszáns Zea 
törzsek ( P . C . M A N G E L S D O R F és R . G . R E E V E S 1939) s ezért M A N G E L S D O R F 

feltételezi, hogy 1600 évvel ezelőtt a teozint és kukorica között introgresszió 
ment végbe. 

Ha k i te r jed t az allopatrikus fajok érintkezése és .így nagyméretű a ke-
reszteződés, erős a „génátfolyás", az éddigi különállóság felborulhat. I lyen 
hibridrajok a lakul tak ki Észak-Amerikában a betelepített Elelianthus annuus-
nak a H. bolanderi-xel kereszteződéséből ( G . L . S T E B B I N S és K . D A L Y 1961). 
Ha azután ú j a b b reproduktív izolálódás bekövetkezik, a hibridek új, sympat -
rikus fajok képződéséhez vezetnek. 

Populác iók környezet i és szaporodásbeli e lkülönödése 

A fokozatos fajképződés nem annyira földrajzi-térbeli, hanem inkább 
csak környezeti-oikologiai izolálódással megy végbe és különösen a növények-
nél igen szembetűnő. Ez az „ökotípus differenciálódás" főleg autogámokra 
vagy asexualisan szaporodókra jellemző és megnyilvánulhat lokális környe-
zethez adaptálódásban, például különböző ta la jokra (a Quercus mohriana mész-
kőn, a Q. havardi homokon, a Q. grisea vulkánikus kőzeten és a Q. stcllata agya-
gos talajokon fordul elő és az érintkezési területeken egymással korlátozot tan 
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kereszteződhetnek; C . H. M U L L E R 1 9 5 2 ) , vagy különböző táplálékra (álla-
toknál). így alakulnak ki G . T U R E S S O N „ökot ípusai" , ami egy f a j n a k egy 
különleges termőhelyhez genotípusos hozzáidomulással való kialakulása ( 1 9 2 2 ) , 

illetve J.W. GREGOR-ék megfogalmazásában: többnyire metrikus külalakbeli 
és élettani jellegeikben megkülönböztethető olyan populációk, amelyek egyéb-
ként interfertilisek. 

A genetikailag adapt ív jellegű ökotípus inkább experimentális kategória . 
Az ilyen ökológiai variációt gyakran kont inuus jelleg-gradiensek (ökoklinek) 
jellemzik (Plantago spp., T . W . B Ö C H E R 1 9 4 3 ; Pinus nigra, O . F . J . L A N G L E T 

1 9 3 6 ; Eucalyptus , H.N. B A R B E R 1 9 5 5 ) . H a horizontális a gradiens, azaz topo-
gráfiai-klimatikus, topoklinek alakulnak ki (Közép-Kaliforniában Mimulus, 
Potentilla, Viola, Achillea klimarasszok, J . C B A U S E N - é k 1 9 4 0 ) . Az ökotípus 
eltérések ál ta lában de novo lépnek fel. De a régebben monogénesnek t a r t o t t 
különbségek is tu la jdonképpen a szelektálódással kialakult szupergénektől 
determinál tak és ezért az ökotípusokat jellemzi a koherencia, azaz a jellegek 
kombinációi közötti részleges genetikai kapcsolódás. A specializálódásuk mér-
tékétől függően, egyes egymáshoz közelfekvő ökot ípusok is alig kereszteződ-
nek, az esetleg létrejövő hibrid pedig egyik szülő környezetéhez sem 
tud adaptálódni és így elpusztul, mások között viszont hatalmas h ibr idra jok 
alakulnak ki t a rka átmenetekkel . Az ökotípusos elkülönödés olykor ploidiával 
is társul (Achillea millefolium, F . E H R E N D O R F E R 1 9 5 3 ) . 

A földrajzi-ökológiai izolálódás á l ta lában gyenge és a hibridálódás elég 
gyakori, viszont a szezonos izolálódás már ha tékonyabb lehet, főleg ha az egy-
ben ökológiaival is együ t t j á r (Tradescantia, Crocus, Colchicum). így izolálód-
nak egymástól a Pinus radiata, P. muricata és P. attenuata, 1%-nál kevesebb 
hibrid lép fel és az F,̂  is meglehetősen életképtelen (P. S T O C K W E L L és F . I . 
R I G H T E R 1 9 4 6 ) . Viszont a Juncus effusus és J. conglomeratus vagy pedig a ploid-
szintben különbséget m u t a t ó J. acutiflorus és J. articulatus hibridéi bár sterilek, 
mégis erős rhizomaképzésükkel hatalmas hibridál lományokat alkotnak (A.R. 
C L A P H A M 1 9 4 9 ) . 

Az előzőekben ismerte te t t esetekben a populációk külső izolálódási 
mechanizmusukkal tagolódtak, kivéve a szezon szerinti izolálódást, ami tu la j -
donképpen már a főleg populáción belüli, reproduktív izolálódáshoz is t a r to -
zik, bár egyedül r i tkán eredményez elkülönödést. 

A szaporodásbeli, reprodukt ív izolálódás főleg sympatr ikus autogamok-
nál vezet gyors és azonnali elkülönödéshez. Az ethologiai izolálódás az álla-
toknál a párosodáskori viselkedésmóddal függ össze és előnyben részesítő, pre-
ferenciális párosodási eredményez. Viszont fogságban ez az elkülönödés köny-
nyen felborul és a mesterséges megtermékenyítés szintén eredményes. A me-
chanikai (virágszerkezet) és ethologiai (virágszín és illat) izolálódás a rovarlá-
togatók specializálódását eredményezi és biztosítja a szelektív megterméke-
nyülést (Antirrhium, K . M A T H E R 1 9 4 7 ; Orchideák, H . A D A M S és E . A N D E R -
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S O N 1 9 5 8 ; Daphne, У . G R A N T 1 9 4 9 ) . Az Aquilegia formosa beporzó ja a Sierra 
N e v a d a b a n a kolibri, az A. pubescens rovarok, v iszont a m i n d k e t t ő t lá togató 
dongó hibr ideket hozha t létre (У. G R A N T 1 9 5 2 ) , ugyanígy a lka lmi keresztező-
désből j ö n létre az Ophrys murbeckii (0. lutea X 0. fusca, G . L . S T E B B I N S és 
L . F E R L A N 1 9 5 6 ) vagy a Pentstemon spectabilis F R . M . S T R A W 1 9 5 5 ) . 

Mindezeknél h a t é k o n y a b b a n b iz tos í t ják a kia lakul t kü lön populációk, 
f a j o k vá l toza t lan f ennmaradásá t , ha azok areálja azonos vagy á t f edő , a geneti-
kai reproduktív izolálási mechanizmusok, sőt ez a sympat r ikus fa jképződésnek 
az előfeltétele is. Ezzel terelődik a populáció az evolúció „kana l i zá ló" ú t j á r a . 

• 

A hibridálódás szerepe új fajok kia lakulásában 

A fa jok közöt t i hibridálódás megnehezí tésének és megakadályozásának 
h á r o m fő fokoza ta : a megtermékenyülés meghiúsulása, a hibrid életképtelen-
sége és a hibrid meddősége. 

A megtermékenyülés t megakadályozza az allo-inkompatibilitás, amikor 
az idegen pollen a b ibén nem h a j t t ömlő t , vagy a k i h a j t o t t pol lentömlő a bibe-
szá lban felreped ( F . H . S M I T H és Q.D. C L A R K S O N 1 9 5 6 ) . Más ese tekben a pollen-
tömlő rövid és ezért n e m tud megtermékenyí ten i (Zea növényt a Tripsacum 
pollene L . F . R A N D O L P H 1 9 5 5 ) vagy pedig túl lassan nő (Datura innoxia bibében 
a D. quercifolia pollentömlője, A.G. AvERY-ék 1 9 5 9 ) . 

Hibridgyengeség illetve életképtelenség (főleg állatoknál) bekövetkezik , 
ha az „i l legi t im" termékenyülés t e r m é k e korán elpusztul . Diszharmónia lehet 
a szülői genotípusok közöt t , növényeknél az embryo és az endospermium har-
monikus fejlődése felborul , bár olykor a kiemelt embryo vagy ova r ium in vi t ro 
tenyésztésével a hibr id mégis fe lnevelhető (Linum , F . L A I B A C H 1 9 2 5 ; Triticum, 
G . R É D E I 1 9 5 5 ) . Tehá t a zygota fej lődési zavara m i a t t letális v a g y szubletális a 
h ibr id . 

A hibridmeddőség a l egha tékonyabb izolálási mechanizmus, a belső 
megtermékenyí tés megtör ténik , de a rekombiná lódot t szülői genomokat ta r -
t a lmazó hibrid gametás (haplontás) meddőséget m u t a t . Ugyanis vagy géntől 
befolyásol tan a meiosis megzavar t (Lycopersicon , M.M. és J . W . L E S L E Y 1 9 4 3 ) 

vagy apró chromosoma-szerkezeti á t rendeződések mia t t nincs működésképes 
gametaképzés (Bromus , G . L . S T E B B I N S és H . A . T O B G Y 1 9 4 4 ) ; ez a r e j t e t t 
szerkezeti hibridi tás olykor a chromosoma párosodás i ugyan n e m befolyásolja, 
mégis steri l i tást eredményez. Zygotás (diplontás) meddőség eseteiben az F j 
ugyan te rmékeny, de u tóda i gyengék és e lpusztulnak és ezzel biz tosí tódik a f a j 
t i sz ta f ennmaradása (Larix , H . J O H N S S O N 1 9 4 7 ) . 

A hibridálódás megakadályozása különféle izolálódási mechanizmusok-
kal b iz tos í t ja a már meglevő t a x o n o k , rasszok, f a j o k f e n n m a r a d á s á t , mivel 
a k ia lakul t t axonok közöt t i hibr idálódás nemcsak fe lbor í tha t ja azok önálló-
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ságát és azoknak alacsonyabb rangfokozatba visszahelyezését eredményezheti 
hanem ezenkívül az ú j hibrid-populációk fölényesebb térelfoglalására az ere-
detiek el is tűnhetnek. Ilyen esetekben a hibridálódás ugyan nem jelent köz-
vetlen evolúciós továbbhaladás t , viszont a hibridálódás a populáció genetikai 
variabil i tását rekombinálódással kibővítheti és így ú jabb evolúciós fejlődési 
u t aka t is megnyithat . Ezér t a hibridálódás evolúciós nézőpontból az eltérő 
adapt ív normával rendelkező, elkülönült populációkhoz tartozó egyedek közötti 
kereszteződés (E. M A Y R ) . 

Kísérletes keresztezhetőségi vizsgálatokkal csak a taxonomiai rokonsági 
fokozatokat lehet megállapítani és nem az evolúciós összefüggéseket. Ugyanis 
az általánosan elterjedt felfogással ellentétben az intersterili tás még nem jelenti 
okvetlenül a genetikai aff ini tás h iányát — közelrokon fajok hibridéi is lehetnek 
meddők — és a gyenge termékenység még nem jelent i egyben azt is, hogy an-
nak ne lenne evolúciós jelentősége. A keresztezhetőséget ábrázoló polygon 
éppen ezért csak taxonomiai és nem evolúciós útbaigazí tó. 

A hibridek vizsgálatának módszerei rövid felsorolásban a következők: 
citológiai „genom elemzés" (auto-, allosyndesis, multivalens gyakoriság), 
citogenetikai elemzés (chromosoma átrendeződések, chiasma gyakoriság), 
hibridek termékenységének és életképességének vizsgálata, populációgenetikai 
variáció mintázat elemzés (szórás diagram, hibrid index, korrelációs poly-
gon), biokémiai vizsgálatok (kromatogramok, DNS „hibridálás") . 

F a j hibridek evolúciós szerepe 

A fajhibridek taxonomiai értékelésénél felelevenítendő, hogy C. L I N N A E U S 

a „Philosophie Botanica-ban" ( 1 7 5 1 ) ugyan világosan azt állítja, hogy „spe-
cies numeramus, quot diversae formae in principio sunt creatae", viszont a 
„De sexu p lan ta rum"-ban ( 1 7 6 0 ) t öbb , kétségtelenül hibrid eredetű f a j t is leír 
és ezért valószínűsíthető, hogy számos növény, ami ma egyazon nemzetség 
különböző fajainak tekinthető , kezdetben csak hibrid nemzedékből eredő 
növényből származott . Sőt L I N N É is végzett keresztezést Tragopogon porri-
folius és T. pratensis közöt t ( 1 7 5 9 ) ; tan í tványa, P . R U D B E R G pedig Linaria 
hibrideket ír le. 

A legelső feljegyzést mesterséges növényhibridről T. FAIRCHILD-nál 
ta lá l juk (Dianthus caryophyllus X D. barbatus, 1 7 1 7 ) . Rendszeresen, fajok 
között 1 3 6 mesterséges keresztezést végez J . G . K O E L R E U T E R ( 1 7 6 1 — 6 6 ) . Az 
akkori felfogásnak megfelelően a hibrideket is a f a j o k állandóságának bizo-
nyításául használják fel (vö. C . F . von G A E R T N E R 1 8 4 8 ) . 

Bár D A R W I N ( 1 8 8 1 ) még a fa jok különállásával összefüggésben tárgyalja 
a hibridálást , viszont az azóta megismert számtalan sok természetes fajhibrid 
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és mesterséges keresztezés kétségbevonhatat lanul bizonyít ja , hogy a f a jok 
közötti kereszteződés szerepet játszik az evolúcióban, mert lehetőséget n y ú j t 
ú j abb rasszok, fa jok kialakulásához. 

A fajhibridek evolúciós értékelésénél figyelembe kell venni azt, bogy a fa-
jok elterjedési viszonyainak megfelelően az allopatrikus és sympatr ikus fa jok 
között fellépő hibridek jelentősége nem azonos. 

Az elkülönült , allopatrikus fajoknál az egymáshoz közel eső populációk 
között pollenátvitel elég gyakran előfordulhat. Ha a-kifej lődött F j hibrid az 
egyik szülőfajjal ismételten visszakereszteződik, allopatrikus introgresszió 
következik be és a szülőfajok közötti zónát az introgresszánsok belephetik. 
Ez a növényeknél elég gyakori, az állatoknál viszont már r i tka (E. M A Y R 1 9 6 3 ) . 

Introgresszív hibridek felléphetnek nemcsak az egymással jelenleg is, hanem a 
csak múltban, még a jégkorszak előtt ér intkezet t fajok populációi között is. 

Egymást részben átfedő vagy egymással másodlagosan érintkező fa jok 
populációi közö t t a kölcsönös kereszteződésre már igen gyakran adódik al-
kalom. Ha tel jes az érintkezés és gyakori a kereszteződés, ha ta lmas hibridrajoh 
alakulnak ki, amelyek igen nagy területeken szétterjedhetnek, mint például 
Szibériában (E.G. B O B R O V 1964). 

Sympatrikus introgresszió következik be, ha az egyéb"ként önmeddő F j 
fajbibrid a szülőfajokkal visszakereszteződhetik, az ilyen, adapt ív fölénnyel 
bíró hibridek még a szülőfajok rovására is szétterjedhetnek úgy, hogy az ős-
fa jok esetleg el is tűnnek, belevegyülnek az ú j hibridrasszba, esetleg ú j a l fa jba . 
Különösen a megváltozott környezetben, emberi beavatkozással megzavart 
területeken adódik adaptív előny a hibridek számára. Így let t a Silene alba 
introgresszióval variabilisabb (II .N. B A R B E R 1948) vagy pedig a madaraknál 
a Pipilő két, ökológiailag szigorúan izolált, tölgyesben illetve fenyvesben élő 
alfaja , amelyek erdőírtáskor összekerülve syrnpatrikusakká válnak és varia-
bilis h ibr idra jokat hoznak létre (C. G. S I B L E Y 1950). 

A hibridálás tehát tu la jdonképpen csak akkor vezethet fajképződéshez, 
lia a hibrid valamiként — elsősorban ú j környezetbe kerülve — elkülönül. 
A hibridálás nem egyszer ciklikusan visszatérő, a kereszteződés és az ezt követő 
izolálódás egymás t vál togat ják. Leggyakrabban ploiddá válással vagy apomi-
xissel már maguk a fajhibridek is állandósulnak. Ha az érintkezésbe kerül t 
két interfertilis f a j hibridéi termékenyek, u tódaikban tarka hasadás jelentkezik. 
A szülői alakok azonban csak r i tkán áll í tódnak vissza, a kiválasztódás a válto-
zatos új génkombinációkra ha t és ezek közül az adaptív előnyűek szaporodnak 
el, illetve az ilyen hibrid segregánsok stabilizálódnak. 

A fa jh ibr idek és a hibridutódok állandósulásának lehetőségei t ehá t a 
következők: 
Fajhibridek ploidálódása (Nicotiana tabacum, Phleum pratense, Poa annua), 

esetleg külön nemzetségek fajhibridei ú j genust is jelentenek (Raphánob-
rassica, Triticale). 
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Fajok introgressziója (Juniperus virginiana alfajok eredete). 
Introgresszió és apomixis (a Poa alpina polyploid komplexe, J . C L A U S E N 1 9 6 1 ) . 

Apomixis és ploidia (Alchemilla faeroensis, S . M . W A L T E R S 1 9 6 3 ) . 

Hibrid szegregánsok adapt ív szelektálódása, miként a Potentillaglandulosa 
ssp. typica tengerpart i és a ssp. nevadensis magashegyi klimarasszai (J. C L A U S E N -

ék 1 9 5 8 ) , vagy a Salix fa jhibr id utódok közül számos neokombináció mint 
külön fa j (S. gigentea, S. laurina, S. pendulifolia, S. pulvina, S. repentoides, 
H. N I L S S O N 1 9 2 8 — 3 6 ) . A Primula acaulis és P. officinalis F 2 segregánsa egé-
szen P. elatior jellegű (A. E R N S T 1 9 4 6 ) ; a Delphinium recurvatum és D. hes-
perium diploid szintű di rekt rekombinálódásából j ö n létre a D. gypso-
philum (H. L E W I S és C . E R L I N G 1 9 5 9 ) . Hibrid segregánsok faj já alakulásának 
két szép példája ta lá lható a Balkánon. Az Abies alba és az A. cephalonica még 
a jégkorszakban érintkeztek egymással és így kereszteződtek, majd a postgla-
ciális eltávolodás u tán a köztes szabad zónát a hibrid eredetű A. borisii-regis 
népesítette be (J. M A T T F E L D 1 9 3 0 ) . Ugyanígy érintkeztek egykoron a Stachys 
lanata és S. alpina, a ma el ter jedt S. germanica-hoz teljesen hasonló alak a mes-
terséges F 2 hibrid populációban megtalálható volt (A. L A N G 1 9 4 0 ) . 

Napja inkban a fajképződést hibridálódással a természetben már t ö b b 
esetben sikerült nyomonkövetni . Az angliai Southampton Waternél a honos 
Spartina maritima és az Amerikából behurcolt S. altemiflora közötti steril 
hibridet 1870-ben ta lá l ták meg, majd ezt követően ennek amphiploid a l a k j á t 
is, a S. townsendii-t, ami azután rohamosan szétterjedt ( C . L . H U S K I N S 1 9 3 1 ) . 

A Tragopogon 3 óvilági f a j a ebben az évszázadban kerül t át Washington kör-
nyékére, ahol elterjedésük u tán az érintkezési területen 1910 és 1928 közöt t 
steril F j hibrideket t a lá l t ak ; a T.porrifolius és T. pratensis hibridé ploidálódás-
sal a szülőkhöz ugyan igen hasonló, de külön fa jnak t a r t o t t T. dubius-t alakí-
to t ta ki ( M . O W E N B E Y 1 9 5 0 ) . Walesben először 1 9 4 8 - b a n ta lá l ták meg a honos 
Senecio vulgaris és a délolasz eredetű S. squalidus amphiploidját , mint ú j f a j t 
(S. cambrensist, E . M . R O S S E R 1 9 5 5 ) . 

A.ploidiának evolúciós jelentőségét egyébként először Ö . W I N G E már 
1916-ban hangsúlyozta, hogy a hibridálást követő chromosoma kettőződés ú j 
fertilis fa jok keletkezéséhez vezet. Későbbi vizsgálatok ezt számtalan esetben 
szépen igazolták. Az újvi lági tetraploid gyapot fa jok (Gossypium hirsutum, 
G. barbadense, G. tomentosum) a harmadkor kezdetén, 40 — 60 millió évvel eze-
lőtt így jö t t ek létre ( G . L . S T E B B I N S 1947). A Sequoia sempervirens is amphi -
diploid relictum a miocénből, 10—20 millió évvel ezelőtt a Sequoiadendron gi-
ganteum és Metasequoia glyptostroboides hibridálódásából ( G . L . S T E B B I N S 1948). 
25 ezer évvel ezelőtt a pleistocénben még együtt élt az Iris virginica var. 
Shrevei és az I. setosa var. interior (ma 5400 km távol egymástól) és ezek amphi -
ploidja az Iris versicolor (E. A N D E R S O N 1936). Az Aegilops caudata és Ae. 
umbellulata amphidiploidja, az Ae. triuncialis 8 — 10 ezer éves, bár az amphi -
diploid-képződés még ma is előfordul ( H . K I H A R A 1954). 

Agrárludományi Közlemények 26, 1967 



EVOLÚCIÓ FAJOK KÖZÖTTI HIBRIDÁLÓDÁSSAL 1 2 7 

Egyes fajok, sőt olykor ú j f a jok vagy nemzetségek mesterséges előállí-
tása a felderített valószínű ősfajok hibridálásával és ploidálásával szintén 
meggyőzően bizonyít ják a hibridálódás evolúciós jelentőségét (II . táblázat) . 

I I . táblázat 

Néhány reszintetizált alloploid növényfaj 

Raphanobrassica Raphanus sat ivus X Brassica oleracea (G.D. KARPECHENKO 
1 9 2 7 ) 

Digitalis mertonensis D. purpurea X D. ambigua ( B . H . B U X T O N és W . C . F . N E W -
TON 1 9 2 8 ) 

Primula Kewensis P . f loribunda X P . verticillata ( W . C . F . NEWTON és C. PELLEW 
1 9 2 9 ) 

Galeopsis te t rahi t G. pubescens X G. speciosa (A. MÜNTZING 1930) 
Phleum prateuse P. nodosum X P . alpinum ( J . W . GREGOR és F . W . SANSOME 

1 9 3 0 ) 
Spart ina townsendii S. stricta X S. alternifolia ( C . L . H U S K I N S 1 9 3 1 ) 
Rubus max imus R . idaeus X R . caesius ( M . A . ROZANOVA 1 9 3 4 ) 
Brassica napus B. campestris X В. oleracea (N.U 1935) 
Prunus domestica P. cerasifera X P . spinosa ( Y . A . R Y B I N 1 9 3 6 ) 
Nicotiana tabacum N. silvestris X N. tomentosiformis ( D . KOSTOFF 1 9 3 8 ) 

Az alloploidiás evolúció hirtelen fajképződéshez vezet, de egyben a hibrid 
izolálódással rögzül is. Ezért a ploidok alig tudnak diploid szintre visszatérni 
és bár toleranciájukkal a szelektálódásnak huzamosan ellenállnak, végered-
ményben rögzült, további evolúcióra alig alkalmas fa jok kerülnek az „evolúció 
zsáku tcá jába" . 

A bioszisztematikai vizsgálatok a hibridálódással előrehaladó evolúciós 
lépések genetikai elemzése mellett a karyotípus evolúciója menetének kibogozá-
sával is sikeresen elemzik a taxonok rokonsági összefüggéseit (Aegilops, H. 
K I H A R A 1 9 5 4 ; Gramineae, STEBBINS -ék 1 9 4 4 ; Avena, T . R A J H A T H Y és J . W . 

M O R R I S O N 1 9 5 9 ) . 

Összegezve megállapítható t ehá t , hogy a fajhibridálás a populációkban a 
genetikai variabilitást gyarapí t ja és így az evolúciónak ú jabb nyersanyagot 
nyú j t . 

Az evolúció meglétére, annak eredményeiből, a természetben fellépő 
változatos, egymástól különböző és mégis egymáshoz hasonló alakokból kö-
vetkezte t tek először a természetben vizsgálódók. Azóta az evolúció menetének 
megértését, az evolúciós mozzanatok nyomon követését a kísérletes genetikai 
vizsgálatok a növények és állatok szerveződésének különböző szintjein igye-
keznek megközelíteni. Napjainkban a bioszisztematikától a molekuláris bioló-
giáig nagyszerű kísérletes megközelítések, olykor várat lan és csodás eredmények, 
gyorsan és szakadatlan követik egymást . A kísérletezés hihetetlen módon kifi-
nomult technikájával az experimentális biológus a phytotrontól az ultracentri-
fugáig sok minden lehetőséget felhasználva egymás u t án ad magyarázatot olyan 
kérdésekre, amelyek a természetben csak figyelő szemmel k in t já ró és csupán 
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„pr imi t ív" kísérleteket végző „természetvizsgáló" előtt szinte megoldhatatlan 
rej télynek tűntek fel. Mégis, napja ink kísérletes eredményeinek elsöprő fölénye 
ellenére sem kell a természetben vizsgálódó önbizalmának megrendülnie, azért, 
mert megfigyelései alapján csak lassan tud és nem is káprázatos megállapítá-
sokhoz, magyarázatokhoz eljutni . 

A Viola lactea és V. riviniana fajok között M. M O O R E igen kiterjedt 
introgresszív hibridálódást figyelt meg, azonban a két fa j mesterséges hibridé 
gyenge termékenységű volt és a visszakeresztezési kísérletek is eredménytele-
nül végződtek. Márpedig a feltételezett introgresszió a természetben csakis 
rekurrens visszakeresztezésekkel mehetet t végbe. Így a „természetvizsgáló" 
kísérleteivel a megfigyelt introgresszió lehetőségét nem tud ta bebizonyítani. 
Az ilyen és hasonló evolúciógenetikai kuta tásoknál azonban mot tó legyen 
P . H . D A V I S és У . Н . H E Y W O O D megjegyzése: „A természetnek kísérleteihez több 
ideje és nagyobb anyaga van, mint az embernek.''''. 

összefog la lás 

Az új fa jok kialakulása a populációkban, mint az evolúció alapegységei-
ben az adaptív genetikai variabil i tásnak fokozatos felújulásával és eltolódásával 
indul meg. A populáció genetikai összetétele különféle genetikai és környezeti 
tényezők összjátékára esélyszerűen és iránytalanul megváltozik, majd pedig a 
populáció környezeti kölcsönhatásokra, különféle izolálódási mechanizmusok 
közreműködésével, az elkülönödés ú t já ra terelődik. így populáció-rendszerek 
alakulnak ki. A fajképződés menetében, ha a főleg autogam populációk egymás-
tól fokozatosan eltávolodnak, kialakulnak először az egymásba még folyamato-
san átmenő, majd később már térbelileg is elhatárolódó, de továbbra is inter-
fertilis populáció-sorozatok, ma jd pedig a földrajzi rasszok, ill. allopatrikus 
fa jok. Az ilyen földrajzi-térbeli fokozatos fajképződésnél ha tékonyabb és gya-
koribb lokális környezeti elkülönödés, ami ökotípusok kialakulásán keresztül 
gyorsabban vezet el ú j fa j képződéséhez. Azonos, vagy egymást részben átfedő 
földrajzi elterjedésű, főleg autogam populációkban különféle genetikai szaporo-
dásbeli izolálási mechanizmusok akadályozzák a populációk között i hibridá-
lódással életképes utódok kialakulását és így biztosítódik a fa jok fennmaradása. 
Az autogam populációk egymástól gyors elküiönödése sympatr ikus rasszok, 
ma jd pedig intersterilis fa jok kialakulásához vezet el. A térbelileg elkülönült 
allopatrikus fajok egymáshoz közel eső és részben átfedő, vagy pedig másodla-
gosan érintkező populációi alkalmilag egymással visszakereszteződhetnek, 
ami introgressziós új alakok képződéséhez vezethet . Ha viszont gyakori a po-
pulációk közötti kereszteződés, ki ter jedten nagyméretű hibridrajok alakulnak 
ki és ilyen hibridálódással a fa jok különállósága is felborulhat. A hibridálódás 
akkor vezet el ú j fa j kialakulásához, ha a hibrid valamiképpen ú j környezetbe 
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kerül és a szülő fajoktól elkülönül. A hibridálódás nem egyszer ciklikusan visz-
szatérő, a kereszteződés és az ezt követő izolálódás egymást vál togat ják. Igen 
gyakran a fajhibridek vagy utódaik ploidálódással, vagy apomixissel állandó-
sulnak és így ú j fajok kezdetét képviselik. 
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