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A vadfajok formagazdagsagat jol ismerik a nemesiték, amikor kultir-
fajtak tovabbi javitasara rokon vadfajokat is bevonnak munkajukba( Aegilops,
Agropyron, Lycopersicon ), vagy amikor az Gjabban kultiraba vont névények-
kel foglalkoznak (fiivek, erdei fik). De ugyanigy nagy formagazdagsagot
mutat be régi kultirnévényeink, haziasitott allataink fajtainak gazdag
sorozata.

A nagy vonasokban egyontetiinek mutatkozé termesztett vagy tenyész-
tett fajtak nagy populaciéi meglehetdsen heterogének. Ez az idegen termé-
kenyiil6knél szinte természetes is. De genetikailag ugyanigy heterogének
az dntermékenyiil6k populiciéi is, bar ezt legtobbszor csak alkalmi bekeresz-
tez6désnek tulajdonitjak. Ez a genetikai valtozékonysag teszi lehet6vé a fajtak
tovabbi szelekcigjat.

A természetben el6fordulé vadpopulaciék genetikai heterogenitasa
ugyanigy régéta ismert. Mar a 20-as évek uttors, elsé populaciégenetikai
vizsgalataibél kideriilt, hogy igen sok a heterozygota egyed, melyekbél mes-
terséges tovabbtenyésztéskor recessziv mutansok hasadnak ki, s6t ezek kozott
sok a letalisan terhelt; nemkiilonben gyakori a chromosomalis szerkezeti
heterozygota is.

A vadpopulaciok egyedei genetikai heterogenitasuk ellenére viszonylag
phaenotypusos egyontetiiséget mutatnak. Olykor azonban phaenotypusos
kiilonbségek az egyedek kozott jol felismerhetSk, vagy kiilalakban, szervezd-
désben, vagy élettani vonatkozasban, esetleg viselkedésmédban. A popula-
cicknak ez a variaciéja a polymorphismus, vagyis két vagy tobb feltlinGen
nem-folytonos alak egyiittes el6fordulasa, mint pl. a nemi kiilonbségek, lepkék
és bogarak vagy egyes viragok feltling szinvaltozatai, gerincesek vércsoportjai.
Ez a polymorphismus a ,,természetes’” kivalasztédas (szelekcié) hatasaira
alakul ki és marad meg. Ez a genetikai valtozékonysag teszi lehet§vé a kiva-
lasztédas tovabbi menetét, az evoliciét. Az evoliciéban elemi egységként
a mendeli populaciét tekintik: az ivaros és kolesonosen termékenyiils egyedek-
nek kozosségét egy kozos génalloméannyal (gene pool); obligat autogamoknal

* El6adas a ,,Heterézis a novényviligban” ec. konferencian, 1966. marcius 8-dn.
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tehat ilyen mendeli populacié nem lehetséges, azonban a természetben szi-
gortian csak dntermékenyiil6 egyedekbdl allé populacié alig fordul el8.

A populaciokban a genetikai valtozékonysag a kivilasztodas hatasara
altalaban csokken, tjra gyarapodéasanak azonban tébb forrasa lehet. Elsé-
sorban 4j mutaciékkal tagulhat a genetikai valtozékonysag; mar 1935-ben
megfigyelte EAsT Nicotiana rustica teljesen homozygota egyedének utéd-
nemzedékeiben a variabilitas mindegyre fokozdédasat. Bar a lathaté j muta-
ciok altalaban kedvezdtlenek, azonban a populdcié ezeket valamilyen ki-
egyenstlyozassal mégis megtartja (mutécios terheltség, MULLER). Gyarapodik
a génédllomany ,.génbeszivargassal” is, amikor a populaciéba bevandorlo
idegen egyedek vagy pollen 1j géneket visznek be egy lokilis populécioba.
A meglév6 génallomanybél is alakulhatnak ki rekombinalédassal tovabbi uj
genotypusok.

Mar a 20-as évek tajan FisHEr megallapitotta, hogy a kivalasztédas
sokszor kedvez a heterozygotaknak, MULLER pedig Drosophila populacickban
egyensilyban tartott letalis mutansokat talalt, melyek mint heterozygotak
kivalébb phaenotypusukkal elényben voltak. Ugyanigy a heterozygotik folé-
nye tapasztalhaté mesterségesen el6allitott hibrideknél is. Ez a hibrid vigor
és ezért a heterosis jelenség alapjan kézenfekvé volt a vadpopulaciék hetero-
zygotainak kivalosagat ilyen alapon értelmezni. Azonban lényeges kiilonbség
van az F, hibrid vigora, ami a kévetkezd nemzedékben mar eltinik és a popu-
lacié heterozygota egyedeinek kivalosaga kozott, mely utébbi a nemzedékek
soran at is megmarad. A populacié heterozygotajanak egyedi hatasa nem is
sziikségszertien felismerhets, ezek csak osszegzédve adjak a populaciénak
a kivalasztédas szigorara viszontvalaszaban a szelektiv, adaptiv elényt.
Eppen ezért a tovabbiakban az esetleges félreértések elkeriilése érdekében
a heterosis kifejezést lehetSleg mell§zziik.

A kivalasztédas folyaméan a populaciéban kialakul a kornyezeti fel-
tételekhez hozzaidomulé rokon genotypusoknak egy elrendezése, a populacié
adaptiv normaja (SCEMALHAUSEN 1949). Ezt az adaptiv normat a klasszikus
magyarazat szerint az evoliciés valtozas a kevésbé elényos gének, chromosoma
szerkezetek fokozatosan kedvezdbbek behelyettesitésével alakitja ki. Eszerint
egy populacié heterogenitasanak osszetevéi 1. kedvezftlen mutaciok, melyek
mint recesszivek a heterozygotaban elrejtettek; 2. genetikai variansok,
melyek bizonyos idében vagy helyen neutralisak, és némi kis elényiik van,
viszont maskor és mashol inkabb hatranyban vannak; 3. adaptiv poly-
morphismus, amit kérnyezeti kiilonbségek tartanak fenn és 4. ritka kedvezd
muténsok, melyeknek alléljai még nem helyettesitédtek. Az egyensily-feltevés
magyarazata értelmében az adaptiv norma tébb-kevesebb allélra, génkomp-
lexre vagy chromosoma szerkezetre heterozygosisos genotypusok rendezddése,
ahol a kivalasztodas csak részben vezet génbehelyettesitésekhez és sokkal
inkabb jelentds a genotypusok kozotti viszonylagos egyensily kialakitasa.
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A populéciok heterozygotasaganak kovetkez6 ismertetésében hat kérdés-
csoport keriil sorra:

hogyan, miért maradnak meg a heterozygotik a populaciéban,

milyen mechanizmussal alakul ki és marad meg a heterozygota elénye,

miben jelentkezik a heterozygotianak szelektiv kivalésaga, ;

hogyan viselkednek a heterozygotiak a kivalasztédas szigoraban,

hogyan jon létre a populacié egészének adaptiv elénye és

mi a heterosis, valamint az egyensulyban tartott polymorphismus 6ssze-
fiiggése.

Heterozygotak a populidcié modelben

A formalis populaciégenetika egy populacionak genetikai alkatat a geno-
typusok sajatsagaival és el6fordulasuk gyakorisagaival jellemzi. Egyszerid
modelnél feltételezés a panmixis, azaz minden egyed azonos eséllyel termé-
kenyiil meg barmely mas egyedtdl.

Egy autosomalis locus 2 alléljanak(4 a) hiarom lehetséges genotypusa
van, melyeknek arinya a populacioban adja a genotypusok gyakorisagat.
A kiovetkez§ nemzedékre atvitel elétt a genotypusok azonban felbomlanak,
mivel az utédnemzedék Gj genotypusai a gametakkal atvitt génekbél alakul-
nak ki. Tehat a genotypusoknak nincsen folytatélagossdga a nemzedékek
sorozataban, csak a géneknek, s ezért a populacié genetikai alkatat gén-
gyakorisagokkal lehet jellemezni. Eszerint

1 allélparnak lehetséges genotypusai: AA Aa aa (6sszes)
ha a populacié egyedeinek szama: 30 60 10 100
akkor a populaciéban a gének szama, A : 60 60 0 120
a: 0760220 80
tehat az A gyakorisaga 609, = 0,6
az a gyakorisaga 409, = 0.,4.

Altalénosségban gének genotypusok
A a AA  Aa aa
a gyakorisagok: P q p2 2pq- < q2

ahol p+ q=1

Nagyméretli panmiktikus populaciéban, ha nincsen mutacis, szelekcié
és bevandorlas, a populicié génallomanyan belill a gének és genotypusok
gyakorisigai nemzedékeken at azonosak, ez a populacié egyensilya, amit
a Hardy — Weinberg-féle osszefiiggés (p2-+ 2pq + q?) fejez ki. A genotypusok
gyakorisaga tehat csakis a sziil6k géngyakorisagaitdl és nem azok genotypusa-
tol fiigg és a genetikai variancia a populaciéban igy valtozatlanul fennmarad.
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Ilyen idealizalt populaciéban a gének és genotypusok gyakorisagainak ossze-
fiiggését az 1. dbra tiinteti fel.

Ha azonban a populécié egyedeinek termékenysége, életképessége nem
azonos, génjeiket a gametakkal kiilonb6z8 aranyban adjik at az utédnemze-
déknek. Az egyedeknek ez az ardnyos hozzajaruldsa a kévetkezs nemzedékhez
az egyedi kivalosag (alkalmassag, folény), az egyed adaptiv vagy szelektiv
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1. dbra. A gének és genotypusok gyakorisdgainak osszefiiggése a Hardy — Weinberg-féle torvény
alapjan

értéke (fitness). Ha az egyedeknek ezen szelektiv sajatossagi kiilonbségei
a genotypusban egy bizonyos gén jelenlétével vagy hianyaval tarsul, a ki-
vélasztédas az olyan phaenotypusra hat, melyben ennek a génnek hatasa
megnyilvanul. Ekkor mas lesz az utédnemzedék géngyakorisiga és ennek
megfeleléen genotypus gyakorisiga is. Ez a szelektiv sajatossag a phaeno-
typus vondsa és nem is sziikségszerien azonos a kozremiikodé gén lathato
hatésaval; a gén fGhatasa esetleg egészen mas és csak ttbaigazitéan jelzi
a kérdéses genotypus adaptiv elgnyét.

A kivalasztédas szigorat a szelekcié koefficiense (s) fejezi ki, azaz egy
bizonyos genotypus gametds hozzajarulasinak aridnyos csokkenése egy,
a kivalasztédasnak kedvezett standard genotypushoz viszonyitva. A Kkire-
kesztés alatt allé6 genotypus (1—s) hatranyosabb szelektiv alkalmassiaga igy
fejezhetd ki egy masik genotypushoz viszonyitva.

A kivalasztédas szigora a phaenotypusban megnyilvanulé dominancia
fokozatok szerint viltozik és éppen ezért a génhatids megnyilvanulasanal
az allélok dominancia viszonyait (codominancia, dominancia és sﬁperdominan-
cia) figyelembe kell venni(2. dbra).
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Ha teljes a dominancia és a recessziv tipust (aa) kirekeszt§ szelekcié
koefficiense (s), a kivalasztédas hatékonysaga megallapithaté a genotypusok
kezdeti gyakorisagabdl és szelektiv értékébdl:

a genotypusok AA Aa  aa (6sszesen)
kezdeti gyakorisaga P2 2pq q? 1
adaptiv értéke 1 1 1—s

gametas hozzajarulisa P2  2pq q3(1—s) 1—sq?

Tehat megvaltozik a géngyakorisag a kivalasztédas szigoratél és a kezdeti
géngyakorisagtol is fiiggd mértékben.

Dominancia nincsen

aa Aa AA

78 1-1/28 1
Dominoncia teljes AA

aa Ao

a0 1
Superdominancia

aa  AA Ag

-5’ 7" K

2. dbra. A dominancia fokozatainak és a szelektiv értékeknek osszefiiggése

Ha a kivalasztodas a heterozygotaknak kedvez, superdominancia esetén
egyensily alakul ki a géngyakorisag egy koztes értékénél és igy mindkét allél
megmarad. Ezt az egyensilyt jellemzi, hogy a géngyakorisig nem a hetero-
zygota kivilésiganak a mértékétdl fiigg, hanem az egyik homozygotanak
a masik homozygotara vonatkozé viszonylagos hatranyatél. Ezért alakul ki
egy tobbé-kevésbé koztes géngyakorisag, még akkor is, ha a heterozygota
alig van elényben a homozygotak felett. Ha aa letalis, az Aa szelektiv értéke
az AA-t csak 19%,-kal miilja feliil, a letalis a allél 0,01 egyensily gyakorisaggal
a populaciéban visszamarad.

Egyensilyban tartott panmiktikus populéci()ban beltenyésztésre kény-
szeriiléskor két azonos gameta egyesiilési valészintisége €-értékkel nagyobbodik
és igy a genotypusok gyakorisaga A4 = p2+ €, Aa = 2pq—€ lesz. Az allélok
parokban tarsuldsat az ellentétes nemi gametak korreliciéjanak koefficiense

fejezi ki, azaz Lol F, igy az F a beltenyészt6dés mértékét kifejezs egyiitt-

haté és ennek megfeleléen 1—F a populacié heterozygotasagat jelzi, ahol
a ,,heterozygotasag™ a heterozygotiak gyakorisagat jelenti egy adott idében
az alap populacié gyakorisagdhoz viszonyitva. A kiilonb6z8 mértékben on-
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termékenyiil (beltenyészt6dé) populaciokban a harom genotypus arinya is
valtozik, pan—miktikus populaciéban (F = 0) ez a géngyakorisdgoknak meg-
felelden a Hardy— Weinberg-szabily szerint alakul ki, mig a szigordan on-
termékenyiil6 (F = 1) populaciot mar csak homozygota alakok alkotjik
(lasd a 3. d@brat).

P35 Dom/hdnsJ homozygota . Heterozygota
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3. dbra. Kiilonb6z6 mértékben ontermékenyiilé populicibkban a domindns és recessziv
homozygota és a heterozygota genotypusok ardnya. SzélsGséges esetben teljes a panmixis
(obligat allogamia, F = 0), illetve teljes a beltenyésztés (szigoru autogamia, F = 1)
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4. dbra. A kivilasztédas harom f6 tipusa. Fent a sziil6i nemzedék egy phaenotypusos sajat-

sagdnak gyakorisdgi megoszldsa; a kivalasztdsnak kedvezett sziilk a giorbe alatti arnyékolt

teriiletre esnek. Lent a kovetkezd nemzedék vart gyakorisidgi megoszlisa, amennyiben minden

szelektalt sziil6 azonos valészintiséggel jarul az utédnemzedék populaciéjahoz. I. M. Lerner
nyoman

A kivalasztodas megfigyelhets kovetkezményei alapjan tulajdonképpen
nem egyéb, mint a genotypusoknak nem véletlenszertl differencialis szaporo-
dasa, tehat egyes genotypusok tobb vagy kevesebb utédot hoznak, mint
az Osszes egyedek atlaga. A kivélasztédas harom altalanos 6 tipusa az iranyité,
felbonté és stabilizalé szelekeio(4. abra).

Az iranyité (linearis, dinamikus) kivalasztodas egy jelleg szélsGséges
megnyilvanulasanak kedvez és a kozép mar egy nemzedék sordn eltolodik
a kivéalasztédas iranyaba. Ez elsdsorban a nemesitésben alkalmazott kivalo-
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gatasi méd. A felbonté (disruptiv, centrifugalis) kivalasztédas szélsGséges
tipusoknak kedvez, de ezek egymas kozott termékenyiilnek; igy a koztes
alakok kikiiszobol6dnek, a genetikai variancia tagul és az egész populaciéban
két vagy tobb optimum alakul ki. A felbonté kivalasztédas vezet el a poly-
morphismus kialakulasahoz. Allandésité (stabilizalé, centripetalis) kivalasz-
todaskor legtobbszor a kézéphez kozeli, atlagos phaenotypusok szaporodnak
és a szélsé varidnsok kirekeszt6dnek. Ilyenkor egyetlen optimum van ked-
vezésben és ez egybeesik a megoszlas centralis phaenotypusaéval, azaz a koztes
heterozygotak részesiilnek elényben. Olykor az allandésité kivalasztéodas
a szélsGséges tipusoknak kedvez, de ezek egymas kozott termékenyiilnek
és ezért a megoszlas kozepe vialtozatlanul ugyanaz marad.

A természetben végbemend kivalasztédas és a mesterséges kivalogatas
kézott lényeges kiilonbség van. Tulajdonképpen a természetes kivalasztodas
fogalma arra vonatkozik, hogy bizonyos genotypusok tobb életképes utédot
hagynak hatra, mint masok. Epp ezért nem is a priori oka az észlelt jelen-
ségeknek és csak ex post facto lehet megallapitani, hogy kivalasztédas tortént.
A kivalasztédott utédokat a darwini értelmi kivalésag jellemzi. Ezzel szem-
ben a mesterséges kivalogatas céltudatos folyamat és kozvetleniil oka a popu-
laciok genetikai 6sszetételében bekovetkezé megvaltozasoknak. Itt a kisér-
letezd hatarozza meg, hogy mely genotypusok hozzanak tébb utédot. Termé-
szetesen a kivalasztodas és a kivalogatis szélsGséges formai kiilonboztethetSk
csak meg, mert hiszen a kisérleti korilmények kozott is hat a természetes
kivalasztodas. A mesterséges kivalogatas rendesen a kiornyezeti viltozasoktdl,
a fajok kozotti versengéstdl védett korilmények kozott torténik, mig a ter-
mészetes kivalasztédas éppen ilyen korilmények kozott emeli ki a kivalébba-
kat és a szelektiv el6ny a genotypus 6sszes phaenotypusos kifejezdésének
sajatsaga, viszont mesterséges kivalogatasnal ez csak egyes egyedekre vonat-
kozik. Bizonyos jellegekre kivalogatas mas jellegekben kedvez&tlen valtozast
eredményezhet és igy a kisérleti populacié elvesztheti plaszticitasat, ezzel
szemben a természetben a kivalasztédott teljes phaenotypusnak valtozé
koriilményekhez hozzailleszkedd képessége megmarad.

A heterozygotik elonyének kialakulasa és megtartasa

A genetikai polymorphismus (Forp 1940) két vagy tobb mendelezéen
viselkedd és feltinGen nem folytonos alak egyiittes eléforduldsa ugyanazon
helyen olyan gyakorisaggal, hogy a legritkabb alak sem maradhat meg pusztan
rekurrens mutaciokkal. Igy nem tartozik a polymorphismus fogalmaba sem
a normal megoszlast adé polygénes kontinuus variicié, sem a heterozygotakbol
kihasadé ritka recessziv. A polymorph jellegek kiilonbsége, példaul a lepkék
szin-mintazatanak 2—4 atmenet nélkiili tipusa, egy fajon beliil gyakran fel-
tlinébb, mint ugyanazon nemzetség kiozonséges fajai kozti kiilonbségek.
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A nem folytonos variaciét bizonyos atvalté (switch) genetikai mecha-
nizmusok tartjak fenn, amelyek az egyedfejlédés kritikus szakaszaiban a fej-
16dés alternativ lehet8ségei kozott dontenek; példaul a him és né egyedekben
szamos gén koziil egyesek csak az egyik, mig masok csak a masik nemben
miikédnek, vagy esetleg mindkét nemben, de nem azonos hatassal. Ilyen
atvalt6 mechanizmussal a polymorphismus ,,egyensilyban” marad a rédhaté
ellentétes szelektiy erdk relativ intenzitasatsl meghatarozott szinten. Igy valt-
ivard szervezeteknél a nemek aranya megkozelitden 1 : 1, vagyis az egyik nem
tilsdlyat a masiké rovasara a kivalasztédas ellensilyozza. A két alléltdl fiiggs,
,,stabil” polymorphismusnal a legvalészintibb allapot az, amikor a hetero-
zygotanak van kivalébb adaptiv eldnye a két homozygotaval szemben. Igen
elterjedt a névények heterostylia polymorphismusa, ahol a hosszi bibés forma
a recessziv(ss), a rovid bibés a heterozygota (Ss) és igy érthetSen kolesonos
termékenyiiléssel(Ss X ss) a distylia 1 : 1 aranyban megmarad (BopMER 1960.)

A természetes vadpopuliciok teljes genetikai polymorphismusinak csak
toredéke all lathaté diszkontinuus alakokbél. Altaldban egy populacié egye-
deinek a phaenotypusa viszonylag egyontetii, ezek azonban nem homozygota
vadtipusok — ahogy azt régen feltételezték —, hanem kideriilt, hogy a leg-
tobb locus nem egyetlen vad allélbél, hanem szamos isoallélbél, all; az iso-
alléloknak (STERN és SCHAEFFER 1943) olyan kicsi az egyedi hatasa, hogy
csak speciilis médszerrel azonosithat6k mint Gn. modifikatorok vagy supp-
ressorok. Szigori ontermékenyitéskor a vadiipus kivalésiga a homozygosis
felé haladassal silyosan csékken és ebbdl a heterozygosisnak a populaciéban
bizonyos folényére is tudtak kovetkeztetni. Valoban a hibridkukorica kisérletes
példaja annak idején ezt igazolta is. Tehat a kivalaszt6das a vadpopuléaciéban
bizonyos genetikai varianciat a heterozygosissal megtart, ez a genetikai
varianciak ,,szelektalt heterozygositasa™.

A heterozygotak szelektiv eldnyének genetikai magyarazatara tobb,
mendelezs egységként miikéd§ atvalté mechanizmust tételeznek fel. A domi-
nancia magyarazat szerint a hibrid szamos locusaban, melyek a sziiléhen
elrejtetten a kéros recessziv homozygosis allapotaban voltak, a dominéns
hatasti gének gyarapodnak és igy a kedvezdtlen recessziv hatasat elnyomjak.
Bar szamos F, heterozygota kivalésagara ez kielégitd magyarazat, a legtobb
polymorph populaciéra mégsem alkalmazhaté. Sokkal valészinibb a super-
dominancia, illetve ennek tovabbi médosuldsa a heterozygotak szelektiv
elényében.

A superdominancia értelmében két homozygotanak hatranya egyen-
silyaval jut elényhoz a heterozygota, amely igy a populacié polymorphis-
musat egyensilyban tartja. ’

Monofaktorialisan kiilonb6z8 sziilék hibridjének monogénes heterosisa
sok esetben superdominancidval értelmezhets. Szamos ilyen, egyetlen locus
heterosisa ismert keresztezések F, hibridjeinél (Antirrhinum, STUBBE és
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PirscHLE 1940; Sorghum, QuinBy és KARPER 1946; Arabidopsis, REpE1 1962 ;
Drosophila, BuzzaATi—TRAVERSO 1947). A heterosis superdominancidval értel-
mezéséhez kell§ 6vatossag sziikséges, mert a Zea levélfesték-hianyos mutan-
sainak monogénes heterosisanal D.F. JonEs (1957) kés6bb kimutatta, hogy itten
valészintileg nem allélos, epistasis kolesonhatas is szerepel.

A latszélag monogénes F, heterosishoz hasonléan egy f6gén is fenn-
tarthat monogénesen elkiilonithetd alakokkal nem folytonos polymorphis-
must a populdciéban. Az ilyen fégének szelektiv elGnyre tesznek szert és nem
épiilnek be a génkomplexbe, hanem megmaradnak kiilon mendelezd egység-
ként( Panaxia dominula, SHEPPARD 1962). Az elsé ilyen egyensilyban tartott
polymorphismust FisaEr (1939) mutatta be a Paratettix szocskénél, ahol
a heterozygotiak harom mintéban 6,6, 10,4 és 14,29%,-kal miltak felil a homo-
zygotakat. Az elsd laboratériumi populédciénal bemutatott monogénes hetero-
zygota folény a Drosophila Bar génjére vonatkozik (L’HERITIER és TEISSIER
1937). Gerinceseknél egyetlen biztos eset az embernél talalt heterozygota
sarléssejt-jelleg volt (ALrison 1955), bar tébb bizonyiték szerint az MN vér-
csoportnal is hasonlé heterozygota elény van (Morton és Cmunc 1959).
Legutobb a szarvasmarha szérum protein polymorphismusat AsaToN (1965)
mutatta ki. Sokszor tehat kiilsGleg nem is lathaté ez az adaptiv elényds poly-
morphismus (névényeknél a cyanogén jelleg, Lotus, JoNes 1962, Trifolium,
DApAy 1944). S6t tgynevezett ,,neutralis” hatdsi gének is lehetnek szelektiv
elénnyel. Megtévesztd lehet azonban az ,,egy-gén-egy-jelleg” alapjan egy gén
sorsat a populdcioban a géntdl iranyitott lathaté jelleg ,.értékével” felmérni.
A lathato phaenotypusban a teljes genotypusnak csak egy toredéke nyilvanul
meg. Ezenkivil a gén a differencidlédasra bonyolult folyamatokon at hat és
igy aligha van olyan gén, amely a kiilonféle fizikai, biotikus vagy genetikai
* kornyezetben ,,neutralis’” maradna. Kiilonosen nyilvanvalé ez a pleiotrop
hatasoknal és lehet, hogy a lathaté ,.polymorph™ jelleg olykor csak mellék-
terméke egy génnek, ami egyéb élettani kovetkezményei alapjan marad meg
a populacié génalloméanyaban. Kiilonben is az allélhatasok kozelebbi, nyilvin
komplementalasi (REper 1965) médjanak kézelebbi ismerete nélkiil nehéz
a superdominancia bizonyitéasa. :

A supergén (DARLINGTON és MATHER 1949) egy révid chromosoma sza-
kasz, amelyben crossing-over ritkan lép fel és ezért ezen szakaszban szorosan
kapesolodott igen kiilonbozd jellegii locusok a keresztezésben mendeli egység-
ként szerepelnek. A supergén tgy alakul ki, hogy a gének kolecsonhatidsa
alapjan két vagy tobb locus bizonyos alléljainak egyideji jelenlétében a ki-
valasztédas kedvezden hat s ha ezek transzlokal6dassal kozel keriilnek, a ki-
valasztodas kedvez az egy chromosoméban kapcsolédasuknak, kozottik a
crossing-overek fellépését korlatozza és végiil a locusokat egymashoz kozel
hozza. Az ilyen atvalté mechanizmussal hatékonyan mi{ikédé supergén latszo-
lagosan multiplex allélok csoportosulasa ( Primula, ErNst 1933, Dowrick 19563
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Colias, Hovanitz 1944). Kialakulhat supergén egy f6hatast gén kozelében
kapcsolt locusok polygén mutéaciéinak szelektiv felhalmozédasaval is. Isme-
retesen a polygének mutaciés gyakorisiga meglehetésen nagy, pl. Zea-nal
atlag 4,5 mutacié6 esik 100 gametara (SPRAGUE-ék 1960) és kimutathaté super-
dominanciajuk is (WALLACE 1963, Muxar 1964), bar ezt MuLLER-ék (1961)
kétségbe vonjak.

Kiilon egy-két féhatasi gén nélkiil is kialakulhatnak egyensilyhoz
elvezetd polygén blokkok (MATHER, PorivaNov 1964).

A heterozygotak elénye bekdvetkezhetik epistasis kélesénhatasara is,

209

HALDANE szerint a populacié ,.kumulativ’ heterosisat ez tartja fenn.
Chromosomalis ‘atrendez6désekkel pseudo-superdominancia alakul ki.
A Drosophila vadpopulaciéiban igen gyakori az inverziés atrendezddés
(DoBzHANSKY és LEVENE 1951), ami egyetlen 1épéssel egységbe foglalja tébb
fégénnek superdominanciajat. Az inverziés heterozygotaban az atfordult rész
rekombinalédasa er8sen csokken, a génkomplex mint ,»supergén’ miikodik
és adaptiv folénye alapjan heterozygosis allapotban szelektalédik. Tulajdon-
képpen ezek nem is egyszerli heterozygotak, hanem ,,heterokaryotypusok”. :

A heterozygota szelektiv elénye

A szigori beltenyésztés altaldnos leromlast eredményez, a fitness kiilon-
b6z6 komponenseiben a locusok homozygosisba jutasaval erds a csokkenés
(medddség, betegségre fogékonysag, novési rendellenesség, anyagesere zavar).
Emiatt pusztulnak el gyakran a laboratériumi térzsek is. Megleps azonban,
hogy az erdsen beltenyésztett, hozamra és igy kozvetve életképességre is
kivalogatott baromfi szarmazéksorok a B vércsoport locusaira mind poly-
morphoknak mutatkoztak; itt tehat a heterozygota kivalasztédassal oly nagy
elényre tett szert, hogy genetikai egyontetlisége még a kivalasztédas szigorat is
legy6zi (ScHULTZ és BRILES 1953). Rozsnal az a beltenyésztés, amit NiLssoN—
EBLE 1927-ben kezdett el, még 36 nemzedék utdan sem szilirte ki az egyik
szarmazéksorban a chlorophyll képzéshen résztvevd egyik locus heterozygo-
sisat (MUNTzING 1963). Ugyanigy a kukorica 17. beltenyésztett szarmazékahol
is lehet alszarmazéksorokat kialakitani (JonNEs 1939), s6t még az énterméke-
nyiil6 arpa hibridjének 18. nemzedékében is lényeges heterozygosis meg-
marad, a sziil6knél nagyobb variancia szerint (JAIN és ALLARD 1962).

A két homozygota hatranyaval lesz a heterozygota superdominansan
elényben és a kivalasztodas kirekesztésének kevéshé alavetve. Még akkor is,
ha a recessziv allél letalis hatasd (MuLLER 1918, Fisaer 1922). Ilyen egyen-
stlyban tartott letalis allél eset a sarléssejt anaemia. A homozygota HH alig
éri meg az 5. életévet és igy varhaté lenne a gén gyors kirekesztGdése a popu-
laciobél, mégis afrikai és olasz népességekben 20—309, a heterozygota ott,
ahol a maléarias elhalalozas igen nagy, ugyanis a heterozygota gyerekek
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kevéshé fert6zédnek (Arrison 1955). A superdominancianak ilyen vildgos
képe azonban elég ritka; ugyanigy marad fenn a populaciéban heterozygo-
takban a glucose-6-phosphate-dehydrogenase deficiencia recessziv letalis hatasi
génje, ami azonban a férfiakra karos kihatasi, mivel X-chromosomaban
lokalizalt (Arrison 1961). Hasonlé egyensilyban fenntartott letalitis a nové-
nyeknél a levélfesték hianyos mutécié kiilonféle esete.

Chromosomalis polymorphismussal a letalitast szintén egyensilyban
tartjak a genetikai terheltséget hordozo heterokaryotypusok;innen szarmazik
a ,,heterosis rogzités” Oenothera médszerének egyik alapgondolata.

A heterozygotak elasztikusabbak a nagyobb biokémiai valtozatossaguk
alapjan (HALDANE 1955). A heterozygotaban két allélnak két kiillonbo6z8, bar
kozel hasonlé, génterméke van egyetlen dézisban, mig a homozygotaban a két
locus ugyanazon termék kettds dozisat adja. Ingadozé koérnyezeti feltételek
kozott hol az egyik, hogy a masik allél lehet termékeivel a fejlédésre elényo-
sebb hatassal és ezért a heterozygota jobban pufferolt, kisebb a phaeno-
typusos variabilitasa is, azaz kisebb a wvarianciaja (WicAnN 1944, MATHER
1949 —-50). Igy a Petunia gradalis jellegénél a variacié koefficiens az F,-nél
4,89%, mig a sziilGknél 9,74, ill. 8,329, (MATHER 1949).

A heterozygota ellentétes szelekciés nyomasok egyensilyaban all;
pl. Drosophila nemek aranya (WALLACE 1948), Mus letalis t-locusa (Dunn
1956), Maniola szarnymintazat atvalté génjei (DowpEswELL 1961), emberi
vércsoportok, ahol az A0 és B0 heterozygota férfiakban a 0 spermatozoon
4,5%-0s elénye ellenére az A4 és B kompenzalédassal mégsem eliminalédik
(MaTsunacA és Hirarzumr 1962). Viszont éallandésulé kérilmények kozott
a heterozygota mar elvesztheti a homozygotak feletti elényét (LEwonTIN 1958).

A vadpopulacickban nagy a genetikai variabilitas, ennek ellenére a vad-
tipus meglehetdsen egyontetli phaenotypusa jol adaptalt és tobbé-kevéshé
stabil komplex. A ,,pufferolt” phaenotypust a fejlddési homeostasis mecha-
nizmusa alakitja ki. CANNON elsé fogalmazasa utan a Lerner-féle meghataro-
zasban a fejlédési homeostasis a szervezet azon sajatsaga, hogy ingadozé
kiilsé feltételekhez egyedfejlédésének onszabélyozé mechanizmusaival hozza-
illeszkedik és igy a valtoz6 kérnyezetek ellenére phaenotypuséat allandésitja.
Ha a fejlddés barmilyen kiilsg vagy belsd zavaré okbél rendes menetétél eltér,
ilyen szabalyozé folyamatokkal tjra normalis dtjara visszaterelddik; ezzel
a ,,pufferolt genotypussal’” a fejlédés ,.kanalizalédik” (WAppINGTON 1942).
A heterozygotaknak nagyobb a képességiik a kanalizalt fejlddés normain beliil
megmaradniok. A homeostasis és heterozygosis okozati viszonya valami kor-
koros sajatossagd, mindegyik oka, de egyben kiovetkezménye is a masiknak.
A fejlédés atvalté mechanizmusairél még nagyon kevés a bizonyitottan ismert,
csak annyi a valészintsithets, hogy mendelezd egységek (supergén, poly-
génes vagy chromosomalis blokkok), természetesen szdmos egyéb génnel
sajatos kolesonhatasban, a fejlédést igen j6l meghatarozott ttra terelik.
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Az egyedi genotypusnak kornyezeti behatasokra megvaltozott kiala-
kulasa a phaenotypusnak ,,plaszticitasi” képessége. Az ilyen megviltozas nem
. genetikai médosulés, a jelleg tobbnyire nem homeostasissal alakul ki, mint
pl. a vizinévények heterophyllia-ja. Egyes jellegeknek a plaszticitasa bizonyos
adaptiv értéket is jelenthet és igy jelentGséghez juthatnak a kornyezethez
adaptalédas kialakitasdban. Plaszticitast eredményezhet a felbonté kivalasz-
tédas, kiilonosen ével6 novényeknél és ezért genetikai polymorphismusuk
nem is annyira feltiing; allando6sité kivalasztédas szigora alatt pedig a kiilon-
b6z6 genotypusok egyetlen phaenotypusban jelentkezhetnek, mint példaul
a torpe novésalakok. A phaenotypusos plaszticitas mechanizmusaban szintén
atvaltasok miikodnek, amikor is a fejlédés bizonyos érzékeny periédusaiban
kiils§ behatasra a fejlddés lehetséges tutjai koziil az egyiken valésul meg.

A populacié heterozygotai révén adaptiv elényre tesz szert, véltozato-
sabb lesz, mivel a genotypusok szama az allélok szamaval nem egyszertien
aranyos (n allélnak 1/2 n24 n genotypusa lehet) és mindegyik optimalis lehet
egy kissé mas kornyezethen. Ilyen valtozékonysag teszi lehet8vé a kornyezeti
valtozasra az azonnali evoliiciés viszontvalaszt. A genetikailag eltéré hetero-
zygota egyedeknek adaptiv elénye a populicié egészének is az evoliciés
plaszticitas elényét nytdjtja, amivel a polymorph populacié a kiilonboz6
lokalis kornyezeteket akar plasztikus, akar stabil fejlddési vagy viselkedésbeli
reagélassal jobban tud kihasznalni; ez a phaenotypusos flexibilitas (THODAY
1953). Ha a kornyezet szigorara csak egyszerili plasztikus médosulas kovet-
kezik be és kozben mutéciés vagy egyéb genetikai megvaltozas nem lép fel,
fel lehetne tételezni, hogy az evoliciés eldrehaladast a phaenotypusos plasz-
ticitas nem segiti eld. Azonban mind ez, mind a fejlgdési flexibilitas a fejlédési
homeostasissal dsszefiiggésben evoliciés jelent8ségl mozzanat is lehet, enélkiil
viszont csak phaenotypusos merevedés kovetkezik be.

A heterozygotanak elénye tehat, hogy tébb pufferolt utédja nagyobb
valtozékonysagot biztosit és hirtelen valtozé kériilményekhez jol hozza-
idomul, eltér6 kornyezeteket is elfoglal. Kanalizalt fejlédéssel alakul ki az
egyed adaptiv kivalésaga (fitness), azaz ,,reproduktiv sikerének” az 6sszes-
sége, beleértve a felndtt korig életbenmaradast, a sexualis vigort, termékeny-
séget is (LEVENE és DoBzaANSKY 1958). Ez az adaptiv kivalosag nem korla-
tozédhatik csak a jelen kornyezetre, mivel mindegyik nemzedék adaptiv
kivéalésaga leszarmazottainak kivalésagaval 6sszefiige. Amig a kivalasztédas
a rovid tartami életbenmaradasnal a genotypust a jelen feltételekhez hozza-
illeszkedéssel stabilizalja, addig hosszi id8tartamban a jo6l stabilizalt geno-
typusokbél allé6 populacionak képesnek kell lennie a variaciéra, vagyis adaptiv
kivalésaganak tartalmaznia kell a genotypusos és phaenotypusos flexibilitast.
Ezért az adaptiv kivalésagban (fitness) javulas mindig a stabilitds és a varia-
bilitas kozotti ellentétességnek egy kompromisszuméval johet létre, a leg-
nagyobb mértéki kivalésagnak mindkettét maximalisan kell tartalmaznia.
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Ez részben azzal valésul meg a diploidokban, hogy heterozygosissal tekin-
télyes genetikai variaciét tarol a populaciéban, az egyensilyban megtartott
polygén rendszerek a phaenotypus viszonylagos egyontettliségét nydjtjak és
a genetikai flexibilitas vesztésével az adaptalast fenntartjak.

Heterozygotak és a kivalasztédas szigora

A kivalasztédas a phaenotypusra hat és ezért minden fejlédési folyamat,
ami csokkenti az egyébként kedvezdtlen hatasi géneknek a phaenotypusban valé
megnyilvanulasat, egyben ezeket a géneket a kirekeszt8 kivalasztédas alél
mentesiti. Tehat barmilyen is legyen a populaciéban a génalloméany variaciéja,
minél kevésbé nyilvinul meg ez a phaenotypusban, annal kevésbé talal
a kivalaszt6das tamadési pontot és ennek kovetkeztében a genetikai varia-
bilitds annal jobban biztositédik. Ezért lesz a teljesen recessziv hatast gén
heterozygosis allapotaban a szelekciés kirekesztéstdl teljesen védett. Korab-
ban a populaciék genetikai valtozékonysagat is az ilyen recessziv homozygotak
kihasadasaval magyaraztak. Azonban a recessziv hatasa allélnek is lehet
kiilon ,,génterméke’ a heterozygotaban, ami miatt azutdn a dominidns homo-
zygota és a heterozygota kiilonboznek, mégpedig vagy negativ iranyban
(amikor aa letalis), vagy pozitiv irinyban (Aa superdominanciaja). A recesz-
sziv allél ha tehdt a phaenotypusban nem nyilvanul meg, a kivalasztdas
mérséklédik. Viszont a dominédns hatésd allél sem jut érvényre tékéletlen
penetrancia esetében; a dominéns allél manifesztalodasa a Drosophila homeo-
stasisos mutansaiban olykor 109%-ot sem ér el.

A kivalasztédas kedvez az olyan modosité hatasa géneknek, amelyek
a heterozygota phaenotypusat a kivalébb homozygotaéhoz hasonlébba for-
maljak. Ilyen penetranciat médosité hatasiak a kedvezétlen génhatasckat
artalmatlanité suppressorok, amivel a ,,normal” phaenotypustél eltérés mér-
séklédik. Minél tobb az ilyen homeostasisos berendezés a génillomanyban,
a populacié6 annal nagyobb variicié tomeget tud tarolni, anélkiil, hogy az
a kivalaszt6das szigoranak ki lenne téve. A médosité hatasa gének stabilizal-
jak a phaenotypust a fejlédési folyamatok rendes menetébe iranyitasaval
(kanalizalas), védik a szervezetet a fellépé Wj mutaciok, a bekeriilt idegen
gének fejlédést veszélyes utra elterel6 hatasidval szemben és éppen ezért
a moédosité géneknek igen nagy az adaptiv értékiikk. HARLAND (1934) szerint
— bar kis tilzassal — a fajt valéjaban médosité hatasi gének alkotjak.

A populéaciék genetikai variabilitasa a kivalaszt6das kévetkezménye,
de ugyanakkor ez ad valaszt a kivalasztédas szigorara is. Ez a valtozékonysag
a legtobbszor igen tetemes, mégis ennek ellenére egy populacié phaeno-
typusai meglepGen egyontetiiek és allandéak, mivel valtozékony kialakulasuk
elnyomott. A phaenotypusbeli miikodéseket a heterozygosis valamiképp
stabilizalja és ezért a populaciéban az atlaghoz kozelallo, kozépszerti lesz
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a legjobban adaptalédott. H. SpENCER-nek elvét: a legkivalébbak életben
maradéasat éppen ezért a ,kozepesek” életben maradasanak a gondolata
valtja fel (WricaT 1951). A kivalasztédas szigoranak aldvetett populaciéban
tehat a kiilalak tébbé-kevésbé alig valtozik, mikézben a genotypus egészen
djjaszervezddhetik.

A heterozygota phaenotypusira a kiilonféle kivalaszt6dasok hatasa nem
azonos.

Allandésult kérnyezetben nincsen iranyité kivilasztédas, viszont min-
dig megvan az allandésité szelekcié, ami negativ hatasaval kirekeszti a re-
kombinalédasbél, hasadasbél szarmazé és az atlagos phaenotypustél eltérd,
kevésbhé alkalmas egyedeket, a phaenodeviansokat. Ily médon a kivalasztédas
,,normalizal”, de ugyanekkor ,.kanalizal’”’ is, mivel pozitiv hatasaval kedvez
a ..feedback” mechanizmusoknak, a standard phaenotypust kialakité super-
géneknek és stabilizalé suppressoroknak. Mindezzel az allandésité kivalasz-
todas a homeostatikus heterozygotiknak kedvez és ennek altalinos kovet-
kezményei: ha a szélsdséges tipusok csokkentett élethen maradésa csak azért
van, mert ezek szélséségesek filiggetleniil genotypusuktél, a kivalasztédas
a koztes jelleget iranyité gének rogziilését eredményezi; ha viszont az extre-
mek alacsonyabb adaptiv értéke sajatos genotypusuknak a kovetkezménye,
azaz a homozygotasagnak, a kivalasztodas a genetikai variabilitast megtartja
és a heterozygotak heterosisat eredményezi (ROBERTSON 1956).

Valtozékony kérnyezetben az iranyité és a felbonté kivalasztédas miiko-
dik. Az irdnyité szelekcié a phaenotypus adott jelen normajat, annak kozép-
értékét eltolja, elsGdlegesen csak a variabilitas rendes hatarai kozott, amire
a populaci6 mar adaptalédott, majd pedig fokozatosan e hatarokon tdl is.
Masrészt az iranyité kivalasztédas polygénes jellegeket izolal, ami lehet&vé
teszi a sajatos kdrnyezetekhez gyors hozzailleszkedést. Ugyanis a polygénektdl
szabalyozott kontinuus variaciékat a kivalasztédasra bekovetkezs gén-
helyettesitédések egyedi kis hatasukkal alig zavarjak meg. Az iranyité kiva-
lasztédassal kialakulé polygénes egyensilyt MATHER-ék gy magyarazzak,
hogy szamos polygénes kapcsolodas szelektalédik, ill. azok rekombinalédnak.
RoBerTsoN és REEVE (1952) viszont abbél indulnak ki, hogy néhany féhatasia
génnek (pleiotrop hatasi isoallélek) valtozé a hatasuk az eltéré genetikai
hatterekben (kiilonb6z8 genotypusokban) és igy mdédosul a fGgének pleiotrop
hatasa is. A kivalasztédasra kialakulé kiillonbségek tehat elsGsorban a geneti-
kai hattértél (a teljes genotypustél) fiiggnek. Bar az iranyité kivalasztodas
a heterozygotaknak tulajdonképpen nem kedvez, mégis az itten bekovetkezd
fnegvéltozésok mechanizmusai (polygénes blokkok és supergének felhalmo-
z6dasa) a heterozygotik kivalasztédasi folyamataiban is miikédnek. Ugyanis
a kiilonféle kivalasztédasi médoknal, mégha egyes gének felting hatasi meg-
vialtozasait meg is lehet allapitani, a genetikai hattér mindig figyelembe
veendd.
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A dominancia és recesszivitas nem csupan maganak a gén-manifesztals-
déasnak a sajatossaga, hanem a kérdéses gén genetikai és kornyezeti hatteré-
nek is és igy keriil a kivalasztédas hatasa ala. Megfigyelhetd, hogy a nyir-
lepke domindim melaninos muténsa szétterjedésének kezdete 6ta viszonylag
rovid idé alatt még ,,dominansabba” lett (KETTLEWELL 1956). Ez a Fisher-féle
,»dominancia evolicié”, amit szépen igazolnak kisérletes koriilmények kozott
az Arabidopsis ,supervitalis’ mutansai is, melyeknél a recessziv hatas médo-
sité gének mutécioi kovetkeztében szintén dominéanssa valtozik (REper 1962).

Hasonléképpen a heterozygotak superdominanciija is nem annyira egy
adott locus jellegzetessége, hanem inkabb a genotypusos ,hattér” ténykedése

(WaLrace 1965).

10 %

-3 2 -1 0 + +2 43 -3 =2 -1 0. 415 +2-43
5. dbra. Egy kiiszob jelleg két megkiilonboztethets osztilyra megoszlisanak vézlata, ha az
incidentia 109;-0s (balra), illetve 909%-0s (jobbra). D. S. Falconer nyomén

Az iranyité kivalasztédasnak jellegzetes kovetkezménye van az un.
.,kiiszob jellegek™-nél, ami gyakran a ,,szerzett tulajdonsagok 6roklédésének™
latszatat is eredményezi. Szamos biologiai jelentGségli sajatossig, mint pl.
fejlédés sebesség, betegségallésag, multifaktorialisan megalapozott és ezért
oroklédésmenete hasonlé a kontinuusan varialé jellegekéhez, de phaeno-
typusos megoszlasa mégis diszkontinuus. Az ilyen ,,quasi-kontinuus’ variécio-
nal (GRUNEBERG 1952) a jelleget meghatarozé gradalis genetikai alap a gene-
tikai és kornyezeti kélesonhatéas kontinuus variaciéjanak tipusos normal meg-
oszlasat mutatja, ahol a mértékegység a standard eltérés (5. dbra). Van azon-
ban egy ,.kiiszob”, egy diszkontinuitasi pont, ami az egyedek lathaté, phaeno-
typusos skalajan (legtobbszor csak) két osztélyt kiilonit el; a skala két értéke:
»»minden vagy semmi” (az egyed nem-beteg vagy beteg). A populacié egészén
beliil tehat az egyedek bizonyos ardnya (9,-a) tartozik az egyik vagy masik
osztalyba, ez a jelleg incidentia-ja; pl. a fogékonysag kifejezve az elhalalozasi
szdzalékkal. Kornyezeti behatas erésitésével vagy gyengitésével az incidentia
megvaltoztathaté (erds provokativ fert§zésre tobb lesz a beteg egyed), ezzel
a kiiszob eltolédhatik és igy megvaltozik a populacionak a kivalasztédasra
viszontvalasza is.

Ez a ,genetikai asszimilalas” jelensége (WapbpINgTON 1953), ami
a gabonafajok theophrastosi egymaésba atalakulasat és egyéb hasonlé szerzett
tulajdonsagok 6roklédésének tartott jelenséget az oroklott jelleg szelekeidja-
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nak orthodox elvével teljesen egyezfen megmagyarizza. Két kiiszéb van,
egy spontan és egy indukalt(6. dbra). A spontan kiiszob kezdetben a popula-
ci6 variaciéjanak hataran kiviil fekszik, igy tehat nincsen a kiiszobon tilra
es§ phaenotypus varians és ilyenkor nem is lehet kivalasztédas. Ha viszont
a populacié altal elfoglalt hatarokon beliil a kérnyezeti behatas felergsitésével
4j kiiszob indukalédik (a), a megoszlas egyik vége felé egyedek kivalogathatok,

indukdlt  spontdn
kiisz6b

6. dbra. Egy kiiszob jelleg genetikai asszimilaldsa. A populdcio kozépértéke (nyil) a kivalaszts-

dés harom fokozatdban eltolédik az indikalt, majd a spontdn kiiszobon tdlra. Kivalasztédas

elétt 309, az indukélt incidentia (I); bizonyos kivalasztédas utdn mar 809, és a spontén inci-

dentia is 29} (II); tovabb folytatédott kivilasztédas utdn 1009, az indukalt és 959 a spontén
incidentia. D. S. Falconer nyoméan

ami a populdcié genotypusos atlaga eltolédasahoz vezet (b). Ha ez a valtozas
eléggé elbrehalad, egyes egyedek alkalmilag atlépik a spontan kiiszobot is
és mint spontan variaciék jelentkeznek. Amennyiben pedig ez gyakoribba
valik, a kivalaszt6das mar a kiils6 behatas szigora nélkiil is mikédik.

A felbonté (disruptiv) kivalasztédas két-tobb optimumnak kedvezd
izolalédassal a polymorphismus kialakulasahoz vezet el, amelyben a geno-
typusok gyakorisigai dinamikus egyensilyban vannak.Igy pl. a kétlaki
névények populdciéjaban a két optimum (2 és 3) eltérd kivalasztédasi er6knek
van alavetve. Azonban a két phaenotypus szorosan egymashoz kstott, egyik-
nek sincs értelme a masikra vonatkozasa nélkiil, s igy mindegyik integralis
része a masik hatékony kornyezetének is. Mindegyiknek termékenysége és
adaptiv kivalésaga a kettd egyiittmikodésétdl fiigg.

A teljes populacié adaptiv elényének kialakulasa

A természet phaenotypusai a maximalis alkalmassagra hosszasan sze-
lektalt genotypusok termékei. Minden twjabb phaenotypusra kivalasztédas
egyben az el6zleg mar integralt genotypus feladasara iranyul. Ezzel az adaptiv
érték esokken, vagy a homozygosis kovetkeztében, vagy azért, mert az djon-
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nan kedvezésre jutott gén és a maradék genotypus kozott nincsen harménia.
Viszont a kivalasztédassal torténetileg kialakult genotypusok homeostatikusan
stabilizaltak és ezért iranyité kivalasztédasra mindaddig nem is sikeriil
a genetikai egyensilybél valé eltolédas, amig j genetikai kombinacick
rekombinalédassal ,.potencialis” allapotukbol fel nem szabadulnak ,,szabad
allapotba”. fgy aztan ha a kivalasztédas szigora megsziinik, bekdvetkezik
az eredeti phaenotypus atlaghoz visszatérés (,,homeostatikus ers”” ROBERTSON
1956), esetleg egy alternativ, ij cstcshoz.

A populicié phaenotypusos atlaganak ez a szelektiv eldnye, adaptiv
folénye a genetikai homeostasis, a populécié énszabalyozasa, amivel genetikai
osszetételét egyensilyban tartja, hogy az a hirtelen viltozasoknak sikerrel
~ ellenallhasson. A genetikai homeostasis kifejezésnél (LERNER 1954) talalébb
a ,,kollektiv’’ homeostasis (LEwoNTIN 1956).

A genetikai homeostasis modelje superdominancia(Ada) feltételezése-
kor, amikor is a harom genotypusnak a reproduktiv kivalésagra eltérs a hatasa
és ha a gradalis jelleg variabilitasat a hasadé genetikai egységek Osszegzden
determinaljak, a superdominancia négy kiillonb6z6 fokozata esetén meg-
szerkeszthet8 a kovetkezd reproduktiv aranyok alapjan:

Relativ reproduktiv érték

AA 1 1 1 1
Genotypus | Aa 1,1 12 155 51,0
aa 0,9 0,9 0,5 0,5
1 11 111 v

A model vazlataban (7. dbra) a természetes kivalasztodas koriillményei
kozott a négyféle populacié (I—1V) gradalis jellegének atlaga az egyensily
gyakorisagok atlagai koriil (nyilak) ingadozik. Szigoribb (mesterséges) ki-
valasztédasra az atlag a gorbék mentén elmozdul és ezzel a populicié atlagos
reproduktiv kivalosaga is csokken. Ha a superdominancia kiesi (1,1, 1,2).
a gorbe lapitott és az atlag széles hatarok kozott erdsen valtozhatik anélkiil,
hogy a populicié kivalésaga nagyon karosulna. Ha viszont a heterozygota
elénye igen nagy (51,0), iranyité kivalasztédasra az egész populacié kiirtéd-
hatik. A kivélasztédas vagy a kivalogatas megzavaré szigorat felfiiggesztve
a populdcié minden esetben eredeti atlagahoz tér vissza (,,homeostatikus erd”).
E modelben az I és II jelleg a reproduktiv képesség meghatarozasaban lényeg-
telen jelentséggel bir, a kivalésagban csak ,,periferikus” jelleg, a III mar
nagyobb jelentfségli és a kivalésag ,,minor” komponense, mig a IV jelleg
koztes optimumaval f6 hatési (,,maior”” komponens).

El6bbi modelben a jellegek inkébb az egyedre vonatkoznak, mig a popu-
lacié szintjén RoBERTsON (1955) adott igen hasonlé modelt (8. dbra). Itten
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a gorbék nem fiiggnek ossze az allél gyakorisagokkal, azonban visszatiikrozik
az egyed és a populdcié szoros kapesolatat s éppen ezért kétségtelen jelentssége
az evoliciés eseményekben. Itt is elkiilonithetd a periferikus, minor és maior
komponens; I—II-nél az optimum és atlag egybeesik, a beltenyésztésnek
nincsen hatésa, I1I-nal az optimum az atlag felett van és kisfokd a beltenyész-
tési leromlas, mig a IV optimuma a széls§ értéket megkozeliti és erds a bel-
tenyésztési leromlas.

von i,
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Phaenotypusos skola egy grodalis Metrikus jelleg
Jellegre :
7. abra. I. M. Lerner modelje a genetikai 8. dabra. A. Robertson modelje a gradalis
homeostasisrél. Magyarazat a szovegben jellegek és adaptiv értékiik kozotti 6ssze-

fiiggésrol. Magyarazat a szovegben

Az bénszabalyozas evoliciéja a mendeli populacioban az obligat hetero-
zygosis két szintjét teremtette meg. Az egyed szintjén fejlédési homeostasissal
a tobbszorésen heterozygota a kivalébb, jobban pufferolt és kevéssé tér el
a phaenotypusos kivalésag optimumatél. A populacié szintjén kollektiv
homeostasissal az adaptiv phaenotypusos megnyilvanulas egyontetiiségével
a talzott reproduktiv veszteséget elkeriili és a genetikai variabilitis meg-
védi a populéaciét a kornyezet kedvezdtlen hatasi valtozasaitél. Ettél a kol-
lektiv homeostasistél fiigg, hogy a populacié génallomanya milyen terjedelem-
mel valaszol a kivéalasztédasra. Ha egy sajatos phaenotypusbeli vonas az alta-
lanos adaptiv kivalésdghoz csak kissé jarul hozza, akkor ez az ad hoc kivalasz-
tédasra nagyobb valészintiséggel reagal. Ha viszont a kérdéses jelleg az adaptiv
kivalésaggal nem tarsult, érthetévé valik, hogy az el§z6 kivalasztodas miért
nem kedvezett kiilon és éppen ezért az ilyen jelleg minél specifikusabb és
,,monogénesen’’ determinalt, annal gyorsabban reagal a kivélasztodasra.

A populacié génallomanyaban — ami szamos locus variansit tartal-
mazza — az egyes komponensek igen finom egyensilyban megtartva koadap-
talédtak. Ez a koadaptalédas (Darwin 1872) folytonos szelekciés folyamato-
kon alapul, amelyek felépitik és megtartjak a génallomanyt, melyben az allélok
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egyiittmikodéssel alakitjak ki-a kivanatos genotypus kombinéaciékat. Mindez
egy populacié genetikai rendszerének az egységbe rendezddottség, az integ-
ralédas sajatossagat kolesonzi (DARLINGTON 1939).

A koadaptalédas egyik szintje interchromosomalis, ami az allélok vagy
nem homolég chromosomakon komplexebb szerkezetek gyakorisaga kozti
kolesonos fiiggésre vonatkozik. Egy allél gyakorisaga eltolédhatik egy olyan
mas chromosoman fellépé mutaciéra, amellyel a kérdéses allél j6i kombinalé-
dik. A kivalasztédas hatasa nem abban all, hogy egy adott locusban a gén-
gyakorisagot a genotypus egészének egyéb locusaihoz hozza idomitja (adap-
talja), hanem a kivalaszt6das az 6sszes locust mindegyik chromosoméan &ssze-
hangolja (koadaptalja), hogy egy osszetartozé, kohaerens génallomanyt létre-
hozzon és megszakitatlanul fenntartson.

A koadaptalédas masik, intrachromosomalis szintjén egyetlen locus
vagy egy bizonyos chromosoma egy része szerepel. Internalis koadaptalodassal
az allélok a szomszédos locusokban, vagy a chromosoma szelvény mentén
felhalmozodnak (supergének), relicios ‘koadaptalédaskor pedig az optimalis
kombinacié elérése nem egy chromosoma mentében, hanem a diploid homolég
locusai kozott torténik. Eszerint a heterozygositas kivalasztédassal fenn-
tartasa relaciés koadaptalodas.

A koadaptalt gének kolesonos egymashoz illeszkedésiik miatt egy djabb
kombinaciéban mar kevésbé kedvezbek, sét inkabb kedvezbtlenek; ezek
a szlik specialistik, sajatos kornyezetiikhoz idomult egyedek (Mayr 1952,
LevENE 1955).

Heterosis és egyensulyban tartott polymorphismus

Ha a homozygota adaptiv kivalésaga kisebb a heterozygotaénal, ezzel
a homozygotiahoz viszonyitott szelektiv értékkel meghatarozott szinten
a kivalasztodas a genetikai varianciat a genotypus gyakorisigok dinamikus
egyensiilyaban megtartott polymorphismussal allandéan fenntartja. Allan-
désité kivalasztodasnal legalabb egy heterozygotanak félényesebb kivalésaga
szolgaltatja kihasadassal a homozygotakat, felbonté kivalasztédasnal azonban
az optimumok mindegyike lehet homozygota is.

Vadpopulaciékban elég gyakori a polymorphismus kiilonésen a chromo-
somalis, ami szezonos vagy hosszabb lejaratd fokozatos relativ gyakorisagbeli
valtozasokat is mutathat (WRicHT és DoBzHANSKY 1946). A kiilonb6z8 gén-
elrendezéses chromosomakban a polygén komplexek kiilonbozé kérnyezetek-
ben, foldrajzi teriileteken a természetes kivalasztodas hatasara kélesondsen
egymashoz illeszkedtek, koadaptalédtak. Tehat az ilyen ,,heterokaryotypusok™
folénye a homokaryotypusok felett nemecsak a szerkezeti heterozygotasag
egyszerli sajatossiga, nem csupan a zygotas kombinacioknak mint ,,hetero-
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zygotaknak” a velejaréja, hanem a sajatos helyi-kornyezeti feltételek mellett
kivalasztodassal tokéletesedett, tehat torténetileg meghatarozott ,hetero-
zygota folény”. Ezt DoBzHANSKY euheterosis-nak nevezi, megkiilonboztetésiil
az eltérd genotypusok F, hibridjében megnyilvanulé ,heterosis”-tél, azaz
luxuria-tél, ami a hibrid kézismert erdteljességét, a hibrid-vigort eredményezi.

Nyilvanvalé, hogy a heterokaryotypusok eredetéhez egy kezdeti egy-
szeri heterotikus elény is sziikséges volt, ami tarsult az Gj chromosoma
atrendezddés (d4j ,.mutacié’”) bevezetéséhez. Nyilvan ugyanilyen egyszerd
heterotikus hibrid-elény lényeges egy 1dj allél szamara is, hogy az a popula-
ciéhban megalapozédjék; igy biztositodhatik az 1j allél megmaradasa, szét-
terjedése és ezzel a rakivetkezd adaptiv javulasara lehet§sége. A populacick
kozti keresztez8désre atmeneti hibrid-vigor Iéphet fel (VETUKHIV 1953, BRNCIC
1954), ami azonban nem ,holtpont jelenség”, mivel a tovabbiakban a leg-
kedvezébb 1j polygénes kombinaciok lépésenként tovabb szelektalodnak.
kornyezetiikhéz fokozatosan mind jobban hozzailleszkednek. A hibrid-vigor
tehat latszolag rogziil, azonban nem az eredeti I, genotypusok maradnak meg,
hanem a két sziil8i populacié anyagibél egy 4j koadaptalt génallomany alakul
ki (Buzzari—TravErso 1935). Kisérletes populacikban szintén kimutat-
haté a ,,hibrid-vigor” beépiilése szelektalédassal koadaptalodott komplexekbe
(Carson 1958). Valészindi, hogy ilyen populacié mechanizmussal marad meg
a természetben  egymassal taldlkozo, allopatrikus fajok keresztezddésével
kialakul6 hibridrajok adaptiv elénye a tovabbi nemzedékekben (MAayRr 1963).

Ontermékenyiilék populdcié egyensilya

Az ontermékenyiilés homozygosishoz vezet, ami a kolesonosen termé-
kenyiil6knél a beltenyésztéses leromlast valtja ki. 0ntermékenyiil6kben a leg-
tobb gén nagy altalanossigban homozygosis allapotidban wvan, a recessziv
kedvezdtlen hatasi gén a homozygotikkal a kivalasztédasra kirekesztédik.
Igy az autogdm a homozygosist nemcsak hogy eltiiri, hanem genetikai orga-
nizaltsiganak fejlédése is a homozygotasaghoz adaptalédott, kialakul az
egyensilyban tartott homozygotasig (MATHER). Ez izolaltsagban, kisérleti
populaciéban is kialakulhat, igy a kevés maggal tovabb szaporitott egyes
kultirnévénynél (Helianthus, Cucurbita) is, talan ezért van ezeknél alig valami
beltenyésztésre bekovetkezd leromlas.

Az altalaban homozygotanak tartott autogamok F, hibridje szintén
lehet vigorozus, sét hibrid félénnyel is. Ez valészinileg evoldcios miltjukbél
szarmazik, mivel hogy allogam §sékbél alakultak ki (STEBBINS 1950).

A szigorti ontermékenyiilés, illetve kolesonos termékenyiilés csak szélsG-
séges esetek. Az autogimnak tartott Avena fatua kozép-kaliforniai populaciéi,
ahol elég alacsony (1—129%,) az idegen bekeresztezidés specialis terméhelyeket
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foglalnak el. Sok egyed szamos locusra heterozygota és igy ezek a vadpopula-
ciok atmenetet képeznek az allogaimokhoz, mert magas rekombinal6dé képes-
ségiikkel génallomanyukat vjra atmintazzak és mint autogamok a kivanatos
génkomplexeket osszetarté képességiikkel az elényds genotypusokat fenn-
tartjak (Imam és ALpArD 1965). Ehhez a flexibilis genetikai rendszerhez
hasonléan monogénes heterozygotik nagy reproduktiv elénnyel a Hordeum,
a Phaseolus lunatus zart populaciéiban is el6fordulhatnak, ahol kicsi az idegen
beporzédas (ALLARD és HANscHE 1964). A himsterilitas ms génjével pedig
pl. a Hordeum bizonyos locusai heterozygota allapotban megmaradnak
(Jain és SunesoN 1964). Igy a himsterilitas, illetve az inkompatibilitas,
valamint a heterostylia d4tmenetet biztositanak a beltenyészt§dd és kikeresz-
tez8dd genetikai rendszerek kozott, ezért nagy az evoliciés jelentdségiik,

% %k
*

Cicerét idézve: ,,Az események okai még inkabb érdekesek, mint maguk
az események.” A populaciék heterozygotainak gyakori adaptiv elénye meg-
figyelt, érdekes tény. De hogy ennek a ,,szelektalt heterozygotasagnak” mik
az okai, arr6l mar kevesebbet tudunk, pedig ezek a valéban érdekesebbek.
A populaciék genetikai alkatanak kialakuldsa a kiilsnb6zé kiilsé behatasok
szigora alatt igen bonyolult és a legkiilonfélébb szervezeteknél megfigyelhetd
jelenségek mechanizmusainak kiilonféle magyarazatai igyekeznek az okok
felderitésének megkozelitésére. Természetesen egységes altalanositis széba sem
johet. A tényadatok és a sokszor nagyon is valészinti, maskor csak er§sen
feltételezett magyarazatok gazdag anyagdban elég nehéz az eligazodas.
Eppen ezért a populaciék heterozygotasiganak és azok sajatossiganak el6bbi
ismertetése csak elnagyolt leegyszertisitéssel kisérelt meg valamiféle rend-
szerez6 attekintést nydjtani. Az irodalmi tallézgataskor a megfigyelési vagy
kisérleti adattomegek, a gyakori alternativ magyarazatok elvezetnek egy
meggy6zonek latszé és elég tetszetds kép kialakitasahoz, ami azonban nem
jelenti, hogy ez egyben a legvalésziniibb is.

A nemesités gyakorlata régéta ismeri és igen eredményesen felhasznalja
a heterozis jelenségét, bar annak okait sokszor igen elégteleniil és tilsdgosan
leegyszerisitetten magyarazza. Nemegyszer még az a naiv elgondolas is fel-
meriil, hogy a heterozis mendeli alapon nem is értelmezhets. A nemesitési
gyakorlat elsésorban az F, hibrideknek a sziil6khoz viszonyitott folényét
hasznalja ki, ami a hibridek heterozygotasiaginak a kévetkezménye. A popu-
laciok heterozygotiinak a félénye viszont sokkal bonyolultabb, mivel a popu-
laci6 ,,torténetében’ alakult ki. Az djabb nemesités, amely igyekszik a régi
formalizmus korlatait elhagyni, minden bizonnyal eredményesen alkalmaz-
hatja a populaciégenetikai kutatasok eredményeit.

Az ,,0enothera-médszer” a szerkezeti hibridek mesterséges elSallitasa-
val a heterozis ,,rogzitésére” elvileg mar régéta ismert, s ugyanigy a fajta-
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keverékek alkalmazasa is. Igaz ugyan, hogy az F, hibridek olykor igen szembe-
6tl§ termésfokozo hatasaval a gyorsabb sikert elérni igyekv8 nemesité meg-
elégszik, kétségtelen azonban, hogy nagyobb tavlatokban a ,,szelektalédott
heterozygotasagnak”™ épp olyan, sft talin még nagyobb jelentdsége van,
mert ezzel j6 egyensilyban tartott, flexibilis fajtikat lehetne elSallitani.
Ha akér az allogamok ploid nemesitését vagy a polycross médszert tekintjiik,
a populacidgenetikai elvek még jobban megfontolt alkalmazasa igen sokat-
igéré tovabbi lehet8ségeket nyujthat. Nyilvan nem egyszert, de minden
bizonnyal eredményes lehet a supergén komplexek kialakitasa és a jovSben
a ,,mutaciés nemesitésnek” e teriileten talan nagyobb is a jelentdsége, mint
csak a phaenotypusban megnyilvanulé egyszerti mutansok eldallitasanak.
Supergénes atvalté mechanizmusok, polygénes komplexek vagy akar a cyto-
plasmés sterilitassal fenntartott heterozygotak a chromosomalis pseudo-
superdominancia felhasznalasaval mind olyan lehet§ségeket nydjtanak, ame-
lyeknek elérése ugyan nem konnyt, de az eredménye sokszor atiit§ sikerhez
vezethet.

Mindenesetre vigyaznunk kell, nehogy egy-egy kézbekeriilt érdekesebb
tanulmanybél szerzett ismeretekt§l felbuzdultan megkezdett nemesitési
munka, a varakozast meg nem hozé sikertelenséghez vezessen. Az egyszeri
ismeret még nem elég, sziikségesebb a szélesebb tajékozédason alapulé tudas is,
amivel a jarhaté utak lehetségeit mérlegelve az eldrelathatéan felesleges vagy
medd8 prébalkozasok elhagyasaval lehet a célravezetd nemesitési kisérleti
programot odsszeallitani és annak tervszerd, kitarté megvaldsitasaval valéban
komoly és id6tallé eredményeket elérni.
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