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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.

Agrédrtudomdnyi Kozlemények 26, 1967



410 GYORFFY BARNA

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)

’  ? ’ ’
Iranyito Felbonto Allondosito
7 :
v/
v
v/
v
v/ |
7 4
; :
Heterozygotok Extremek
4
7 Kedvezesben
7\ i
' N 7o 70
! \ . S5 ! N
I' ‘\ /’ ‘\ ' \ l’ b
( / \ i / \ / \\
/I \ P / \ / \ / \
/ y VA AR / N 4 N
/ \ / \ 7 ~ o N,
/ N R s e - %

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 mod. A felbontd (disruptiv, centrifugalis) kivalasztdédas szélsdséges
tipusoknak kedvez, de ezek egyméas kozott termékenyiilnek; igy a koztes
alakok kikiiszébolddnek, a genetikai variancia tagul és az egész populacidban
két vagy tobb optimum alakul ki. A felbonté kivalasztéodas vezet el a poly-
morphismus kialakulasahoz. Allandésitd (stabilizald, centripetalis) kivalasz-
todaskor legtobbszor a kdzéphez kozeli, atlagos phaenotypusok szaporodnak
€s a szélsd variansok kirekesztédnek. llyenkor egyetlen optimum van ked-
vezéshen és ez egybeesik a megoszlas centralis phaenotypusééval, azaz a koztes
heterozygotadk részesiilnek el6nyben. Olykor az allandosité kivalasztédas
a szélsdséges tipusoknak kedvez, de ezek egymas kozott termékenyilnek
€s ezért a megoszlas kbézepe valtozatlanul ugyanaz marad.

A természetben végbemend kivalasztédas és a mesterséges kivalogatas
kozott Iényeges kilonbség van. Tulajdonképpen a természetes kivalasztdédas
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 gost factolehet megallapitani, hogy kivalasztodas tortént.

A kivalasztodott utédokat a darwini értelmd kivalésag jellemzi. Ezzel szem-
ben a mesterséges kivalogatas céltudatos folyamat és kdzvetlenil oka a popu-
laciok genetikai Osszetételében bekovetkezd megvaltozasoknak. Itt a kisér-
letezd hatarozza meg, hogy mely genotypusok hozzanak tébb utédot. Termé-
szetesen a kivalasztédas és a kivalogatas szélsGséges formai kilénboztethetdk
csak meg, mert hiszen a kisérleti korilmények kozoétt is hat a természetes
kivalasztodas. A mesterséges kivalogatas rendesen a kérnyezeti valtozasoktol,
a fajok kozotti versengéstdl védett kortilmények kozott torténik, mig a ter-
mészetes kivalasztddas éppen ilyen koriilmények koézott emeli ki a kivalébba-
kat és a szelektiv eldny a genotypus Osszes phaenotypusos kifejez6désének
sajatsaga, viszont mesterséges kivalogatasnal ez csak egyes egyedekre vonat-
kozik. Bizonyos jellegekre kivalogatas mas jellegekben kedvezdtlen valtozast
eredményezhet és igy a kisérleti populacio elvesztheti plaszticitasat, ezzel
szemben a természetben a kivalasztodott teljes phaenotypusnak valtozo
kérilményekhez hozzailleszkedd képessége megmarad.

A heterozygotak eldnyének kialakulasa és megtartasa

A genetikai polymorphismus (ForDp 1940) két vagy tobb mendelezden
viselkedd és feltinGen nem folytonos alak egyittes el6forduldsa ugyanazon
helyen olyan gyakorisaggal, hogy a legritkabb alak sem maradhat meg pusztan
rekurrens mutéciokkal. igy nem tartozik a polymorphismus fogalmaba sem
a normal megoszlast ad6 polygénes kontinuus variacié, sem a heterozygotakbal
kihasado ritka recesszi\A polymorph jellegek kildnbsége, példaul a lepkék
szin-mintazatanak2 —4 atmenet nélkili tipusa, egy fajon bellil gyakran fel-
tdn6bb, mint ugyanazon nemzetség kozonséges fajai kozti kulonbségek.
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A nem folytonos variaciét bizonyos atvalt@switch) genetikai mecha-
nizmusok tartjak fenn, amelyek az egyedfejlédés kritikus szakaszaiban a fej-
I6dés alternativ lehetdségei kdzott dontenek; példaul a him és nd egyedekben
szamos gén kozll egyesek csak az egyik, mig masok csak a masik nemben
mikddnek, vagy esetleg mindkét nemben, de nem azonos hatassal. llyen
atvalté mechanizmussal a polymorphismus ,egyensilyban" marad a rahato
ellentétes szelektiv erdk relativ intenzitasatdél meghatarozott szinten. igy valt-
ivaru szervezeteknél a nemek aranya megkozelitben 1 : 1, vagyis az egyik nem
tulsulyat a masiké rovasara a kivalasztdédas ellensulyozza. A két alléitol fliggo,
.stabil" polymorphismusndl a legvalészinGbb allapot az, amikor a hetero-
zygotanak van kivalébb adaptiv elénye a két homozygotaval szemben. Igen
elterjedt a ndvények heterostylia polymorphismusa, ahol a hosszu bibés forma
a recesszivfssL a rovid bibés a heterozygota (ss¢s  igy érthetden koélcsonods
termékenyiléssel/Ss x ss) a distylia 1 : 1 aranyban megmarad (BoDMER 1960.)

A természetes vadpopulécidk teljes genetikai polymorphismusanak csak
toredéke all lathatd diszkontinuus alakokbol. Altalaban egy populacié egye-
deinek a phaenotypusa viszonylag egyodntetd, ezek azonban nem homozygota
vadtipusok — aliogy azt régen feltételezték —, hanem kiderult, hogy a leg-
tobb locus nem egyetlen vad alléibél, hanem szamos isoallélbdl. all; az iso-
alléloknak (sTERN €s scHAEFFER 1943) olyan kicsi az egyedi hatasa, liogy
csak specialis médszerrel azonosithatok mint Gn. modifikatorok vagy supp-
ressorok. Szigori ontermékenyitéskor a vadlipus kivalosaga a homozygosis
felé haladassal silyosan csokken és ebbdl a heterozygosisnak a populaciéban
bizonyos félényére is tudtak kdvetkeztetni. Valéban a hibridkukorica kisérletes
példaja annak idején ezt igazolta is. Teliat a kivalasztodas a vadpopulacioban
bizonyos genetikai varianciat a heterozygosissal megtart, ez a genetikai
varianciak ,szelektalt heterozygositasa".

A heterozygotadk szelektiv eldnyének genetikai magyarazatara tobb,
mendelezd egységként mikoédd atvaltdé mechanizmust tételeznek fel. A domi-
nancia magyarazat szerint a hibrid szdmos locusaban, melyek a sziil6ben
elrejtetten a karos recessziv homozygosis allapotaban voltak, a dominans
hatdsl gének gyarapodnak és igy a kedvezdtlen recessziv hatasat elnyomjak.
Bar szamos R heterozygota kivalésagara ez kielégitd magyarazat, a legtdbb
polymorph populaciora mégsem alkalmazhaté. Sokkal valészinlbb a super-
dominancia, illetve ennek tovabbi mddosulasa a heterozygotak szelektiv
elényében.

A superdominancia értelmében két homozygotanak hatranya egyen-
stlyaval jut el6nyh6z a heterozygota, amely igy a populacié polymorphis-
muséat egyensulyban tartja.

Monofaktorialisan kiilonb6zd szildk hibridjének monogénes heterosisa
sok esetben superdominancidval értelmezhetd. Szamos ilyen, egyetes
heterosisa ismert keresztezések HRibridjeinél @ntirrhinum, STUBBE €S
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PIRSCHLE 1940; Sorghum, QUINBY €S KARPER 1946; Arabidopsis, REDEI 1962;
Drosophila, BUZZATI—TRAVERSO 1947). A heterosissuperdominanciaval értel-
mezéséhez kelld évatossdg szikséges, mert a Zea levélfesték-hianyos mutén-
sainak monogénes heterosisdnéal p.F. JoNEs (1957) késBbb kimutatta, hogy itten
valészinlQleg nem allélos, epistasis kdlcs6nhatés is szerepel.

A latszélag monogénes Fheterosishoz hasonléan egy fdgén is fenn-
tarthat monogénesen elkilonithetd alakokkal nem folytonos polymorphis-
must a populaciéban. Az ilyen f6gének szelektiv el6nyre tesznek szert és nem
épllnek be a génkomplexbe, hanem megmaradnak kulén mendelezd egység-
ként(Panaxia dominula, siEPPARD 1962). Az elsd ilyen egyensulyban tartott
polymorphismust FiIsHER (1939) mutatta be a Paratettix szdcskénél, ahol
a heterozygotdk harom mintdban 6,6, 10,4 és 14,2%-kal mualtak felul a homo-
zygotakat. Az elsd laboratériumi populdciénal bemutatott monogénes hetero-
zygota félény a Drosophila Bar génjére vonatkozik'H ERITIER €S TEISSIER
1937). Gerinceseknél egyetlen biztos eset az embernél talalt heterozygota
sarléssejt-jelleg voltaLLison 1955), bar tdbb bizonyiték szerint az MN vér-
csoportndl is hasonlé heterozygota eldny vamoRTON €S CHUNG 1959).
Legutébb a szarvasmarha szérum protein polymorphismuséat ASHTON (1965)
mutatta ki. Sokszor tehat kiulsdleg nem is lathat6 ez az adaptiv el@wlys
morphismus (névényeknél a cyanogén jelleg, Lotus, JoNEs 1962 Trifolium,
DADAY 1944). SOt Ugynevezett ,,neutralis" hatdsu gének is lehetnek szelektiv
elénnyel. Megtévesztd lehet azonban az ,>egy-gén-egy-jelleg" alapjan egy gén
sorsat a populaciéban a géntdl irdnyitott lathato jelleg ,értékével” felmérni.
A lathaté phaenotypusban a teljes genotypusnak csak egy téredéke nyilvanul
meg. Ezenkivil a gén a differencidlédasra bonyolult folyamatokon &t hat és
fgy aligha van olyan gén, amely a kildnféle fizikai, biotikus vagy genetikai
kérnyezetben ,neutrdlis" maradna. Kulondsen nyilvanvaldé ezplaiotrop
hatdsoknél és lehet, hogy a lathatpolymorph"” jelleg olykor csak mellék-
terméke egy génnek, ami egyéb élettani kévetkezményei alapjdn marad meg
a populéacié génallomanyaban. Kuldnben is az allélhatdsok kdzelebbi, nyilvan
komplementaldsi (RéEpel 1965) mobdjanak kdzelebbi ismerete nélkil nehéz
a superdominancia bizonyitasa.

A supergén(pARLINGTON €S MATHER 1949) egy rovid chromosoma sza-
kasz, amelybercrossing-overritkan lép fel és ezért ezen szakaszban szorosan
kapcsolodott igen kilonb6zd jellegh locusok a keresztezésben mendeli egység-
ként szerepelnek. A supergén uagy alakul ki, hogy a gének kdlcsénhatisa
alapjan két vagy tébbocus bizonyos alléljainak egyidejd jelenlétében a ki-
valasztodds kedvezden hatha ezek transzlokalédassal kozel kerilnek, a ki-
valasztodas kedvez az egy chromosomaban kapcsolédasuknak, kozottik a
crossing-overek fellépését korldtozza és végul a locusokat egymashoz kdzel
hozza. Az ilyen &tvalt6 mechanizmussal hatékonyan mako6dd supergén latszo6-
lagosan multiplex allélok csoportosuldsa (Primul&ERNST 1933, DOWRICK 1956;
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Colias, HOVANITZ 1944). Kialakulhat supergén egy féhatasu gén kozelében
kapcsolt locusok polygén mutacidéinak szelektiv felhalmozédaséval is. Isme-
retesen a polygének mutéciés gyakorisdga meglehetésen nagy, pl. Zea-nal
atlag 4,5 mutacié esik 100 gametara (SpRAGUE-ék 1960) és kimutathaté super-
dominancidjukis (WALLACE 1963, MUKAI 1964), bar ezt MuLLER-ék (1961)
kétségbe vonjék.

Kulén egy-két fdohatast gén nélkdl is kialakulhatnak egyensulyhoz
elvezetd polygén blokkoKMATHER, POLIVANOV 1964).

A heterozygotak eldnye bekovetkezhetik epistasis kdlcsdnhatdsara is,
HALDANE Szerint a populacié ,kumulativ" heterosisat ez tartja fenn.

Chromosomalis atrendezddésekkel pseudo-superdominancia alakul Ki.
A Drosophila vadpopulacidiban igen gyakori az inverziés &trendez6dés
(DOBZHANSKY €S LEVENE 1951), ami egyetlen lépéssel egységbe foglalja tébb
fogénnek superdominanciajat. Az inverziés heterozygotadban az atfordult rész
rekombinédlédasa er6sen csdkken, a génkomplex mint ,supergén” mikoédik
és adaptiv félénye alapjdheterozygosisallapotban szelektalédik. Tulajdon-
képpen ezek nem is egyszerl heterozygotdk, hanem , heterokaryotypusok".

A heterozygota szelektiv elGnye

A szigorl beltenyésztés &ltalanos leromlast eredméngeitnesskilon-
b6z6 komponenseiben a locusok homozygosisba jutasaval erds a csdkkenés
(medd6ség, betegségre fogékonysag, novési rendellenesség, anyagcsere zavar
Emiatt pusztulnak el gyakran a laboratériumi térzsek is. Meglepd azonban,
bogy az erB8sen beltenyésztett, hozamra és igy kdzvetve életképességre is
kivalogatott baromfi szarmazéksorok A vércsoport locusaira mind poly-
morphoknak mutatkoztak; itt tehat a heterozygota kivalasztédassal oly nagy
elényre tett szert, hogy genetikai egyéntetisége még a kivalaszt6das szigoréat is
legy6zi (scHuLTz €s BRILEs 1953). Bozsnal az a beltenyésztés, amit NiLsSSON —
EHLE 1927-ben kezdett el, még 36 nemzedék utdn sem szdrte ki az egyik
szarmazéksorbara chlorophyll képzésben résztvevd egyilocus heterozygo-
sisat (munTzING 1963). Ugyanigy a kukorica 17. beltenyésztett szarmazékabdl
is leliet alszarmazéksorokat kialakitani (Jones 1939), sdt még az dnterméke-
nyuld &rpa hibridjének 18. nemzedékében is lénye@eserozygosis meg-
marad, a szuldknél nagyobb variancia szerint (JaiNn és ALLARD 1962).

A két homozygota hatranyaval lesz a heterozygota superdominansan
eldnyben és a kivalaszt6déas kirekesztésének kevésbé alavetve. Még akkor is,
lia a recessziv alléletalis hatasd (MuLLER 1918, FISHER 1922). llyen egyen-
stlyban tartottletalis alléi eset a sarléssegnaemiaA homozygota KH® alig
éri meg az 5. életévet és igy varhatd lenne a gén gyors kirekesztédése a popu:
l4ciébol, mégis afrikai és olasz népességekben 20—30% a heterozygota ott,
ahol a malarids elhaldlozds igen nagy, ugyanis a heterozygota gyerekek
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kevésbé fertdzédnekaLLison 1955). A superdominancianak ilyen vilagos
képe azonban elég ritka; ugyanigy marad fenn a populacidban heterozygo-
takban aglucose-6-phosphate-dehydrogenadeficiencia recessziletalis hatasu
génje, ami azonban a férfiakra karos kihatast, mivel X-chromosomaban
lokalizalt (aLLisoN 1961). Hasonld egyensilyban fenntartott letalitds a nove-
nyeknél a levélfesték hianyos mutaciéo kilonféle esete.

Chromosomalis polymorphismussal a letalitast szintén egyensulyban
tartjdk a genetikai terheltséget hordoz6 heterokaryotypusok; innen szarmazik
a ,heterosisrogzités" Oenotheramodszerének egyik alapgondolata.

A beterozygotak elasztikusabbak a nagyobb biokémiai valtozatossaguk
alapjan (HALDANE 1955). A heterozygotaban két alléinak két kulénbdzd, bar
kozel hasonld, génterméke van egyetlen doézisban, mig a homozygotaban a két
locus ugyanazon termék kettds dozisat adja. Ingadozo koérnyezeti feltételek
kézott hol az egyik, hogy a masik alléi lehet termékeivel a fejlédésre eldnyo-
sebb hatassal és ezért a heterozygota jobban pufferolt, kisebb a phaeno-
typusos variabilitasa is, azaz kisebb a variancidja (WIGAN 19MATHER
1949—50). igy a Petunia gradalis jellegénél a variaci6 koefficiens az Fj-nél
4,89%, mig a szuloknél 9,74jll. 8,32% (MATHER 1949).

A heterozygota ellentétes szelekcios nyomasok egyensulyaban all;
pl. Drosophila nemek aranyawALLACE 1948), Mus letalis t-locusa (puNN
1956), Maniola szarnymintazat atvalté génjei (powbESWELL 1961), emberi
vércsoportok, ahol aAO és Al heterozygota férfiakban a 6permatozoon
4,5%-0s eldnye ellenére az A ds kornpenzalédassal mégsem eliminalodik
(MATSUNAGA €s HIRAIZUMI 1962). Viszont allanddésulé koérulmények kozott
a heterozygota mar elvesztheti a homozygotak feletti elényét (LEWONTIN 1958).

A vadpopulaciokban nagy a genetikai variabilitas, ennek ellenére a vad-
tipus meglehetdsen egyéntetd phaenotypusa j6l adaptalt és tobbé-kevésbhé
stabil komplex. A ,pufferolt" phaenotypust a fejlédéisomeostasismecha-
nizmusa alakitja kicannon elsd fogalmazéasa utan a Lerreer-féle meghataro-
zadsban a fejlddéshomeostasisa szervezet azon sajatsaga, hogy ingadozé
kulsd feltételekhez egyedfejlddésének dnszabalyoz6 mechanizmusaival hozza-
illeszkedik és igy a valtozé kodrnyezetek ellenére phaenotypusat allandésitja.
Ha a fejlddés barmilyen kiilsd vagy belsé zavard okbol rendes menetétdl eltér,
ilyen szabalyozé folyamatokkal Gjra normalis Utjara visszaterelddik; ezzel
a ,pufferolt genotypussal" a fejlodés ,kanalizalédik" (WADDINGTON 1942).

A heterozygotdknak nagyobb a képességiik a kanalizalt fejlddés normain belil
megmaradniok.A homeostasisés heterozygosisokozati viszonya valami kor-

kéros sajatossagul, mindegyik oka, de egyben kdvetkezménye is a masiknak.
A fejlédés atvalté mechanizmusair6l még nagyon kevés a bizonyitottan ismert,
csak annyi a val6szinGsithetd, hogy mendelezd egységek (supergén, poly-
génes vagy chromosomalis blokkok), természetesen szamos egyéb génnel
sajatos koélcsdnhatasban, a fejlédést igen j6l megbatarozott atra terelik.
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Az egyedi genotypusnak kornyezeti behatdsokra megvaltozott kiala-
kuldsa a phaenotypusnak ,plaszticitasi" képessége. Az ilyen megvaltozas nem
genetikai modosulas, a jelleg tébbnyire nem homeostasissal alakul ki, mint
pl. a vizindvények heterophyllia-ja. Egyes jellegeknek a plaszticitasa bizonyos
adaptiv értéket is jelenthet és igy jelentdséghez juthatnak a kodrnyezethez
adaptalodas kialakitdsaban. Plaszticitast eredményezhet a felbont6 kivalasz-
todas, kilondsen éveld novényeknél és ezért genetikai polymorphismusuk
nem is annyira feltind; allandésité kivalasztodas szigora alatt pedig a kuldn-
b6z6 genotypusok egyetlen phaenotypusban jelentkezhetnek, mint példaul
a torpe nodvésalakok. A phaenotypusos plaszticitas mechanizmusaban szintén
atvaltasok mOkddnek, amikor is a fejlddés bizonyos érzékeny peridédusaiban
kils6 behatasra a fejlodés lehetséges utjai kdzil az egyiken valdésul meg.

A populacié heterozygotai révén adaptiv eldnyre tesz szert, valtozato-
sabb lesz, mivel a genotypusok szama az allélok szaméaval nem egyszerlen
aranyos (n alléinak 1/2°#- n genotypusa lehet) és mindegyik optimalis lehet
egy kissé mas kornyezetben. llyen valtozékonysag teszi lehetdvé a kérnyezeti
valtozasra az azonnali evollcids viszontvalaszt. A genetikailag eltérd hetero-
zygota egyedeknek adaptiv eldnye a populacié egészének is az evollcios
plaszticitas eldnyét nydjtja, amivel aolymorph populacié a kilénb6z6
lokalis kdrnyezeteket akar plasztikus, akar stabil fejlddési vagy viselkedésbeli
reagalassal jobban tud kihasznalni; ez a phaenotypusos flexibilitds (THoDAY
1953). Ha a koérnyezet szigorara csak egyszerl plasztikus moédosulas kovet-
kezik be és kdzben mutacids vagy egyéb genetikai megvaltozas nem Iép fel,
fel lehetne tételezni, hogy az evollcios eldrehaladast a phaenotypusos plasz-
ticitas nem segiti eld. Azonban mind ez, mind a fejlddési flexibilitas a fejlddési
homeostasissal 0sszefliggésben evollcios jelentdségl mozzanat is lehet, enélkil
viszont csak phaenotypusos merevedés kévetkezik be.

A heterozygotanak eldnye tehat, hogy tdobb pufferolt utédja nagyobb
valtozékonysagot biztosit és hirtelen valtozé koérilményekhez jo6l hozza-
idomul, eltérd kornyezeteket is elfoglal. Kanalizalt fejlddéssel alakul ki az
egyed adaptiv kivalosagéfitness), azaz ,reproduktiv sikerének" az 0Osszes-
sége, beleértve a felndtt korig életbenmaradast, a sexualis vigort, termékeny-
séget is (LEVENE €S DOBZHANSKY 1958). Ez az adaptiv kival6sag nem korla-
tozodhatik csak a jelen kornyezetre, mivel mindegyik nemzedék adaptiv
kivdlésdga leszarmazottainak kivalésdgaval Osszefligg. Amig a kivalasztédas
a rovid tartami életbenmaradasnal a genotypust a jelen feltételekhez hozza-
illeszkedéssel stabilizalja, addig hossz( iddtartamban a jol stabilizalt geno-
typusokbol allé populaciénak képesnek kell lennie a variaciéra, vagyis adaptiv
kivalésaganak tartalmaznia kell a genotypusos és phaenotypusos flexibilitast.
Ezért az adaptiv kivaldsagba(fitness)javulas mindig a stabilitds és a varia-
bilitas kozotti ellentétességnek egy kompromisszumaval johet létre, a leg-
nagyobb mértékla kivalésagnak mindkettdt maximalisan kell tartalmaznia.
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Ez részben azzal valésul meg a diploidokban, hogy heterozygosissal tekin-
télyes genetikai variaciét tarol a populacioban, az egyensilyban megtartott
polygén rendszerek a phaenotypus viszonylagos egyoOntetliségét nyujtjak és
a genetikai flexibilitas vesztésével az adaptalast fenntartjak.

Heterozygotak és a kivalasztédas szigora

A kivalasztédas a phaenotypusra hat és ezért minden fejlddési folyamat,
ami csOkkenti az egyébként kedvez6tlen hatasu géneknek a phaenotypusban vald
megnyilvanulasat, egyben ezeket a géneket a kirekesztd kivalasztdédas aldl
mentesiti. Tehat barmilyen is legyen a populacidoban a génallomany variaciéja,
minél kevésbé nyilvanul meg ez a phaenotypusban, annal kevésbé talal
a kivalasztodas tamadasi pontot és ennek kévetkeztében a genetikai varia-
bilitds annal jobban biztositdodik. Ezért lesz a teljesen recessziv hatasu gén
heterozygosisallapotaban a szelekciés kirekesztéstdl teljesen védett. Korab-
ban a populaciok genetikai valtozékonysagat is az ilyen recessziv bomozygotak
kihasadasaval magyaraztak. Azonban a recessziv hatasu allélnek is lehet
kulén ,génterméke" a heterozygotaban, ami miatt azutdn a dominans homo-
zygota és a heterozygota kulénbdznek, mégpedig vagy negativ irdnyban
(amikor aaletalis), vagy pozitiv iranyban (Aa superdominanciaja). A recesz-
sziv alléi ha tehat a phaenotypusban nem nyilvanul meg, a kivalasztédas
mérséklédik. Viszont a dominans hatasu alléi sem jut érvényre tokéletlen
penetrancia esetében; a dominans alléi manifesztalodasa a Drosophila homeo-
stasisos mutansaiban olykor 10%-s¢in ér el.

A kivalasztédas kedvez az olyan modosité hatasu géneknek, amelyek
a heterozygota phaenotypuséat a kivalébb hoinozygotaéhoz hasonlébba for-
maljak. llyen penetranciat maédositd hatdsuak a kedvezdtlen génhatasokat
artalmatlanitd6 suppressorok, amivel a ,normal" phaenotypustol eltérés mér-
séklédik. Minél tobb az ilyen homeostasisos berendezés a génallomanyban,
a populacio annal nagyobb variacio tomeget tud tarolni, anélkil, hogy az
a kivalasztédas szigoranak ki lenne téve. A moédosité hatasi gének stabilizal-
jak a phaenotypust a fejlédési folyamatok rendes menetébe iranyitasaval
(kanalizalas), védik a szervezetet a fellépd Uj mutacidok, a bekerilt idegen
gének fejlddést veszélyes uatra eltereld hatdsaval szemben és éppen ezért
a modosité géneknek igen nagy az adaptiv értékiilk. narLaAND (1934) Szerint
— bar kis tulzassal — a fajt valéjdban mddosité hatasu gének alkotjak.

A populacidok genetikai variabilitAsa a kivalasztodas kovetkezménye,
de ugyanakkor ez ad valaszt a kivalasztodas szigorara is. Ez a valtozékonysag
a legtobbszor igen tetemes, mégis ennek ellenére egy populaci6 phaeno-
typusai meglepden egyodntetiiek és allanddak, mivel valtozékony kialakulasuk
elnyomott. A phaenotypusbeli mdkoédéseket heterozygosisvalamiképp
stabilizalja és ezért a populacioban az atlaghoz koézelalld, kdzépszerld lesz
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a legjobban adaptalédott. H. SpENCER-nek elvét: a legkivalobbak életben
maradasat éppen ezért a ,kOzepesek" életben maradasanak a gondolata
valtja fel (wriGHT 1951). A kivalasztodas szigordnak alavetett populaciéban
tehat a kulalak tobbé-kevésbé alig valtozik, mikézben a genotypus egészen
Ujjaszervezddhetik.

A heterozygota phaenotypusara a kilénféle kivalasztédasok hatdsa nem
azonos.

Allando6sult kérnyezetben nincsen iranyité kivalasztddas, viszont min-
dig megvan az allanddsité szelekcié, ami negativ hatdsaval kirekeszti a re-
kombinalodasbdl, hasadasbol szarmazé és az atlagos phaenotypustél eltérd
kevésbé alkalmas egyedeket, a phaenodeviansokat. lly médon a kivalasztéda:
,,hormalizal", de ugyanekkor ,kanalizal" is, mivel pozitiv hatasaval kedvez
a ,feedback"mechanizmusoknak, a standard phaenotypust kialakité super-
géneknek és stabilizalé suppressoroknak. Mindezzel az allandosité kivalasz-
todas a homeostatikus heterozygotaknak kedvez és ennek altalanos koévet:
kezményei:lia a szélsdséges tipusok csokkentett életben maradasa csak azér
van, mert ezek szélsdségesek fliggetlenil genotypusuktdl, a kivalasztédas
a koztes jelleget iranyité gének rogzilését eredményezi; ha viszont az extre-
mek alacsonyabb adaptiv értéke sajatos genotypusuknak a kovetkezménye
azaz a homozygotasagnak, a kivalasztédas a genetikai variabilitdst megtartja
és a heterozygotak heterosisat eredményeniserTson 1956).

Valtozékony kornyezetben az iranyité és a felbonté kivalasztédas mako-
dik. Az iranyité szelekcié a phaenotypus adott jelen norméjat, annak kozép-
értékét eltolja, elsGdlegesen csak a variabilitas rendes hatarai kozott, amire
a populaci6 mar adaptalédott, majd pedig fokozatosan e hatarokon tual is.
Méasrészt az iranyité kivalasztdédas polygénes jellegeket izolal, ami lehetévé
teszi a sajatos koérnyezetekhez gyors hozzdilleszkedést. Ugyanis a polygénektd
szabalyozott kontinuus variacidkat a kivalasztodasra bekovetkezd gén-
helyettesitddések egyedi kis hatasukkal alig zavarjak meg. Az iranyité6 kiva-
lasztédassal kialakuld polygénes egyensulyt matHeEr-6k UQy magyarazzak,
hogy szamos polygénes kapcsolddas szelektaldtlikazok rekombinalédnak.
ROBERTSON €SREEVE (1952) viszont abbdl indulnak ki, hogy néhany féhatasu
génnek (pleiotrop hatasu isoallélek) valtoz6 a hatasuk az eltérd genetikai
hatterekben (kilénb6zd genotypusokban) és igy médosul a féggeettrop
hatasa is. A kivalasztédasra kialakulo kilonbségek tehat elsGsorban a geneti
kai hattértdl (a teljes genotypustol) figgnek. Bar az iranyité kivalasztodas
a heterozygotdknak tulajdonképpen nem kedvez, mégis az itten bekdvetkez
megvaltozasok mechanizmusai (polygénes blokkok és supergének felhalmo-
zédasa) a heterozygotak kivalasztodasi folyamataiban is mikoédnek. Ugyanis
a kulénféle kivalasztodasi médoknal, mégha egyes gének feltind hatasd meg

valtozdsait meg is lehet allapitani, a genetikai hattér mindig figyelembe
veendd.
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A dominancia és recesszivitas nem csupan maganak a gén-manifesztalé-
dasnak a sajatossaga, hanem a kérdéses gén genetikai és kdrnyezeti hatteré-
nek is és igy keril a kivalasztédas hatasa ald. Megfigyelhetd, hogy a nyir-
lepke domindm melaninos mutansa szétterjedésének kezdete Ota viszonylag
rovid id6 alatt még ,dominansabba" lett (KETTLEWELL 1956). Ez a Fisher-féle
.dominancia evollcié", amit szépen igazolnak kisérletes kortilmények kozott
az Arabidopsis ,supervitalis" mutansai is, melyeknél a recessziv hatas moédo-
sité gének mutacioi kovetkeztében szintén dominansséa valtozik (REDEI 1962).

Hasonloképpen a heterozygotak superdominanciaja is nem annyira egy
adott locus jellegzetessége, lianem inkdbb a genotypusos ,hattér" ténykedése
(WALLACE 1965).

90%

-3 21 0 +1+2 f3 -3-7-1 0O ti +2+3

5. ébra. Egy kuszdb jelleg két megkulénbdztethetd osztalyra megoszlasanak vazlata, ha az
incidentia 10%-os (balra), illetve 90%-o0s (jobbrd). S. Falconer nyomén

Az iranyit6 kivalasztodasnak jellegzetes kdvetkezménye van az Un.
.kiszdb jellegek"-nél, ami gyakran a ,szerzett tulajdonsagok o6rékl6désének"
latszatat is eredményezi. Szamos bioldgiai jelentdségl sajatossag, mint pl.
fejlddés sebesség, betegségallésag, multifaktorialisan megalapozott és ezért
oroklddésmenete hasonlé a kontinuusan varialé jellegekéhez, de phaeno-
typusos megoszlasa mégis diszkontinuus. Az ilyen ,quasi-kontinuus" variacioé-
nal (GRUNEBERG 1952) a jelleget meghataroz6 gradalis genetikai alap a gene-
tikai és kdrnyezeti kdlcsénhatas kontinuus variaciéjanak tipusos normal meg-
oszlasat mutatja, ahol a mértékegység a standard eltérés (5. abra). Van azon-
ban egy ,klisz6b", egy diszkontinuitasi pont, ami az egyedek lathaté, phaeno-
typusos skalajan (legtobbszor csak) két osztalyt kilénit el; a skala két értéke:
.minden vagy semmi" (az egyed nem-beteg vagy beteg). A populacié egészén
belul tehat az egyedek bizonyos aranya (%-a) tartozik az egyik vagy masik
osztalyba, ez a jelleg incidentia-jpt. a fogékonysag kifejezve az elhalalozasi
szazalékkal. Kérnyezeti behatas erdsitésével vagy gyengitésével az incidentia
megvaltoztathatdé (er6s provokativ fertézésre tobb lesz a beteg egyed), ezzel
a kiszob eltolédhatik és igy megvaltozik a populaciénak a kivalasztédasra
viszontvalasza is.

Ez a ,genetikai asszimilalas" jelensége (WADDINGTON 1953), ami
a gabonafajok theophrastosi egymasba atalakulasat és egyéb hasonlé szerzett
tulajdonsagok oroklédésének tartott jelenséget az 6roklott jelleg szelekcidja-
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nak orthodox elvével teljesen egyezden megmagyarazza. Két kiszob van,
egy spontan és egy indukaltfé. abra). A spontan kiiszéb kezdetben a popula-
cio variacidjanak hataran kivil fekszik, igy tehat nincsen a kiszébén talra
esd phaenotypus varians és ilyenkor nem is lehet kivalasztédas. Ha viszont
a populéacio altal elfoglalt hatarokon belul a kérnyezeti behatas felerdsitésével
Gj kisz6b indukalddik (a), a megoszlas egyik vége felé egyedek kivalogathatok,

indukatt spontan
kiiszob

a ni

6. abra. Egy kuszdéb jelleg genetikai asszimiladlasa. A populacié kozépértéke (nyil) a kivalaszté-

das harom fokozatdban eltolédik az indikalt, majd a spontan kiiszobén tdlra. Kivalasztédas

eldtt 30% az indukalt incidentia (I); bizonyos kivalasztédas utan mar 80% és a spontan inci-

dentia is 2% (l1); tovabb folytatédott kivalasztédas utan 100% az indukalt és 95% a spontan
incidentia. D. S.Falconer nyoman

ami a populacié genotypusos atlaga eltolédasahoz vezet (b). Ha ez a valtozas
eléggé eldrehalad, egyes egyedek alkalmilag atlépik a spontan kiszdbot is
€és mint spontan variaciok jelentkeznek. Amennyiben pedig ez gyakoribba

valik, a kivalasztédas mar a kiuls6 behatas szigora nélkil is makodik.

A felbontdé (disruptiv) kivalasztédas két-tobb optimumnak kedvezd
izolalédassal a polymorphismus kialakulasahoz vezet el, amelyben a geno-
typusok gyakorisdgai dinamikus egyensulyban vannak. jgy a kétlaki
névények populaciéjaban a két optimum (? és  eltérd kivalasztédasi erdknek
van alavetve. Azonban a két phaenotypus szorosan egymashoz koétott, egyik-
nek sincs értelme a masikra vonatkozasa néllsilgy mindegyik integralis
része a masik hatékony kornyezetének is. Mindegyiknek termékenysége és
adaptiv kivalésaga a kettd egylttmikddésétdl figg.

A teljes populacié adaptiv elényének kialakulasa

A természet phaenotypusai a maximalis alkalmassagra hosszasan sze-
lektalt genotypusok termékei. Minden Ujabb phaenotypusra kivalasztédas
egyben az el6z6leg mar integralt genotypus feladasara iranyul. Ezzel az adaptiv
érték csodkken, vagy a homozygosis kévetkeztében, vagy azért, mert az Gjon-
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nan kedvezésre jutott gén és a maradék genotypus kdzott nincsen harménia.
Viszont a kivalasztédassal torténetileg kialakult genotypusok homeostatikusan
stabilizaltak és ezért iranyitdé kivalasztédasra mindaddig nem is sikerul
a genetikai egyensulybo6l valé eltoléddas, amig 0j genetikai kombinaciék
rekombinalédassal ,potencialis"” allapotukbol fel nem szabadulnak ,szabad
allapotba". igy aztan ha a kivalasztédas szigora megsz(nik, bekovetkezik
az eredeti phaenotypus atlaghoz visszatérés (,homeostatikus res8ErTsON
1956), esetleg egy alternativ, Gj csucshoz.

A populacié pliaenotypusos atlaganak ez a szelektiv eldénye, adaptiv
folénye a genetikahomeostasisa populacié dénszabalyozasa, amivel genetikai
0sszetételét egyensulyban tartja, hogy az a hirtelen valtozasoknak sikerrel
ellenallhasson. A genetikahomeostasiskifejezésnél(Lerner 1954) talalébb
a ,kollektiv" homeostasisLewonNTIN 1956).

A genetikai homeostasismodelje superdominancia/Aa) feltételezése-
kor, amikor is a harom genotypusnak a reproduktiv kivalésagra eltérd a hatasa
és ha a gradalis jelleg variabilitAsat a hasad6 genetikai egységek 6sszegzden
determinaljak, a superdominancia négy Kkulonbdz6 fokozata esetén meg-
szerkeszthetd a kovetkezd reproduktiv aranyok alapjan:

Relativ reproduktiv érték

AA 1 1 1 1
Genotypus Aa 1A 1,2 1,5 51,0
aa 0,9 0,9 0,5 0,5

I [ [l v

A model vazlataban (7. abra) a természetes kivalasztédas korilményei
kdozott a négyféle populaciql —1V) gradalis jellegének atlaga az egyensluly
gyakorisagok atlagai kortl (nyilak) ingadozik. Szigorubb (mesterséges) Kki-
valasztédasra az atlag a gérbék mentén elmozdul és ezzel a populacié atlagos
reproduktiv kivalésaga is csdkken. Ha a superdominancia kicsi (1,1, 1,2),
a gorbe lapitott és az atlag széles hatarok k&zott er6sen valtozhatik anélkil,
hogy a populacié kivalésaga nagyon karosulna. Ha viszont a heterozygota
eldnye igen nagy (51,0), iranyité kivalasztédasra az egész populacié Kiirtéd-
hatik. A kivalasztédas vagy a kivalogatas megzavar6 szigorat felfliiggesztve
a populacié minden esetben eredeti atlagahoz tér vissza (,homeostatikus eré").
E modelben az | és |l jelleg a reproduktiv képesség meghatarozasaban Iényeg-
telen jelentéséggel bir, a kivalésagban csak ,periferikus"” jellegllla mar
nagyobb jelentdségl és a kivalésaqinor" komponense, miga IV jelleg
kdztes optimumaval fé hatasu (,maior" komponens).

EIdbbi modelben a jellegek inkabb az egyedre vonatkoznak, mig a popu-
lacié szintjénroserTson (1955) adott igen hasonltnodelt (8. abra). Itten
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a gorbék nem fluggnek Ossze az alléi gyakorisagokkal, azonban visszatikrozik
az egyed és a populacié szoros kapcsolatppen ezért kétségtelen jelentdsége
az evoluciés eseményekben. Itt is elkllénithetd a periferikuigor és maior
komponens; |—II-nél az optimum és atlag egybeesik, a beltenyésztésnek
nincsen hatasa, Ill-nal az optimum az atlag felett van és kisfokl a beltenyész-
tési leromlas, miga IV optimuma a szélsd értéket megkozeliti és erds a bei-
tenyésztési leromlas.

7. abra. I. M.Lerner modeljea genetikai 8. abra. A.Robertson modelje a gradalis
homeostasisr6l. Magyarazat a szovegben jellegek és adaptiv értékik k6zotti 6ssze-
fuggésrol. Magyarazat a szdvegben

Az dnszabalyozas evollciéja a mendeli populaciéban az obligat hetero-
zygosis két szintjét teremtette meg. Az egyed szintjén fejlddési homeostasissal
a tobbszorésen heterozygota a kivalobb, jobban pufferolt és kevéssé tér el
a phaenotypusos kivalésag optimumatdl. A populacié szintjén kollektiv
homeostasissal az adaptiv phaenotypusos megnyilvanulas egyontetiségével
a tulzott reproduktiv veszteséget elkerili és a genetikai variabilitds meg-
védi a populéciét a kérnyezet kedvezftlen hatasu valtozéasaitdl. Ett6l a kol-
lektiv homeostasistol fligg, hogy a populacio génallomanya milyen terjedelem-
mel valaszol a kivalasztédasra. Ha egy sajatos phaenotypusbeli vonas az alta-
lanos adaptiv kivalésadghoz csak kissé jarul hozza, akkor ez az ad hoc kivalasz-
todasra nagyobb valdszinlséggel reagal. Ha viszont a kérdéses jelleg az adaptiv
kivalésaggal nem tarsult, érthetdové valik, hogy az el6z6 kivalasztodas miért
nem kedvezett kilén és éppen ezért az ilyen jelleg minél specifikusabb és
.monogénesen” determinalt, annal gyorsabban reagal a kivalasztodasra.

A populacié génallomanyaban — ami szamlmeus variansat tartal-
mazza — az egyes komponensek igen finom egyensulyban megtartva koadap-
talédtak. Ez a koadaptalédas (parwin 1872) folytonos szelekciés folyamato-
kon alapul, amelyek felépitik és megtartjak a génallomanyt, melyben az allélok
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egyuttmikddéssel alakitjak ki-a kivanatos genotypus kombinacidokat. Mindez
egy populacié genetikai rendszerének az egységbe rendezddottség, az integ-
ralédas sajatossagat kélcsénmiarLiNcTON 1939).

A koadaptalédas egyik szintje interchrornosomalis, ami az allélok vagy
nem homolég chromosoméakon komplexebb szerkezetek gyakorisaga kozti
kélcsonds fliggésre vonatkozik. Egy alléi gyakorisaga eltolédhatik egy olyan
mas chromosoman fellépd mutaciéra, amellyel a kérdéses alléi j6i kombinalo-
dik. A kivalasztédas hatasa nem abban all, hogy egy adott locushan a gén-
gyakorisagot a genotypus egészének egyéb locusaihoz hozza idomitja (adap-
talja), hanem a kivalasztédas az Osshmsust mindegyik chromosoméan 6ssze-
hangolja (koadaptalja), hogy egy ¢sszetartoz6, kohaerens génallomanyt l|étre-
hozzon és megszakitatlanul fenntartson.

A koadaptalédas mésik, intrachromosomalis szintjén egyetlecus
vagy egy bizonyos chromosoma egy része szerepel. Internalis koadaptalédassal
az allélok a szomszédos locusokban, vagy a chromosoma szelvény mentén
felhalmozodnak (supergének), relacios koadaptalédaskor pedig az optimalis
kombinacié elérése nem egy chromosoma mentében, haaeliploid homoldg
locusai kozott torténik. Eszerint a heterozygositas kivalasztédassal fenn-
tartasa relaciés koadaptalédas.

A koadaptalt gének kdlcsdnds egymashoz illeszkedésiik miatt egy Gjabb
kombindciéban mar kevésbé kedvezbek, s6t inkabb kedvez&tlenek; ezek
a szOk specialistak, sajatos kornyezetikhtéz idomult egyedek (mMAaYrR 1952,
LEVENE 1955).

Heterosis és egyensulyban tartott polymorphismus

Ha a homozygota adaptiv kivalésaga kisebb a heterozygotaénal, ezzel
a homozygotahoz viszonyitott szelektiv értékkel meghatarozott szinten
a kivalasztédas a genetikai varianciat a genotypus gyakorisagok dinamikus
egyensulydban megtartott polymorphismussal allandéan fenntartja. Allan-
désitdé kivalasztédasnal legaldbb egy heterozygotanak folényesebb kivalésaga
szolgaltatja kihasadassal a homozygotakat, felbonté kivalasztédasnal azonban
az optimumok mindegyike lehet homozygota is.

Vadpopulaciékban elég gyakori a polymorphismus kiléndsen a chromo-
somalis, ami szezonos vagy hosszabb lejarati fokozatos relativ gyakorisagbeli
valtozasokat is mutathatwricHT €S DoBzZHANSKY 1946). A kUlonb6zd gén-
elrendezéses chromosomakban a polygén komplexek kilénb6z6 koérnyezetek-
ben, féldrajzi tertleteken a természetes kivalasztédas hatasara kolcsdndsen
egymashoz illeszkedtek, koadaptalédtak. Tehat az ilyen ,heterokaryotypusok”
folénye a homokaryotypusok felett nemcsak a szerkezeti hcterozygotaséag
egyszer( sajatossaga, nem csupan a zygotas kombinacioknak mint ,hetero-
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zygotaknak" a velejardja, lianem a sajatos helyi-kérnyezeti feltételek mellett
kivalasztédassal tokéletesedett, tehat torténetileg meghatarozott ,hetero-
zygota félény". Ezt poBzHANSKY euheterosis-nak nevezi, megkilonbdztetésul
az eltér6 genotypusok F, hibridjében megnyilvanulé , ,heterosis"-té6l, azaz
luxuria-tél, ami a hibrid kdzismert erdteljességét, a hibrid-vigort eredményezi.
Nyilvanvalé, hogy a heterokaryotypusok eredetéhez egy kezdeti egy-
szerll heterotikus el6ny is szikséges volt, ami tarsult az G4j chromosoma
atrendez6dés (Uj ,mutacio") bevezetéséhez. Nyilvan ugyanilyen egyszeri
heterotikus hibrid-el6ny lényeges egy 0j alléi szamara is, hogy az a popula-
cibban megalapozo6djék; igy biztositédhatik az G alléi megmaradasa, szét-
terjedése és ezzel a rakovetkezd adaptiv javulasara lehetdsége. A populacié
kozti keresztez6désre atmeneti hibrid-vigor [éphet fel (VETUKHIV 1953, BRNCIO
1954), ami azonban nem ,holtpont jelenség”, mivel a tovabbiakban a leg-
kedvezdbb Uj polygenes kombinacidok l|épésenként tovabb szelektalédnak,
kdornyezetikhéz fokozatosan mind jobban hozzailleszkednek. A hibrid-vigor
tehat latszolag régzil, azonban nem az eredgtgénotypusok maradnak meg,
hanem a két sziildi populacié anyagabél egy Uj koadaptalt génallomany alakul
Ki (BuzzATI—TRAVERSO 1935). Kisérletes populaciékban szintén kimutat-
haté a ,hibrid-vigor" beépiilése szelektalédassal koadaptalédott komplexekbe
(CARSON 1958). ValészinQ, hogy ilyen populaci6 mechanizmussal marad meg
a természetben egymassal talalkozé, allopatrikus fajok keresztezddéséve
kialakulé hibridrajok adaptiv el6nye a tovabbi nemzedékekben (MAYR 1963).

Ontermékenyiil6k populacié egyensulya

Az ontermékenyiilés homozygosishoz vezet, ami a kdlcséndsen termé-
kenyul6knél a beltenyésztéses leromlast valtja ki. Ontermékenyiilékben a leg-
tobb gén nagy altalanossagban homozygosis allapotdban van, a recessz
kedvezdtlen hatasu gén a homozygotakkal a kivalasztédasra kirekesztddik
igy az autogdm a homozygosist nemcsak hogy eltdri, hanem genetikai orga:
nizaltsaganak fejlddése is a homozygotasaghoz adaptalédott, kialakul az
egyensllyban tartott homozygotasa@ATHER). Ez izolaltsagban, kisérleti
populaciéban is kialakulhat, igy a kevés maggal tovabb szaporitott egyes
kultirnévénynél (Helianthus, Cucurbita) is, talan ezért van ezeknél alig valami
beltenyésztésre bekdvetkezd leromlas.

Az altaldaban homozygotanak tartott autogamok F, hibridje szintén
lehet vigorozus, sdét hibrid félénnyel is. Ez valészinlleg evollciéos multjukbél
szarmazik, mivel hogy allogam 06s6kb6l alakultak ki (sTEBBINS 1950).

A szigorl 6ntermékenyulés, illetve kbélcsdnds termékenyiilés csak széls6-
séges esetek. Az autogamnak tartott Avena fatua kozép-kaliforniai populacioi
ahol elég alacsonyl—12%) az idegen bekeresztezddés specialis termbhelyeket
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foglalnak el. Sok egyed szamos locusra heterozygota és igy ezek a vadpopula-
ciék atmenetet képeznek az allogadmokhoz, mert magas rekombinal6odoé képes-
ségukkel génalloméanyukat Ujra atmintdzzak és mint autogamok a kivanatos
génkomplexeket 0Osszetarté6 képességilkkel az elényds genotypusokat fenn-
tartjdk (mam és aLLArRD 1965). Ehhez a flexibilis genetikai rendszerhez

hasonléan monogénes heterozygotak nagy reproduktiv eldnnyel a Hordeum,
a Phaseolus lunatus zart populacidiban 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 €S SUNESON 1964). igy a himsterilitas, illetve az inkompatibilitas,

valamint a lieterostylia 4tmenetet biztositanak a beltenyésztddd és kikeresz-
tez6dd genetikai rendszerek kozott, ezért nagy az evollciés jelentdségik.

* *
*

Cicero6t idézve: ,,Az események okai még inkabb érdekesek, mint maguk
az események." A populaciok heterozygotainak gyakori adaptiv elédnye meg-
figyelt, érdekes tény. De hogy ennek a ,szelektalt heterozygotasagnak" mik
az okai, arrél mar kevesebbet tudunk, pedig ezek a valéban érdekesebbek.
A populacidok genetikai alkatanak kialakulasa a kilénb6zd kilsd behatasok
szigora alatt igen bonyolult és a legkulonfélébb szervezeteknél megfigyelhetd
jelenségek mechanizmusainak kiulonféle magyarazatai igyekeznek az okok
felderitésének megkodzelitésére. Természetesen egységes altalanositds szoba sem
johet. A tényadatok és a sokszor nagyon is valészinl, méaskor csak erdsen
feltételezett magyarazatok gazdag anyagaban elég nehéz az eligazodas.
Eppen ezért a populaciok heterozygotasadganak és azok sajatossaganak eldbbi
ismertetése csak elnagyolt leegyszer(sitéssel kisérelt meg valamiféle rend-
szerez0 attekintést nydudjtani. Az irodalmi tallézgataskor a megfigyelési vagy
kisérleti adattomegek, a gyakori alternativ magyarazatok elvezetnek egy
meggy06zonek latszd és elég tetszetds kép kialakitdsdhoz, ami azonban nem
jelenti, hogy ez egyben a legval6szinlbb is.

A nemesités gyakorlata régéta ismeri és igen eredményesen felhasznalja
a heterozis jelenségét, bar annak okait sokszor igen elégtelenill és tulsdagosan
leegyszerilsitetten magyarazza. Nemegyszer még az a naiv elgondolas is fel-
meril, hogy a heterozis mendeli alapon nem is értelmezhetd. A nemesitési
gyakorlat els6sorban az F, hibrideknek a szuldkhéz viszonyitott félényét
hasznalja ki, ami a hibridek heterozygotasaganak a koévetkezménye. A popu-
laciok heterozygotainak a félénye viszont sokkal bonyolultabb, mivel a popu-
lacié ,torténetében” alakult ki. Az Gjabb nemesités, amely igyekszik a régi
formalizmus korlatait elhagyni, minden bizonnyal eredményesen alkalmaz-
hatja a populaciégenetikai kutatasok eredményeit.

Az ,Oenothera-moédszer" a szerkezeti hibridek mesterséges eldallitasa-
val a heterozis ,rogzitésére" elvileg mar régéta ismertygyanigy a fajta-
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keverékek alkalmazéasa is. Ilgaz ugyan, hogy az F; hibridek olykor igen szembe-
0tld termésfokozo hatasaval a gyorsabb sikert elérni igyekvd nemesitd meg-
elégszik, kétségtelen azonban, hogy nagyobb tavlatokban a ,szelektalédott
heterozygotasagnak" épp olyan, s6t talan még nagyobb jelentésége van,
mert ezzel j6 egyensulyban tartott, flexibilis fajtakat lehetne eldallitani.
Ha akar az allogamok ploid nemesitését vagy a polycross mddszert tekintjik,
a populaciogenetikai elvek még jobban megfontolt alkalmazasa igen sokat-
igéré tovabbi lehetdségeket nyujthat. Nyilvan nem egyszerd, de minden
bizonnyal eredményes lehet a supergén komplexek kialakitdsa és a jovdben
a ,mutaciés nemesitésnek" e teriileten talan nagyobb is a jelent6sége, mint
csak a phaenotypusban megnyilvanulé egyszeri mutansok eldallitasanak.
Supergénes atvaltdé mechanizmusok, polygénes komplexek vagy akar a cyto-
plasméas sterilitAssal fenntartott heterozygotak a chromosomalis pseudo-
superdominancia felhasznéalasaval mind olyan lehetdségeket nyuljtanak, ame-
lyeknek elérése ugyan nem koénny(, de az eredménye sokszor atitd sikerhe:
vezethet.

Mindenesetre vigyaznunk kell, nehogy egy-egy kézbekerilt érdekesebb
tanulmanybdl szerzett ismeretektdl felbuzdultan megkezdett nemesitési
munka, a varakozast meg nem hozé sikertelenséghez vezessen. Az egyszer
ismeret még nem elég, szikségesebb a szélesebb tadjékozédason alapul6 tudéas
amivel ajarhaté utak lehetBségeit mérlegelve az eldrelathatéan felesleges vagy
meddd prébalkozasok elhagyasaval lehet a célravezetd nemesitési kisérlet
programot Osszeallitani és annak tervszer(, kitart6 megvaldsitasaval valéban
komoly és id6tall6 eredményeket elérni.
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