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Szinopszis

Az allatvilag filogenetikus rendszerérdl harom magyar nyelvd forrdsmunka valt
hozzéaférhet6vé a kozelmultban. Nagy formatumu, igényes tipografiai megjeleni-
tésti konyvként vehettiik kézbe az ,Allatvilag sokfélesége” cimii munkat, a Papp
Laszlo altal évekkel ezel6tt kezdeményezett és szerkesztett ,,Zootaxondmia” jegy-
zet jelent&sen atdolgozott és korszertisitett kiadasat. Emellett a Szegedi Tudomany-
egyetem és az egri Eszterhazy Kdroly Katolikus Egyetem is kiadott egy-egy modern
elektronikus zooldgiai tananyagot. Mégis, a magyar nyelvii szakirodalombdl mind
a mai napig hianyzik egy olyan &sszefoglalé mt, amely az allatvilag filogenezisé-
re vonatkozé ismereteinket a nemzetkozi szakirodalom legtijabb forrasai alapjan
tekinti at. Ez a — reményeink szerint — tan- és kézikonyvként egyarant hasznalhatd
munka a fenti hianyt kivanja potolni, filogenetikus szisztematikai megkdzelitésben,
integrativ szemlélettel.

Bebizonyosodott, hogy az Osszes jelenlegi eukaridta egy szimbiotikus eredet,
tobbszords horizontalis géntranszfer révén létrejott kozos eukaridta 6sbél (LECA —
Last Eukaryote Common Ancestor) fejloddott ki. Az eukariota sejt szimbiotikus kialaku-
lasaban legalabb harom kiilonb6z6 prokaridta-eredeti komponensnek kellett részt
vennie: a nukleo-citoplazmatikusnak (NCC), a mitokondrialisnak és a plasztisz-
eredettinek. Mivel a DNS-replikacioval és a DNS-RNS transzkripcidval kapcsolatos
gének Archaea-eredettiek, a szimbiotikus szervezddési folyamat , gazda”-szerveze-
te Archaea lehetett. A legtijabb, genomszintti vizsgalatok azt is megmutattak, hogy
az Archaea-n beliil melyik filogenetikai 4g (Asgard-csoport) az, amely az Eukaryota
testvércsoportjanak bizonyult.

Az evolucio folyaman a genom két, nagy léptékdi atrendezédésen ment keresztiil:

- Az eukaridta genom és vele egyiitt egy 1j genetikai szabalyozo rendszer 1étrejotte;
— Az eukariota genom evoltcidja soran létrejové 1j lehetdségek kibontakozasa, £6-
ként az allatvilag Deuterostomia filogenetikai dgan, 4j gének és genetikai blok-
kok létrejottének alabbi mddjaival:
- gén-, illetve géncsoport-duplikacié + mutacio,
— korabbi gének feltagoloddsa 11j intronok beiktatoddsaval (exon shuffling),
— korabban intronként at nem ir6do szakaszok tij exonokka valasa,
- azun. ,ritka” genomikai valtozasok révén (lasd: molekuldris filogenetikai fejezet).

Ezzel egyiitt az is lathato, hogy a Choanozoa + Animalia (beleértve Metazoa)
testvércsoportjat a tag értelemben vett gombak képezik, amelyeknek az életciklusa
diploid és haploid szakaszokra tagolodik. Az allatvilagra — az el6bbiekkel szemben
— az jellemz6, hogy életciklusukban nincs 6nallé haploid életszakasz, a haploidia az
ivarsejtek redukcids osztodasai soran kovetkezik be és a zigota létrejottéig tart. Az
allatvilagra a heterotréfia mellett jellemzdek az egyedfejlodés meghatdrozott stadiumai,
a sejtek differencidloddsa és kémiai medidtorokkal 6sszehangolt mikoddése, a hormonilis
és idegi szabdlyozis, a genetikailag meghatarozott ordlis-abordlis polaritis és az egyed
integritasat védoé immunrendszer. Az allatvilag evoltcidja egyuttal a széveti-szervi dif-
ferencidlodds és az egyediség (individualitds) evolucidja is.



8 VARGA ZOLTAN: AZ ALLATVILAG FILOGENEZISE ES FILOGENETIKUS RENDSZERE

A Protostomia (6sszajuak) mint Osszefoglald elnevezés egyiittesen vonatko-
zik a csilléslarvaju allatokra (Lophotrochozoa) és vedléallatokra (Ecdysozoa). A
gasztrulacid soran létrejové Osszaj (gastroporus) az egyedfejlédés soran (rend-
szerint) a kifejlett allat szajnyilasava alakul. A spiralis barazdalédasti csoportokra
(Spiralia) a 64-sejtes allapotban meghatarozodott (4d) mezoderma-Gssejtbol 1ét-
rejovo teloblasztikus mezoderma-képzddés a jellemz6 (pl. Mollusca, Nemertea,
Annelida), a radialis barazdalédast csoportoknal viszont a mezoderma enterocdl
mezodermaképzddéssel, gastrodermalis tasakokbdl jon 1étre. Ez az egyedfejlodési
kiilonbség egyben a szelvényesség kialakulasat is meghatarozza, a szelvényesség
genetikai alapjai (HOX géncsoport, lasd: Lophotrochozoa torzsek egyedfejlédése)
azonban nemcsak a szelvényezett, hanem a nem-szelvényes alapfelépitésti csopor-
tokban is megvannak.

Molekularis filogenetikai elemzések alapjan a Protostomia-k két féiranyra tago-
lédnak: (i) a trochophora larvaja (Nemertea, Annelida, Mollusca, a larvaalak gyak-
ran médosul!) és a tapogatokoszorus (lophophor) sziir6 taplalkozast (Brachiopoda,
Bryozoa, Phoronida) Lophotrochozoa-ra, és (ii) az egyedfejlédés soran a kutiku-
lajukat hormondlisan szabalyozott médon ismételten levedlé Ecdysozoa-ra (pl.
Nematoda, Priapulida, Tardigrada, Arthropoda).

A konyv emellett kiemelt figyelmet szentel azoknak az allatcsoportoknak, ame-
lyek evoltcidja soran a legnagyobb faji és organizacids sokféleség jott létre (izeltla-
buak, ezen beliil f6ként a rovarok), illetve azoknak, amelyek a legbonyolultabb ide-
gi és szocialis viselkedési mintazatokat jelenitik meg (madarak, eml&sok, beleértve
fajunkat, a Homo sapiens-t is).

A rovarvilag fejlédéstorténete, kiilondsen a tokéletes atalakulassal fejléd6 rendek
evolucidja szorosan kapcsolddik a szarazfoldi novényvilag, ezen beliil a zarvater-
mok fejlédéstorténetéhez. Mindkét nagy filogenetikus egység fajgazdagsaganak
kibontakozasaban vannak szekvencidlis és koevolutiv Osszefiiggések. Ez kiilono-
sen nyilvanvaléva valik, amikor az Als6-kozépsé Krétaban* a Fold novényzetében
egyre inkabb a zarvatermok veszik at az uralmat, a teljes atalakulasu ,nagy” ro-
varrendek ,modernizalédasaval” egyiitt. A rovarvilag faji sokféleségének mintegy
85%-at (=800 ezer faj) a tokéletes atalakulasu rovarok alkotjak, olyan megoszlas-
ban, hogy ez a fajvaltozatossag dontéen a ,négy nagy” rovarrendre esik, ezek a
bogarak (Coleoptera), a hartyasszarnytuak (Hymenoptera), a lepkék (Lepidoptera)
és a kétszarnytak (Diptera). Megjegyzendd, hogy az ezekhez a rendekhez tarto-
z6 nemzetségek és fajok tulnyomo tobbsége az evolucidsan leszarmazottabb csa-
ladokat képviseli, amilyenek pl. a ndvényevo bogarak csaladjai, a nyelespotrohti
hartyasszarnytiak (Apocrita), a kettés-ivarnyilasa lepkék (Ditrysia) és a fejlettebb,
pupariumképzo légycsaladok.

A Deuterostomia filogenetikai agon beliil kiemelten foglalkozunk a madarak és
az emlGsok filogenezisével kapcsolatos, az elmult egy—masfél évtizeden beliil elért
eredményekkel. A madarakat ma a Theropoda dinoszauruszok mintegy 150 mil-
li6 éve kialakult fejlodési aganak tekintjiik. Mas, kihalt , tollas” dinoszauruszokkal

* A foldtorténeti korokat — a foldrajzi nevekhez hasonldan — kovetkezetesen nagy kezddbe-
tlivel irjuk, mivel alapvetden tulajdonnév-jellegiiek, emellett gyakran az adott kor rétegeinek
foldrajzi neveibdl szarmaznak (lasd: Kambrium, Perm, Jura stb.).
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szemben, a madarak a gerincesek egyik legsikeresebb, egyben a szarazfoldi gerince-
sek legfajgazdagabb csoportjat alkotjak. A kozelmultban - f6leg Kinabdl - tobb olyan
lelet keriilt el6, amely a madarak jellegeinek a korai megjelenését dokumentalja. A
jelenleg €16 madarfajok két 6 filogenetikai iranyra tagolodnak. A Palaeognathae-ra
az 0Osi, ,hiillészert” (Archosauria) koponya jellemz6. Korabban tgy vélték, hogy
a Palaeognathae-k a Gondwanan alakultak ki, mivel szinte az sszes jelenleg él6
fajuk a déli féltekén él. Ezt a feltételezést cafoltak az északi-féltekei Paleocén kori,
ropképes Palaeognath madarak leletei. Testvércsoportjukba a Neognathae-ba tar-
tozik a jelenleg él6 madarak tulnyomo tobbsége. Legtobb jellegiik adaptiv, ezért
sok koztiik a konvergencia (,,vizimadarak”, ,, ragadozok” stb.), illetve a rokon cso-
portok esetenként erdsen eltérd kiilsejliek (lasd: , Laro-Limicolae” — siralyok, alkak,
meghatdarozo, kiilonosen jelentos tektonikai folyamat volt a Wallacea kiemelkedése,
illetve a Hengduan-Himal4ja hegységrendszer felgytir6dése.

Az eml6s6k nagy radiaciojabol a méhlepényes emlésok érték el a legnagyobb
sokféleséget. Diverzifikacidjukban dontd szerepe volt a harmadidészaki éghajlati
valtozasoknak. Az erdds vegetacio térhoditasaval jaro Eocén klimaoptimum szinte
az Osszes nagy filogenetikai agon jelentds testméret-ndvekedéssel jart. Az Oligo-
cén klimalehtilés erésen szelektalta az Eocénben viragzo csoportokat, igy pl. a pa-
erdds idészakanak a végére kipusztult. Azok a csoportok voltak képesek talélni
a valtozasokat, amelyek alkalmazkodhattak a nyilt fiives vagy fiives-fas mozai-
kos térségek taplalékforrasaihoz. A laurazsiai csoportokon beliil koran szétvalt a
pleziomorf végtagvaz- és fogazati jellegeket megdrz6 Euarchodontoglires f6ag és a
sok autapomorf specializaciét mutatd Laurasiothera.

A f6eml6sok (Primates) az el6bbiirany egyik koran elkiiloniilt aga, sok pleziomorf
jelleggel. Ezen beliil a Catarrhini filogenetikai ag az Oligocénben, mintegy 30 mil-
lio évvel ezel6tt tagolodott szét, a fosszilis leletek tantisaga szerint még Délkelet-
Azsidban, a Cercopithecoida vs. Hominoidea csaladcsoportokra. A Hominoidea ag
fécsoportja, a Hominidae Azsia feldl jutott el Eurépaba és Afrikéba, ahol a fosszilis
leletanyag alapjan (10-8 milli6 éve) a Dryopithecus nemzetség fajai valtak nagy el-
terjedéstivé (lasd: Rudabanya). A szlikebb hominid csoport Pongo aga (orangutan,
harom recens faj) megmaradt, leszikiilt elterjedéssel Délkelet-Azsidban, a masik
viszont Afrikaban valt szét a gorilla és a csimpanz filogenetikai vonalara, beleértve
a ,harmadik csimpanzt” is. Ez utébbinak a sokfélesége (Australopithecus + Homo)
Kelet- és Dél-Afrikaban teljesedett ki, ahol a Pliocén folyaman nagy nyilt térségek
jottek létre, amelyek a bipedalis mozgasu, az eliilsé végtagjukat szabadon hasznal6
alakok szamara komoly tulélési elényt biztositottak. Igy valt lehetségessé, hogy a
kelet-afrikai szavanna biom teriiletén akar négy hominid alak is egyiitt 1étezhessen,
a fogazat jellegei alapjan nyilvanvalé taplalékforras-felosztassal.

Darwin: Descent of man and selection in relation to sex munkajat kovetve két £6
szempont emelhetd ki. Az egyik a vizualitds jelentésége; az ivari dimorfizmus egy-
attal jelzi a szocidlis struktarat is. A him és noi jelleget az embernél a , kiterjesz-
tett fenotipus” hangstlyosabba teheti. Az embernél is megvannak emellett a kémiai
szigndlok, bar mérsékeltebben, mint a legkiilonb6z6ébb eml6soknél, ahol kiemelkedd
jelentéségtiek, pl. a territérium megjelolésére (ragadozok), ivarzas jelzésére (fartaj
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kornyéki mirigyek, pl. ,mosusz”-mirigyek), idénként szinjelzésekkel kombinaltan
(f6eml6sok). Az embernél koran megjelenik a testfestés, egyrészt a ,torzsi” hova-
tartozas jeleként, masrészt esztétikai célzattal. Koran megjelennek a , szépségide-
alok”, a termékenységre, illetve annak kultuszara torténé utalassal, és idecsatla-
kozik a kozmetikumok hasznalata, mint a szexualis szelekcid tényezdje, direkt és/
vagy indirekt erotikus tartalommal. Az ember esetében az egyik oldalon a hosszt
ivadékgondozasi id6 és a testtomeg mérsékelt ivari dimorfizmusa a tartds parkap-
csolatot erdsiti. A vizualis megjelenés erds eltérése viszont a polygynia esélyét no-
veli; itt is félreismerhetetlen az ember eszkozeivel létrehozott kiterjesztett fenotipus
(,extended phenotype”), amely nemcsak bioldgiai jelleg, hiszen a torténelem folyaman
tarsadalmi viszonyoktdl fiiggden viltozott és folyamatosan vdltozik! A dolgok tér-id6ben
latasa és tér-idobe rendezési képessége, mint a magasabb szint(i vizualitas €s intelli-
gencia megnyilvanulasa jelenik meg a korai miivészeti alkotasokban, és a kornyez6
vilaggal szembeni Gjszer(i, kreativ viszonyt jelzi a szellemek kultusza a természeti
jelenségekkel és kiilonosen az allatvilaggal (, lelkes allatok”) kapcsolatban.
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Ko6szonetnyilvanitas

Nem mulaszthatom el, hogy ne fejezzem ki szivb6l jové koszonetemet két kedves
kollégamnak, akikkel tobb évtizedes baratsag kot Ossze, és akik tamogatasa nélkiil
nem johetett volna létre ez a konyv. Dr. Racz Istvan Andras tobb évtizedes tanari
és kutatdi tapasztalatat és széles kor(i, mély olvasottsagat vetette latba azért, hogy
a konyv tartalmi és didaktikai szempontbdl is helytall6 legyen. Peregovits Laszld
szintén évtizedekre visszamend, sikeres konyvszerkesztdi és kiadoi tudasaval ja-
rult hozza, hogy a kdnyv mélté folytatdja lehessen a legjobb magyar biologiai szak-
konyvkiaddéi hagyomanyoknak. Végiil, de nem utolsé sorban halds vagyok Felesé-
gemnek, Dr. Sipos Julianna Ilonanak, aki a csaladi és szakmai életemben egyarant
tarsam immadr tobb mint fél évszazada.
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AZ EUKARIOTA SZERVEZODES
SEJTTANI ES GENETIKAI ALAPJAI

Az eukariota genom — rovid attekintés

Az eukaridta sejt szervezddése a prokaridta* szervezddéshez képest jelentésen eltérd.
Mig a prokariota genom egyetlen, gytr(ivé zarddo (cirkuldris) DNS-molekula, addig az
eukariota sejt nukledris genetikai allomdanya kromoszémaékba szervezddik (lasd: a kdvet-
kez6 fejezetben). Az eukaridta sejt kompartmentekre tagolddasa bonyolultabb, egytttal
magasabb szintli anndl, mint amilyen a prokariota szervezetek két {6 filogenetikai agan
(Archaea, Bacteria) létrejott. Ezt a kompartmentalizaciot bonyolult belsé membranrend-
szer és az actin-tubulin-alapt citoszkeleton biztositja. Mivel egy atlagos eukariota sejt
térfogata egy atlagos archaea- vagy baktériumsejt térfogatanak mintegy ezerszerese, igy
lényegesen eltérd fizikai elvek szerint miikddik. Mig a prokaridtak mérettartomanydaban
kulcsfontossagu a difftizid, addig az eukaridta sejtekben a difftizié szerepe nem jelent6s.

Igazolddott, hogy az Gsszes jelenlegi eukariota egy szimbiotikus titon, tobbszords
horizontalis (= lateralis) géntranszfer révén létrejott kozos eukaridta 6sbdl (LECA —
Last Eukaryote Common Ancestor) fejlédott ki. Mivel a DNS-replikacioval és a DNS-RNS
transzkripcioval kapcsolatos gének Archaea-eredettiek, a szimbiotikus szervezddési
folyamat befogado, ,,gazda”-szervezete Archaea kellett, hogy legyen. A genomszintd
Ujabb vizsgalatok (Williams ef al. 2019) azt is megmutattdk, hogy az Archaea-n beliil
melyik filogenetikai 4g (Asgard-csoport) bizonyult az Eukaryota testvércsoportjanak.

Mig az eukaridta sejt informacidhordozé és —replikald ,apparatusa” Archaea-
eredetli, addig az energiaatalakitasi folyamatoknak az alapveté organelluma az
a-proteobaktérium-eredet(i mitokondrium. Mivel minden eukaridta szervezetben
jelen van vagy a mitokondrium, vagy ebbdl levezethet6 organellum, ebbdl kovet-
kezik, hogy a koz0s eukariota-6snek (LECA — last eukaryote common ancestor) mar
mitokondriuma kellett, hogy legyen. A névényeknek és sok mds eukariota egysej-
tlinek tovabbi organellumai, plasztiszai is vannak. Az eukaridta sejtekben emellett
bonyolult jeladé-vevo rendszerek miikddnek, ilyen példaul a kindz-foszfataz rend-
szer, amely a fehérjék funkcidjat foszforilalassal-defoszforildlassal szabalyozza, to-
vabba az ubiquitin-haldzat, amely a fehérje-anyagcserét és -lokalizaciot szabalyoz-
za. Az eukaridta transzlacio-szabalyozasban dont6 fontossaguiak a microRNS-ek és
a kromatin-médosulasok (Koonin 2010).

Az eukariota genom evolucidja

Az evoltcié folyaman a genom két, nagy léptéki atrendezédésen ment keresztiil:
- Az eukaridta genom és vele egyiitt egy Uj genetikai szabalyozd rendszer létrejotte;

* A Prokaryota valdjdban nem monofiletikus egység, ezaltal nem filogenetikus taxonémiai ka-
tegoria! Ehhez: 1asd a 4. abrat és a hozza tartozd szovegrészt!



VARGA ZOLTAN: AZ ALLATVILAG FILOGENEZISE ES FILOGENETIKUS RENDSZERE 13

- Az eukaridta genom evolticidja soran létrejovo tj lehetdségek kibontakozasa, f6-
ként az allatvilag Deuterostomia filogenetikai agan, tj gének és genetikai blok-
kok létrejottének alabbi modjaival:

- gén-, illetve géncsoport-duplikacié + mutacio;

- korabbi gének feltagolodasa tj intronok beiktatddasaval (exon shuffling);

- korabban intronként at nem irédo szakaszok 1ij exonokka valasa;

- azun. ,ritka” genomikai valtozasok révén (lasd: molekularis filogenetikai fejezet).

Az elsé ,nagy atmenetre” az eukaridta genom létrejotte soran azaltal keriilt
sor, hogy megsziint a szigora korrelacié a gének szama és a genom mérete ko-
zOtt. A prokaridta genetikai szervez6dés mindkét féiranyara, az Archaea-ra és az
Eubacteria-ra az jellemz6, hogy a gének szdama és a genom mérete korrelativ.

Mindkét esetben:

- a gének (~500-6000) a genom (5,5x10°-6,5x10° nukleotid) 85-90%-at teszik ki, és
- a génslrlség igen magas, 800-1000 (Ngén/MB*) kozt valtozo.

Mivel a prokariotak gytirivé zarddé DNS-lanca egyetlen replikacids egységet al-
kot, a hosszti genom, és az ebbdl kovetkez6 hosszu replikacids id6 hatranyos a gyors
sejtosztddas és szaporodas szempontjabol. Ezért a prokariétaknal a szelekcié a nagy
genom ellen hat! Ezzel 0sszhangban a genom kevéssé ,redundans”, kevés benne a
nem fehérjekddold DNS. Bar a gének szama az eukarydta genomban csupan alig egy
nagysagrenddel nagyobb, a genom mérete legalabb két nagysagrenddel nd!

Az eukariotaknal a gének (5800-32 000) a genomnak (1,5x107-3x10° nukleotid)
csak a toredékét (10-107) részét teszik ki.

A génstrliség egyes csoportokban (Plasmodium, Arabidopsis) megabazisonként
200 (Ngén/MB), mig a fejlettebb gerinceseknél, pl. az embernél ~10.

Intronok szama génenként
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1. abra. Az intronok génenkénti atlagos szama az eukariotak kiilonbdzé csoportjaiban (Roy & Gilbert 2006
nyoman, egyszerisitve)

* MB megabazis = millié nukleotid
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Az eukaridta genom altalanos jellemzdje, hogy a genom méretéhez képest kevés
a fehérje-kodold gén, a szabalyozd elemek atlagos mérete viszont nagy, illetve az
egyes filogenetikai agakon novekvd tendenciaju. Ezeknek a szakaszoknak a hossza
az élesztégombakban atlagban ~2 kilobazis (KB = 1000 nukleotid), a hajtasos no-
vényeknél ~5 KB, az , 6sszajuaaknal” (Protostomia torzsek) ~13 KB, az tjszajuaknal
(Deuterostomia torzsek) ~29-90 KB. Ezzel egyiitt a géneken beliil az intronok atla-
gos szama is novekszik, amely — bar jelentos eltéréseket mutat a kiilonboz6 filoge-
netikai agakon — altalanos tendenciaként jellemzd, hogy a magasabb szervezettségii
hajtasos novényeknél és a gerinces allatoknal a legjelentdsebb (1. abra). Jellemzd
még az eukariotakra, hogy a gének nagyobb miikodési egységekbe, blokkokba és
hal6zatokba szervezédnek. A genom tobb 6nallé replikacids egységre (replikonra)
tagolodik, ezekben szinkron DNS-replikacio zajlik. Ezek egytttal 6nallo struktu-
ralis egységek, a kromoszomak. Az eukaridta genetikai szabalyozasra jellemzd a
tobbszintliség; a transzkripcid szabalyozasaban RNS-frakcidk (mikro-RNS-ek) vesz-
nek részt, de fontosak a DNS-fehérje és fehérje-fehérje interakciok is. Jelentds lehet
a génduplikacidk és a poliploidia szerepe a genom ndvekedésében.

Az eukaridta sejt kialakulasa

Alapvet6 fontossagt annak a megértése, hogy miként jott létre az eukaridta organi-
zacid, majd ezt kdvetden hogyan jott 1étre a soksejtii allati test szervezddése.

Az eukariota sejt eredetével kapcsolatban kordbban legaldbb huisz alternativ
hipotézist allitottak fel, azonban az tjabb vizsgalatok egyértelmtien az Archaea-
eredetet igazoltdk. A tobbszorods horizontdlis géntranszfer révén az eukaridta ge-
nom nagy részét Archaea- és Eubacteria-eredet(i gének alkotjak, és az altaluk kodolt
fehérjékben is nagyszamu k6z0s domén van (vo. 2-3. dbra). Mindez azt bizonyitja,
hogy az eukaridta szervez6dés soran az Archaea-Gs tobbszords bakteridlis , meg-
széllasa” mellett a horizontalis géncsere mds formai (vo. konjugacio) is végbeme-
hettek, a prokaridta genomok rendkiviil sokféle kombinacidjat létrehozva, és ezzel
valtozatos nyersanyagot szolgaltatva a szelekcionak.

Domén szervezédés
N C BAC

Bacteria

N—DMC ABCC {/ g ,

\ — J12

O @ &
N . # # Archaea
AN S (1812)

Domén A Domén B Domén C S L

Eukaryota
(4474)

2. abra. A domének jellemzé aminosavsorrendl rovidebb 3. abra. Akozos és a sajatos domének aranya
szakaszok a polipeptid-lancban, amelyek tobbszorosen is- az élévildag harom fécsoportjaban (Markov &
métlédhetnek, meghatarozott kombinacidkban Kulikov 2005)
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A domén a fehérjemolekula sajdatos aminosav-sorrendii szakasza, amely a struk-
tiirdja és/vagy funkcidja révén jol elkiilnitheto. Példaul a homeodomén egy 60 ami-
nosavbol allé szakasz, amelyet a homeobox gének kodolnak.

Az eukariota sejt szimbiotikus, ,kiméra-szer(i” kialakuldsaban legalabb ha-
rom kiilonb6zd prokaridta-eredetli komponensnek kellett részt vennie: a nukleo-
citoplazmatikusnak (NCC), a mitokondrialisnak (MT) és a plasztiszeredettinek (P).
Erre vall a nagyszamu, az élovilag mindharom nagy organizacios csoportjaban ko-
z0sen meglévo fehérjedomén jelenléte (2-3. abra), illetve a prokariota fehérjeszin-
tézis transzkripcids-transzlacios folyamatainak egységes mechanizmusa, beleértve
ebbe a riboszémak egységes felépitését és miikddését is.

Az Archaea-, illetve Eubacteria-eredet(i fehérjedomének funkcionalis kapcsolatai
is sajatos megoszlast mutatnak. A DNS-replikacidval és a DNS-RNS transzkripcidval
kapcsolatos gének alapvetéen Archaea-eredettiek, ahogy ezt az eukaridta genomok
részletes elemzésével igazoltak (McInerney ef al. 2008, Rochette et al. 2014, 4-5. abra).

A genetikai informacio tarolasaval, replikacidjaval és leolvasasaval kapcsolatos
legtobb domén, pl. a DNS-dependens RNS-polimeraz hét doménje, a tRNS poszt-
transzkripcids lebomlasanak hat doménje, a riboszomalis fehérjék, az iniciacids
és elongdcids faktorok szamos doménje viszont egyarant Archaea-eredetiinek bi-
zonyult. A legtijabb, genomszintl vizsgalatok pedig azt is megmutattak, hogy az
Archaea-n beliil melyik az a filogenetikai ag (Asgard-csoport), amely az Eukaryota
testvércsoportjanak bizonyult (Williams et al. 2019, 6. abra). Az anyagcseréhez (ami-
nosav-, szénhidrat- és lipid-anyagcserével, vitaminokkal stb.) kapcsolodo, illetve a
kornyezeti tényezokkel Osszefliggd, szabalyozo-szignalizacids folyamatokkal kap-
csolatos domének viszont nagyrészt Eubacteria-eredettiek (5. abra); ezeket funkcioik
szerint ,,autokoldgiai” (pl. receptorfehérjék) és ,sziinokoldgiai” (a bakterialis kdzos-
ség mas tagjaival kapcsolatos) tipustiaknak is nevezhetjiik. Ezek 0sszességiikben a
prokariotikus eredetre visszavezethet6 eukariota gének mintegy ~80%-at teszik ki.

Az organellumok eredetét meghatarozott kapcsolatok mutatjak. A mitokondrialis
genetikai informacid forrasai az a-proteobaktériumok, a mitokondriumok elédje te-
hat aerob heterotrdf baktérium lehetett. Viszonylag régen ismert, hogy a plasztiszok
eredete a kékbaktériumokhoz (Cyanobacteria) kapcsolddik. Bebizonyosodott, hogy
a z0ld algak (Chlorophyta) és a novények (Charophyta + Plantae) kloroplasztiszai

Eukaryota

Thermoplasmatales-szer gazdasejt

ismeretlen

Archaebacteria

Eubacteria

Archea

egyéb Eubacteria
Alphaproteobacteria

Kloroplaszt szimbionta Acenobacteria
Cyanobacteria

mitokondridlis szimbionta

4. abra. A tobbszords horizontalis géntranszfer 5. abra. Az eukariotak prokariéta-eredetli (Archaea
modellje és az 6s-Eukaryota Archaea-gazdasejtie  és Bacteria) génjeinek a megoszlasa (Rochette et
(Mclnerney et al. 2008 szerint, médositva) al. 2014 utan, egyszerisitve)
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monofiletikus eredetliek, és olyan eukaridta sejteknek a kékbaktériumokkal vald
szimbiozisa soran jottek létre, amelyeknek mar mitokondriumai voltak. A fentiek
alapjan az eukariota szervez6dés kialakulasa autotrof és heterotrof prokariotak
egylittesének , kozosségevoliucids” folyamataként jellemezhetd. Ennek soran a kék-
baktériumok fotoszintetikus aktivitasa és oxigéntermelése olyan szelekcios nyo-
mast eredményezett, amely ezekben a kdzosségekben mindinkabb az aerob életmi-
kodést biztositd szimbiotikus kapcsolatoknak kedvezett (Markov & Kulikov 2005).
A fenti szerzOk szerint ez az 6si protisztakozosség a térbeli és funkcionadlis szer-
vezddése alapjan haromrétegl lehetett. A fels6é réteget a kékbaktériumok alkot-
hattak, amelyek a viszonylag magas homérséklett sekély vizben a fotoszintetikus
aktivitasuk soran a 750 nm-ig terjedd hullamhossztartomanyt hasznosithattak. Eb-
ben a korai stadiumban a kezdeti elektrondonor a viz helyett egy redukalt kénve-
gyiilet, a kénhidrogén (H,S) volt. Az alatta elhelyezkedd réteg lakdi fotoszintetizald
biborbaktériumok lehettek, kozottiik azok az a-proteobaktériumok, amelyekbol a
mitokondrialis genetikai informacié szarmazik.
Ezek a >750 nm hullamhosszt sugarzast haszno-
sithattak, és elektrondonorként szintén a H_ S-t
hasznaltak. A legalso réteget nem-fotoszinteti-
kus archaeak és baktériumok alkothattak. En-
nek a rendszernek az id6leges tulmelegedésére
utal a hésokkfehérjék jelenléte szamos bakté-
riumban, illetve a bakterialis eredet(i hosokk-
fehérje-domének jelenléte az eukaridtakban. Az
0si kozOsségnek az alapvetd atrendezddése ak-
kor indulhatott meg, amikor a kékbaktériumok
attértek az oxigéntermeld fotoszintézisre. Ettdl
kezdédden a viz szolgalt elektrondonorként,
ami O, jelenlétében az Okolodgiai valtozasok
4j iranyait inditotta el. E folyamatnak messze
hato kovetkezményei voltak. El6szor maguk-
nak a kékbaktériumoknak kellett szembesiilni-
iik ezzel a helyzettel, valaszul kialakitottak az
aerob légzést, amely kezdetben az energiater-
melés helyett leginkdbb a toxikus O, semlege-
sitését szolgalta. Az a-proteobaktériumok ala-
kitottak ki a legfejlettebb oxidativ rendszert, a
mitokondriumokban ma is ez mtkodik. A 3. ré-
teg Archaea szervezetei aktiv predatorként ke-
belezhették be az a-proteobaktériumokat, majd
a mitokondriumok megszerzése utan a kékbak-
tériumokat és mas, idegen genetikai elemeket
tartalmazo baktériumokat is, kialakitva ezzel a
mai eukariotak dseit.
6. abra. Az élévilag nagy flogenetikai cso- A prokariota szervezetek a horizor}teillis gén-
portjainak a kapcsolatai sokgénes elemzés  transzfer (lateral gene transfer, LGT) révén rend-
alapjan (Williams et al. 2019, egyszertisitve) ~ szeresen kaphatnak 4j géneket a veliik egy ko-
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z0sségben €16 mas prokariétaktol, tehat populdcidikban nincs jelen az eukaridtakra
jellemz6 reproduktiv izolacié (Colnaghi ef al. 2020). A horizontalis géntranszfer-
rel kapott DNS-szakaszok rekombinalédhatnak a sejt sajat DNS-ének a megfeleld
szakaszaval, ahogy ez pl. a baktériumokndl a rezisztencia terjedése soran torténik,
emellett kompenzalédhatnak a korabban meglevé kedvezotlen mutacidk karos ha-
tasai is. Mégis, az eukaridta szervez6dés evolucidja soran a horizontalis géntransz-
fer jelent&sége egyre inkabb megsziint, és felvaltotta a szexualis szaporodas, amely
biztositotta az eltéré genomu népességek reproduktiv izolacidjat. Mivel a szexualis
szaporodas a rekombinacio révén megsziintetheti a korabbi, akar az elényds gén-
kombinacidkat is, igy a szelekcié szamara tj helyzetet hoz létre, egyuttal a meidzis
soran megfelezi az egyes egyedekbdl, apai vagy anyai alapon, az utédokba jutd
genetikai informaciot, raadasul energetikailag koltségesebb is, mint az aszexualis
szaporodas. Ennek a paradoxonnak a megoldasa egyike az evoltiicidelmélet legsu-
lyosabb kihivasainak (,, Queen of problems in evolutionary biology”, Bell 1982). A meg-
oldast a genom méretének novekedése adja meg, amely a tobbszords géntranszfer-
rel (LGT) és sejtfizioval is bekovetkezik. Modellekkel igazoltak, hogy az eukariota
genom méretének novekedésével jelentdsen csokkennek a horizontalis géntranszfer
(LGT) elényei.

Energetikai szempontbdl jelentds valtozast eredményezett a mitokondrialis ge-
nom beépiilése, amely a ,befogadott” a-proteobaktériumtdl eredt. Az energiater-
meld endoszimbionta tette lehet6vé, hogy a legdsibb eukaridtak atléphették a ge-
nom méretét korlatozo energetikai hatarokat, és ezaltal elkezd6dhetett az eukaridta
genom meéretének és a sejtszervezddés komplexitasanak a novekedése (Lane 2020).
Mivel ez az ,evolticios atmenet” biztosithatta a szexuadlis szaporodassal jaro , kolt-
ségtobbletet”, igy érvényesiilhettek a szexudlis szaporodas olyan fontos elényei,
mint a rekombinacié révén megnovekvo genetikai variabilitas, amely 1j, elényos
jellegkombinacidk sokasagat, ezaltal a szelekcié nyersanyagat hozta létre. Ezért
erds érvek vannak amellett, hogy az eukaridtak utolso kozos &se (Last Eukaryotic
Common Ancestor, LECA) mar szexuadlisan szaporodo szervezet volt. Ezt igazolja,
hogy a meiodzist szabalyozé gének olyan aszexudlis szaporodasu eukariota szer-
vezeteknél is megvannak, mint a Choanoflagellata-k, a Diplomonadina-k és az
Amoebozoa-k, tehat az eukaridta aszexualitas nem 6si, hanem masodlagos egysze-
riisodéssel létrejott jelleg.

Az egyetlen korkoros DNS-t tartalmazo bakterialis kromoszéma a genom nove-
kedésének és bonyolultabba valasanak komoly akadalya volt (Maynard Smith &
Szathmary 1995). Ennek is koszonhet6, hogy a mai baktériumok, igy a kékbakté-
riumok is, fenotipusosan alig térnek el a legkorabbi, fossziliaként ismert &seiktdl.
A kovetkezd nagy evolucids atmenet sziikségképpen a genetikai informacidhor-
dozdé rendszer tobb replikonra valé tagolddasa volt. Ennek a folyamatnak egyik
kulcslépése a kromoszémak integritasat védo telomerek létrejotte lehetett. A mai
eukaridtakban ezek sériilése vagy hibas funkcidja malignus folyamatok kialakula-
sahoz vezet, az dregedési jelenségekkel kapcsolatos, illetve fejlddési rendellenessé-
gekkel jarhat. Kitlint az is, hogy a transzpozabilis elemek (a genomon beliil mozgd
genetikai szakaszok) is jelentésen hozzdjarultak a kromoszomak strukttrajanak,
ezen beliil a centromer és a telomerek szerkezetének kialakulasahoz.
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Az eukaridtak korai radidcioja és f6 filogenetikai iranyai

Noha az eukariétak szamos csoportjanak a monofiletikus eredete mar korabban tisz-
tazodott, az eukariota egysejtiiek filogenezisérdl é€s a tobbsejtli, in. ,koronacsopor-
tok” (novények, gombak, allatok) eredetérdl téves nézetek keriiltek ttlstlyba. Az
allatok eredetével kapcsolatban példaul sokaig az tn. archaeozoon-hipotézis ural-
kodott, amely az allati szervezédést egy, a mitokondrialis szimbiozis létrejotte elStti
heterotrdf Gsprotisztara vezette vissza. Az utdbbi két évtized soran azonban kitiint,
hogy a mitokondrium nélkiilinek vélt protisztaknak a hidrogenoszéma és mitoszoma
organellumai mitokondridlis eredettiek, tehat ezek nem lehetnek filogenetikailag alapi
helyzetdi, an. bazalis csoportok. A genomikai elemzések azt igazoltak, hogy a LECA-
0sbdl az evoltcié viszonylag gyors radiacioval 6t féiranyba agazott (Koonin 2010).

A fenti molekularis genetikai alapt filogenetikai torténetet tjabban lényegesen
kiegészitették és foldtorténeti idében is pontosabban elhelyezhetévé tették azok a
fosszilis leletek (féként protoszteroid kemofossziliak), amelyek a kozépsé O-1d6
(Proterozoikum) mintegy 1600-800 milli6 évig terjedd, az elsé globalis lehtilést
(,jéglabda”-Fdld, , iceball Earth”) megel6z6 id&szakabol az eukariotak kibontako-
zasanak korai folyamatara vonatkoznak (Brocks et al. 2023). Ezek az eredmények
egyrészrdl azt bizonyitjak, hogy az eukariota torzsfa valamennyi tn. koronacso-
portja, az eukaridta protisztak, a gombak, algak, ndvények és allatok valoban a
LECA leszarmazottjai, masrészt azonban azt is megmutatjak, hogy ezek radia-
cidjat tobb szazmillié éves folyamat el6zte meg, amelynek soran protoszterol-
anyagcseréjli baktériumok és az eukariotak legdsibb, a LECA-t megel6z6 ki-
halt csoportjai valtak szét. A legkorabbi ,modern” eukariotak maradvanyai
~1000 M éves idészakbol keriiltek el (Rhodophyta: Bangiomorpha, Chlorophyta:
Proterocladus), megel6zve a legésibb gombak és szilard kiilsé vazia Amoebozoa-k
megjelenését (~900 M év) és a vordsmoszatok mintegy 800 millié évvel ezel6tti
kibontakozasat (7. abra).

Chlorophyta
megjelenése Ediacara-él6vilag
Rhodophyta megjelenésle

+ Kambriumi radiacié

Alveolata
Rhizaria
Haptophyta
Chlorophyta
\A 2 Rhodophyta
Holozoa
Fungi
Amoebozoa

Eukaryota hipotétikus térzscsoport Eukaryota koronacsoportok

7. abra. Az Eukaryota korai radiacioinak hipotetikus torzsfaja és az idevonatkozo fossziliak (Brocks et
al. 2023 nyoman)
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Két tovabbi filogenetikai tanulmany (Keeling et al. 2005, Baldauf 2008, Koonin
2010; 8. abra) tobb mint 130, az eukaridtakra altalanosan jellemzé fehérje elemzé-
se alapjan megmutatta, hogy a fécsoportok az Uniconta, Excavata, Plantae (tag
értelemben), Chromalveolata és Rhizaria. Az Uniconta-k (egyostortiak) az un. &s-
heterotréfok, amelyek még a plasztiszok beépiilése el6tt alakultak ki.

Ezek két kiilonb6z6 6scsoportjabdl alakultak ki a gombak (Fungi) és az allatok
(Animalia). Utobbiak filogenetikai testvércsoportjat a galléros-ostorosok (Choa-
noflagellata) képezik. Az Excavata-k altalaban masodlagosan legegyszertisodott
parazita vagy szimbionta heterotrofok, egy résziiket korabban ,allati-6sostoro-
sok” néven foglaltak 6ssze. A tag értelemben vett novényekhez a vorosmoszatok,
a zO0ldmoszatok és a valodi novények tartoznak. A Chromalveolata csoportba kii-
16nb6z6 szintestes algak (pl. Chrysophyta) és szintestiiket masodlagosan elvesz-
tett ostoros alakok (pl. Dinoflagellata), valamint az erésen moddosult €l6skddé
Apicomplexa-k (a régi ,spérasok” egy része) €s a bonyolult szervezédésii csillosok
(Ciliophora) tartoznak. A Rhizaria csoportba tartozik a korabbi sporasok tovabbi
része (Haplosporidia), valamint a radialis axopodiumaik miatt korabban a ,,gyo-
kérlabtiakhoz” sorolt likacsoshaztiak (Foraminifera) és sugarallatkak (Radiolaria).

Szarazfoldi 4134

Chlorophyta

LECA
4134
Rhodophyta
Apicomplexa
Dinoflagellata 2’
. Heteromitida l:,
Ciliata Haplosporidia =
Foraminifera Y
© - Acantharia
*© Diatoma Microsporidia
- - Dikarya
% Raphidiophyta \mi
Z@ Thraustrochytrida Chytrides
Oomycetes Opisthoconta
Metazoa
Haptophyta 4—2842

Cryptomonada [\ Amoebozoa

Dictyostelida
Lobosea

8. abra. Az eukariotaknak a k6zos 6sbél (LECA) kiinduld 5 f6 filogenetikai iranya (Koonin 2010 utan). A
szirke nyilak és szamok millié éveket jelentenek
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Az allatvilag eredete
és filogenetikai tagolodasa

Az allatvilag kialakuldsanak filogenetikai el6zményei

Az allatvilag filogenetikai gyokereit az eukaridta egysejtiiek egyik f6 filogenetikai
iranyan beliil talaljuk meg. Az eukariota protisztak molekularis filogenetikai vizs-
galata megmutatja, hogy az ,allati”, heterotrof életmod tobb, egymastol fliggetlen
fejlodési agon is létrejott. Ezért a hagyomanyos ,Protozoa” ,egysejtii allatok” ka-
tegodria polifiletikus egységnek bizonyult. E fejlédési dgaknak csupan az a kdzos

Discicristata EXCAVATA

PLANTAE Streptophyta
Heterolobosea

Kinetoplastida

Diplonemida

Euglenida

Jakobida

Trimastix

Oxymonada
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Hypermastigota

szarazfoldi névények|
Charophyta
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Trebouxiophyta
Ulvophyta
Prasinophyta

Mesostigma
Floridiophyta
Rhodophyta Bangiophyta Csr;t)egiemone:js
etortamonada
Diplomonada

Malawimonada

Cercomonada
Euglyphida
Phaeodarea Cercozoa|
Heteromitida
; Thaumatomonada
\ & Chlorarachniophyta
’ Phytomyxida
\apbsporidia
Foraminifera
Polycystina
Acantharia RHIZARIA

Ascomycetes

Cyanidiophyta
Glaucophyta

Apicomplexa
Colpodella
Dinoflagellata
Alveolata Oxy_rrh|s
Perkinsus

Ciliata

Colponema

Ellobiopsida

Diatoma
Raphidiophyta
Eustigmatophyta Basidiomycetes
Chrysophyta Zygomycetes »gombak”

Phaepphyta Microsporidia

Bolidophyta Chytrides

Blastocystis Nucleariida

Animalia €—— allatok”

Choanoflagellata Opisthoconta
Capsaspora

Actinophryida
Labyrinthulida

Stramenopile Thraustrochytrida
Oomycetes
Opalinida Ichthyosporea
Bicosoecida Dictyotostelida
Haptophyta Myxogastrida
Cryptomonada Protostelida
A hLobostgaa
rchamoeba
CHROMALVEOLATA Amoebozoa ‘UNICONTA’

9. abra. Az eukariétak 6 filogenetikai iranyai. A valodi tdbbsejtliséget csak a nyilakkal jelzett csoportok
(névények, gombak, allatok) érték el. Heterotrof (,allati”) egysejtliek a Plantae fécsoport kivételével min-
den csoportban vannak (Keeling et al. 2005, médositva).
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sajatossaga, hogy a differencidléddas és funkcidémegosztas megmaradt a heterotrof
taplalkozasu sejt szintjén.

A valddi tobbsejtliség ezzel szemben mindig a sejtek morfoldgiai differencialdéda-
saval és funkciomegosztasaval jar. Az €l6vilag nagy léptékdi, in. megataxondémiai
tagolodasabdl (8. abra) lathatd, hogy az éldvilagban erre egymastol fiiggetlentil
3 nagy taxon (regnum) volt képes; a névények (Cormophyta), a (valodi) gombdk
(Eumycota) és az dllatok (Animalia — mas terminolégia szerint Metazoa). Koziilitk
a gombak és a novények életciklusaban mind diploid, mind pedig haploid életsza-
kaszok vannak, melyek tobbnyire kiils6 megjelenésiikben és testszervez&désiikben
is jol elkiiloniilnek.

Az dllatok (Animalia) filogenetikai dgara jellemz6 soksejtliség a 9. abran piros
nyillal jelzett csoport evolticidja soran alakult ki. A leg8sibb alakjaik microvilli-
gallérral koriilvett ostort, baktériumokkal taplalkozé telepképzd ostorosok lehet-
tek, amelyek mintegy 600 millié évvel alakulhattak ki. Ezt igazoljak azok a mo-
lekularis filogenetikai vizsgalatok, amelyek a Choanoflagellata-t jelolik meg, mint
az Animalia testvércsoportjat (9. abra). A kovetkez6 atmenet a munkamegosztason
alapul6 differencialédas lehetett, ennek a folyamatnak a korai idészakabdl két é16
modellcsoport, a szivacsok (Porifera) és a bordasmeduzak (Ctenophora) érte meg
a Jelenkort.

Az allatvilag filogenezisének legkorabbi szakaszait a molekularis filogenetikai
vizsgalatok tartak fel. Az ubiquitin gén és a riboszoma kis alegységének (S30) génjei
alapjan a Holozoa (Filozoa + Ichthyosporea) monofiletikus csoportnak bizonyult.

Choanoflagellata
bazalis talpa
——— microtubulus atmeneti zona Choanocyta
——— microfilamentum @ centriola bazalis talpa

10. abra. A Choanoflagellata (bal oldali abra), mint egysejtli szervezet és a galléros ostoros sejt (choano-
cyta (jobb oldali abra), lasd: Porifera — szivacsok), mint sejttipus homolégiainak 6sszehasonlitasa



22

VARGA ZOLTAN: AZ ALLATVILAG FILOGENEZISE ES FILOGENETIKUS RENDSZERE
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11. abra. Az Uniconta filogenetikai ag egyszerUsitett dendrogramja (Shalchian-Tabrizi 2008 utan, kiegészitve)
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12. abra. Kiilonb6z6 filogenetikai agazatok és taxonok homolég géncsoportjai (HG), minden egyes el-

agazasnal (nodus) jelezve az 6si (AHG), az Uj (NHG), az uj ,core” (CHG) és elvesztett (LHG) csoporto-

kat. A szivacsok (Porifera) képezik az 0sszes Metazoa testvércsoportjat, hozzajuk képest a Ctenophora

bazalis helyzetl, és a Placozoa képezi a szdvetes szervezddésl allatok (Eumetazoa: Cnidaria +
Bilateria) testvércsoportjat (Paps & Holland 2018 nyoman)
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Innen kiindulva, tobb 1épésben alakulhatott ki az Animalia soksejtlisége. A tirozin-
kindz enzim és a sejtadhéziot biztositdo multidomén fehérjék génjei megtalalhatok a
Choanoflagellata-nal is, jelezve, hogy a soksejtliség genetikai el6zményei jelen vol-
tak az egysejtti Choanozoa-nal. Igy a Choanozoa-t az Animalia filogenetikai test-
vércsoportjanak tekintjiik, ahogy ezt az Uniconta alabbi egyszertibb (11. abra) és
részletez6bb dendrogramjai mutatjak (13. abra).

Ujabban az Uniconta genomok filogenetikai részleteinek feltirédsa végett nagy-
szamu taxon fehérjekddold génjeinek (receptor- és transzporter fehérjék, hidrolazok,
enzim-modulatorok, oxydo-reduktazok, chaperonok, extracellularis matrix fehérjék
stb.) szekvenalasi adatainak bioinformatikai feldolgozasat végezték el (Paps & Hol-
land 2018). Ezeket a géneket Markov-clustering moédszerrel homoldgia-csoportokra
(HG) tagoltak (268 440 HG, a human genomban 9451, a Drosophila genomban 7618
HG-t allapitva meg), majd filogenetikai elemzést végezve megallapitottak, hogy az
egyes filogenetikai agakon milyen 1j HG-csoportok jelentek meg, vesztek el, illetve
milyen médokon, pl. génfuzidval, -hasadassal, horizontalis géntranszferrel valtoz-
tak meg, ahogyan ez a 12-13. abran lathato.

Ciona sp.
Homo sp.
Drosophila sp.
Oscarella sp.

eozels|N

2020|14

Monosiga

B0ZO0|0H

Filasterea

eOZOUBOYD

Ichthyosporea

ejuoooyisido

Fungi (tovabbi
csoportok)

16uny

Zygomycetes

Allomycetes

Chytridiomycetes

B0ZOgOOWY

13. abra. AChoanozoa + Animalia testvércsoportja a Fungi (Ascomycetes, Basidiomycetes, Zygomycetes,
Allomycetes, Chytridiomycetes); az Amoebozoa pedig az elébbieké egylttesen
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Glaucophyta Ezzel egytitt az is lathatd, hogy
a Choanozoa + Animalia (Meta-
zoa is) testvércsoportjat a tag ér-
Rhodophyta telemben vett gombak (Fungi)

Chromista képezik (14-15. 4bra), amelyek-

. nek az életciklusa diploid és

Suleozoa haploid szakaszokra tagolodik.

Animalia Az dllatvilagra — az el6bbiekkel
szemben — az jellemz6, hogy élet-

ciklusukban nincs éndllé haploid

——l Choanozoa életszakasz, a haploidia csupan

%_< Neomycota az ivarsejtek érési, redukcios osz-

] 250mycota todasalnsoran ko'vetkezﬂ'(/ b.e (ezt
nevezzilk gametikus meidzisnak),

—'< Chytridiomycota &g csupén a zigota létrejottéig tart.

Viridiplantae

—————=l] Excavata Emellett jellemzd az allatvilagra a
Percolozoa heterotrdfia, az egyedfejlédés meg-
:‘Euglenozoa hatdrozott stidiumai: a blasztula,

14. abra. Az eukariotak filogenetikai féja (Cavalier-Smith  1Lletve gasztrula stadium, a sejtek
2015 utan, egyszeriisitve) differencialéddsa és kémiai medidto-

rokkal 6sszehangolt mtikodése, a
hormonadlis és idegi szabdlyozds, a genetikailag meghatarozott ordlis-abordlis polaritds
és az egyed integritasat védd immunrendszer. Ezek a jellegek hosszu fejlédési folya-
mat eredményei. fgy pl. a szivacsoknél (Porifera) és korongéllatkdknal (Placozoa)
még nincs gasztrulacio, nincsenek szovetértékdi, szervképzd csiralemezek, indi-
vidualitasuk is tokéletlen; a csalanozoknal pedig még nincs immunrendszer stb.
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15. abra. Az ,Ur-Bilateria” elmélet (Balavoine & Adoutte 2003) megmutatja, hogy a Protostomia—Deute-
rostomia k6z6s 6s triploblasztikus, valédi colémaju és potencialisan szelvényes lehetett
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Az dllatvilag evoliicidja egynittal a széveti-szervi differencidlodds és az egyediség
(individualitds) evoliicidja is.

Az allatok tehat olyan tdbbsejtii, heterotrdf szervezetek, amelyek életciklusara a
gametikus meiozis jellemzo. Egyedeik életciklusuk nagy részében diploidok, és a re-
dukci6 az ivarsejtek 1étrejotte soran kovetkezik be. A diploidia a megtermékenyii-
léssel, a zigota 1étrejottével all vissza, ezt koveti a diplonta tobbsejtii test kialakula-
sa: a pete barazdalédasa, majd az egyedfejlodés kiilonbozé fazisai soran a zigotabol
szedercsira (morula), majd holyagcsira (blasztula) és bélcsira (gasztrula) jon létre. Ez
utébbi tobbféle mdédon alakulhat ki, és ez a tény kdzponti jelentdségii a tobbsejtii-
ség magyarazatara kidolgozott elméletekben. Fontos tovabbi tény a szomatikus és
gametikus sejtvonalak korai determindcioja, szétvalasa.

A tobbsejtt allatok kozos, monofiletikus eredetét az alabbi, az allatvilagra egy-
ségesen érvényes kozos jellegek bizonyitjdk; a mitézis egységes modja, a gametikus
meidzis, a spermiumok egységes felépitése, az ostorok és csillok egységesen 9 + 2
mikrotubuldris szerkezete; az egyedfejlodés egységes alapvondsai, az elsddleges,
peldagikus planuloid larvaalakok, az elsddleges hermafroditizmus stb. Az allatvilag
filogenetikai helyét az eukariota élovilagon beliil a 14. dbra. mutatja meg.

A legegyszerlibb, nem valodi (,alszovetes”) tobbsejt(i allatoknal (szivacsok —
Porifera) nincs igazi szoveti differencidlodas. Sejtrétegeik nem szovetértékiiek és
nem szervképzok. A valddi szoveti szervez6dés a csiralemezek kialakuldsaval jele-
nik meg. A csalanozéknal (Cnidaria) két sejtréteg van, amelyek a csiralemezekkel
homoldgok; ezek az ektoderma és az entoderma. A korabban veliik filogenetikailag ro-
konnak tekintett bordasmeduzak (Ctenophora) latszélag hasonlé szervezddéstiek.
Mitokondrialis genomjuk egyszertisége €s ingertiletvezetd elemeik alapvetden eltérd
miikodése egyarant arra vall, hogy tobbsejtliségiik eltérd iranyban jott létre. A fejlet-
tebb tobbsejtlieknél harom sejtréteg alakul ki; kialakul a mezoderma. A mezoderma
létrejotte szempontjabdl az allatvilagban két £6 egyedfejlédési iranyt kiilonboztethe-
tiink meg. Ahol az egyedfejlédés spirdlis barazdalédassal indul, ott a mezoderma a 44
mikromerdbol ered, ezzel egyilitt a sejtcsoportok sorsa koran meghatarozott. Ahol vi-
szont a barazdalddas radidlis, ott a mezoderma képzddése enterocoel mezoderma tipu-
sy, és a sejtcsoportok sorsa rugalmasabban alakul. A csiralemezek fontos alapfunk-
cidi a tobbsejtli allatokra altalanosan jellemzdk. Ilyen az ektoderma védo és érzékeld
funkcidja, beldle igen koran differencialodik az idegrendszer. Az entoderma 6si funk-
cidja az emésztés, entodermalis eredet(i az elsddleges testiireg €s a chorda dorsalis is.

Az allatvilag filogenezisének genomikai alapjai

A komplexitas novekedésének tovabbi fontos folyamata volt az eukariotakra jellem-
z0 tagolt exon-intron génstrukturak 1étrejotte, és ezzel egytitt az alternativ hasitasbol
(splicing) adddo egyre nagyobb szamti kombinacids lehetdség megjelenése. Ez tette
lehetévé, hogy a fejlettebb eukaridtak korlatozott szamu génekbdl allo készletiikkel
egyre tobbféle funkciot lathassanak el. Genomikai vizsgalatok megmutattak, hogy
az alternativ hasitasi esetek mintegy 8-10%-a a Caenorhabditis elegans fonalféregnél,
az ecetmuslicanal (Drosophila), valamint az embernél is exon-duplikaciok kovetkez-
ménye. Az 6si génekbe beépiilS tjabb intronok tovabb novelték a kombinacids lehe-
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toségeket, ,,megkeverve” az atir6do és a fehérjestruktiirakban megjelend genetikai
informaciot hordozé elemeket (,,exon shuffling”, ,shuffling” a kartyalapok keverését
kifejez6 hangutanzo sz6). A Kambrium el6tti id6bol (Proterozoikum), majd a Kamb-
riumbol szarmazdé fosszilis leletek egyarant azt mutatjak, hogy mindinkabb olyan
csoportok jelentek meg, melyek mai utédaiban egyre tobb és hosszabb intron van
(1. abra). Mindez arra vall, hogy az eukariotak evolticidjaban az intronok jelentSsége
egyre nott, és mind komplexebb fehérjestrukttrak kialakulasat tette lehetévé. A ha-
tékony ,,exon shuffling” szintén hozzajarult a korai eukariotakban, majd az allatvilag
0si alakjainal genomkomplexitas novekedéséhez (Patthy 2003). A soksejtiiség kiala-
kulasaban ugyanis nélkiilozhetetlenek az extracelluldris mdtrix fehérjéi; mint pl. a sejt-
adhézios proteinek és a cellularis receptorok. E fehérjék tobbsége modularis felépité-
s. Feltételezhetd, hogy ezek a genomszintii innovaciok dontd szerepet jatszottak a
valodi allatok (Eumetazoa), és kiilondsen a harom csiralemez(i allatok (Bilateria) ki-
alakuldsaban. E makroevolticios folyamat a kambriumi fosszilis alakok sokféleségé-
ben jol érzékelhetd, de a molekularis bizonyitékok alapjan biztosan korabbi eredetti.

A génduplikacidk és az in. homeobox-géncsoportok kialakuladsa fontos szerepet
jatszott a soksejtliség, és kiilondsen a testpolaritas, a bilateralis szimmetria, majd
a szelvényezettség kialakuldsaban. Ezek koziil legismertebb a HOX géncsoport.
A HOX géncsoport 6si formdja mar a csalanozokban (Cnidaria) is meghatarozza
a test polaritasat. Tobbszoros duplikacidjuk és differencidlédasuk (HOX, illetve
ParaHOX) eltér6 mdédon alakult a soksejtti allatok két £6 fejlodési iranyaban, az ,,6s-
szajuak” (Protostomia) és az tjszajuiak (Deuterostomia) kladuszaiban. Az el6bbi-
ekben a HOX géncsoport mindkét 6 fejlédési agon (Lophotrochozoa, Ecdysozoa)
lehetévé teszi a szelvényes test kialakulasat, ahogy ezt az 6si, bilateralis szimmet-
ridju allatok hipotetikus alakjanal is lathatjuk (15. dbra). Ez azt eredményezi, hogy
a szelvényezettség, mint genetikailag kodolt alapforma lehetésége minden filoge-
netikai agon jelen van a bilateralis szimmetria kialakuldsa soran. Az egyedfejlédés
soran zajlé génexpresszid-szabalyozasi folyamatok hatarozzak meg, hogy a szelvé-
nyesség létrejon-e, vagy sem. Jol mutatjak ezt a csillokoszorus-larvak eltéro fejlo-
désmenetei a filogenetikailag rokon puhatestti és gytirtisféreg torzsek esetében. Az
Ujszajuak esetében viszont a ParaHOX nagy mértékben differencialodott, majd az
emlésokben az egész HOX-klaszter megtobbszorozddott (16-17. abra).

A génmiikodés tobbszintli szabalyozasanak felismerése az egyik legfontosabb 4j
lépés az allatvilag evolticidjanak megértésében. Kiilondsen az , evoliicio sotét anya-
ganak” is nevezett mikroRNS-ek szabalyozo funkcidi jatszhattak donté szerepet a
nagy filogenetikai iranyok kialakuldsaban. A mikroRNS-gének =22 nukleotidbodl
allé rovid, szabalyozd funkcidji RNS-molekulakat (miRNS) kdédolnak. Szerepet
jatszanak mind a sejtdifferencialédasban, mind pedig a differencialédott sejtek
homeosztazisaban. Lehet6vé teszik az allatvilag kiilonb6z6 csoportjainak egyed-
fejlédésében megfigyelheté morfogenetikai sokféleséget. Jelentdségiik az allati test
bonyolultabba valé organizacidjaval aranyosan novekszik. Jellemzd, hogy a filoge-
nezis soran a miRNS-gének szama gyarapodik, mutaciératajuk alacsony és ritkan is
vesznek el, ezért kiilondsen alkalmasak az allatvilag nagy filogenetikai iranyainak
elkiilonitésére és jellemzésére (18-19. abrak).

Azon talmenden, hogy az Animalia (allatok ,orszaga”, Regnum Animale) az
Opisthoconta f6 filogenetikai iranyba beagyazott, a beagyazott hierarchia jellemz6
maganak az allatvilagnak a nagy fejlédéstorténeti tagolodasara is (20. abra), amely-
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16. abra. A HOX-gének megoszlasa a Bilateria allatcsoportokban (filogenetikai fa: 185 rDNS

alapjan). A fliggbleges fehér valasztovonalak az ortoldg géncsoportokat kiilonitik el, az egyes

szinek az egyes ortolog géncsoportokat jelzik, savozottak a gyorsan evolvalodo, izeltlabtaakra
jellemzé szakaszok (De Rosa et al. 1999 utan, egyszertsitve)
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17. abra. A HOX (fekete) és ParaHOX (szlrke) géncsoport valtozasai a filogenezis soran (Lemons &

McGuinnis 2006 nyoman egyszer{sitve). Cnidaria, Platyhelminthes, Nematoda (Caenorhabditis ele-

gans), Diptera (Drosophila melanogaster), Echinodermata — tengeri siin, Cephalochordata (Amphioxus
lanceolatus), Urochordata (Tunicata), Mammalia (Mus musculus)
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nek meghatarozoéi a szelvényességet kodold genetikai rendszer (HOX-ParaHOX),
a harom csiralemeztiséggel egylitt a bilateralis szimmetria létrejotte, az ozmotikus
homeosztazist biztositd kivalasztd rendszer (,Nephrozoa”), a barazdalédas és a
gasztrulacid tipusai, a larvalis alakok (Lophotrochozoa) és a vedlés (Ecdysozoa).

A fenti tagolodast az alabbi, egyszertsitett dendrogrammok szemléltetik, feltiin-
tetve az egyes torzseket (phylumokat) is (21. abra).
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18. abra MicroRNS tdbbletek (pozitiv szamok) és veszteségek (negativ szamok) az allatvilag filogenezi-
se soran (Wheeler 2009 alapjan, egyszerUsitve). JelentSs tobbletek az Arthropoda, Annelida, Gastropoda,
Ambulacralia és Chordata filogenetikai agakon
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19. abra. A fontosabb Metazoa torzsek osztalyainak (sététszirke) és rendjeinek (vilagos sziirke) fold-

torténetileg igazolt megjelenése és mennyiségi aranyai nagy Iéptéki idéskalan (millio években) (Heron

2012 utan, egyszerUsitve 2012 abrajanak egyszerUsitésével). Bizonyitott jelenlét: fekete agak, és felté-

telezett jelenlét: szaggatott vonalak, az egyes idészakokban. A nyilak melletti betlikédok jelentése: E =

leg8sibb Ediacara-k; B = leg&sibb Bilateria-k; L = leg&sibb szilard vazak; C = Chengjiang fauna, P =

Burgess-palak. Az als6 diagrammon d**C skalan a globalis hémérsékleti valtozas lathatd, melyek a leg-
6sibb jégkorszakokat mutatjak

Porifera
Ctenophora

Placozoa
Cnidaria A

Xenoturbellida
o [ S v A
Nemertodermatida

Hemicordata
Echinodermata
Cephalochordata
Urochordata
Craniata
Chaetognatha
Loricifera
Kinorhyncha
Priapula

—
=
—E Nematoda
=

euoe|g

ejwojsolanag
eozoiydspN
eozoxoyeled
sljeipel

>

<“—> <€—) sepojepzeieq
selpan

Nematomorpha
Tardigrada
Onychophora
Arthropoda
Orthonectida
Rhombozoa

Cycliophora

Gnathostomulida
Micrognathozoa
Rotifera
Gastrotricha
Platyhelminthes
Brachiopoda
Phoronida

_E Bryozoa

Entoprocta

©0z0sApo]

xoyeted-xoH

eljaWWIZS sijeialelq

2IWO0)S0)0.1d
)OAISZSO)ZSe|BAI

elfesds

sepojepzeleq
sijeJids

<
<
<
<<

20. abra. Az allatvilag beagyazott hierarchikus tagolddasa az egyedfejlédés jellegei alapjan (Giribet 2016
utan, kiegészitve)
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Egy 0si filogenetikai oldalag:
Ctenophora — borddsmeduzak

A Ctenophora torzs, eddig mintegy 200 leirt fajjal, a tobbsejtd allati organizacid
sajatos Osi iranyat képviseli. Fajaik benthikus vagy pelagikus életmdéduak, moz-
gasuk vagy csillozattal, vagy féregszerti izommozgasokkal torténik. A bordasme-
duizak onnan kaptak a neviiket, hogy testiik két oldalan 3-3 , bordaszer(i” csillos
meridian (remigium) htzodik, ezek dsszekottetésben allnak a test csicsan talalhatod
helyzetérzékeld statocystaval. Alapfelépitésiikhoz tartozik, hogy egy par, tobbnyi-
re féstiszerti tentaculumuk van, ezek a test kétoldali, a gastrovaszkularis rendszer
oldalnyulvanyaival 0sszefiiggd godrocskéjébol indulnak ki. Tentaculumaikat ekto-
dermalis epithel épiti fel, rajtuk epidermalis, tin. ragasztdsejtek (colloblast) vannak.
A planktonikus fajok ragadozok, zsakmanyukat a tentaculumok epitheljében el-
helyezkedd ragasztosejtekkel szerzik meg. A tentaculumok az Ocyropsis fajoknal
ivaréréskor redukalodnak, a kucsmamedtizak (Beroidae) pedig egész életciklusuk-
ban tentaculum nélkiiliek. Nemzedékvaltakozasuk nincs. Viselkedéstik és egyedfej-
16déstik bonyolult. Larvalisan is szaporodhatnak, majd ezt egy steril szakasz kove-
ti, miel6tt kifejletten ivarérettek lennének (dyssogonia). Himndések, ivarmirigyeik
a ,bordakhoz” csatlakozd gasztrovaszkularis tiregek entodermadja alatt foglalnak
helyet. Spermiumaik fejének szerkezete jelentésen eltér mind a csalanozokétol,
mind pedig a Bilateria csoportokétdl. Az acrosomalis komplex jelen van, a spermi-
um feji részében viszont csak egyetlen, lateralis helyzet(i mitokondrium talalhato.
A zigéta planktonikusan fejlodik, kivételek a benthikus fajok, amelyeknél ivadék-

Bilateria
Ecdysozoa (Nematoda, Arthropoda,
Onychophora, Tardigrada, Kinorhyncha)

Lophotrochozoa (Mollusca, Annelida,
Platyhelminthes, Gnathostomulida, Nemertoidea,
Gastrotricha, Brachiopoda)

BIWO0}S0}0.1d

Chordata (Vertebrata, Urochordata,
Cephalochordata)

elwo)s
-0Ja3nag

Ambulacralia (Echinodermata,
Hemichordata)

Acoelomorpha (Acoela, Nemertodermata)

Cnidaria (Anthozoa, Medusozoa)

Placozoa

— Porifera (Calcarea, Demospongia)

Ctenophora

21. abra. Az allatvilag filogenezisének a beagyazott (nested) hierarchiaja, a nagy filogenetikai egységek-
hez tartozo térzsekkel



VARGA ZOLTAN: AZ ALLATVILAG FILOGENEZISE ES FILOGENETIKUS RENDSZERE 31
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Cnidaria

Placozoa

Porifera

Ctenophora

Choanozoa

22. abra. A dendrogramon Ctenophora tdrzs térzs mint a
tobbsejtl allatok (Metazoa) testvércsoportja szerepel, mint
a valddi tobbsejtliség legkorabbi elagazasa az Animalia
filogenezisében (Whelan et al. 2017 utan, egyszer(sitve)

Ideghaloézat, kézponti
idegrendszer, agy

Eumetazoa neuronok

Klasszikus
szinapszisok,
Ideghalozatok

Neuronok és
szinapszisok sincsenek

Os-Metazoa Neuronok és szinapszisok sincsenek

Kilénboz6 transzmitterek, Glu, 70 peptid
Ideghalézat elemi idegk6zpontokkal

Bilateria

Cnidaria

Placozoa

Porifera

Ctenophora

Choanozoa

gondozas van. A barazdalddas
totalis, a 8 sejtes stadium utan
apro, gyorsabban osztédo sej-
tek (micromera) kiiloniilnek el,
amelyek kortilnovik a nagy, las-
sabban szaporodd (macromera)
sejteket, igy epibolikus (koriilno-
véses) gasztrula jon létre. Utana a
kisebb kiils6 sejtek bevandorol-
nak (ektodermalis immigracio).
El6szor egyszerli 6sbéliireg ala-
kul ki, majd a gasztrovaszkularis
rendszer jon létre. A bilateralis
szimmetria kezdeti négysugaras
szimmetriabol alakul ki.

A bordasmedtizaknak sima-
(egy fajnal harantcsikolt-) izom-
sejtjeik vannak. Anatémiajuk azt
mutatja, hogy izomrendszertik is
a tobbi allatoktol fliggetlentil ala-
kult ki. A tobbi 6si Metazoa-tdl el-
téréen, komplex idegrendszeriik
jott létre, amely szubepithelialis
halézatot képez, benne ganglio-
nok vagy folérendelt funkcidju
neuronok nincsenek. Idegrend-
szeriik felépitésében és miikodé-
sében minden mas allattorzstol
eltéréek: a Bilateridkra jellemzd
neuronspecifikus gén és az al-
talanosan ismert neurotransz-
mitterek vagy hidnyzanak, illetve
ha megvannak, nem mukoddnek a
neuronok kozott. A Ctenophora-k
mitokondrialis genomja az egész
allatvilagban kiilonallé jellegii (22.
abra). A cirkularis genom 11016
nukleotidbol, és csak 12 gén-
bdl all, igy a legkisebb Metazoa
mtDNS  genom. Valdszintileg
génvesztéssel egyszertisodott. Az
alabbi géneket foglalja magaba:

23. abra. Az allatvilag egyszerisitett filo-

genetikai vazlata, benne az idegrendszer

és a neurotranszmitterek f6bb sajatsagai

és komponensei (Moroz et al. 2016 utan,
maodositva)
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citokrom oxidaz I-1I-11I alegységek, NADH-dehidrogenaz 1., 3., 4. és 4L alegységek,
NADH-dehidrogenaz 5. alegység és citokrom b, kezdé kodonnak a NAD1 kivételé-
vel (AUU) a tobbi mind az AUG-t haszndlja, illetve UAA-t stop kodonnak.
Filogenetikai helyzetiiket az utobbi évtizeden beliil, nagyobb szamu transz-
kriptéom elemzésével sikeriilt tisztazni. Kiilonallésagukat tobb géncsalad kompa-
rativ elemzése igazolja, igy a HOX gének és a microRNS rendszer hidnya. Integ-
rativ elemzések azt mutatjak, hogy a Ctenophora a Metazoa legkorabban elvalt

Cydippida

Platyctenida

Cydippida

Cydippida

Cydippida

Beroida

Lobata

Cydippida

Lobata

Lobata

24. abra. A bordasmeduzak molekularis filogenetikai dendro-
gramja megmutatja, hogy a morfologiai alapon elkulénitett
csoportok jelentds része (lasd: Cydippida, Lobata) nem mo-
nofiletikus, ellentétben a Beroida-val (Whelan et al. 2017 utan)

filogenetikai aga (23. abra), igy
a bordasmeduzak az Osszes Eu-
metazoa filogenetikai testvércso-
portjat  képezik. A leg6sibb,
valoszintileg ~ Ctenophora-ként
azonosithato maradvanyok az
Ediacara-faunabdl ismertek, tobb
biztos leletiiket a Kambriumbol
irtak le. Nagyobb mértékd sok-
féleségiik mintegy 350+88 millid
évvel ezel6tt kezdett kibontakoz-
ni. Evoltcidjuk nagyon koran két
irdnyba valt szét. Nemzetségeik
nagy tobbségére csak a simaizom-
sejtek jellemzok, mig az onallo
filogenetikai vonalat képviseld
Euplokamis dunlapae harantcsikolt
izomsejtekkel rendelkezik. A bor-
ddsmediizak fenéklako, bilatera-
lis szimmetriaju fajai levezetettek
és semmiképp sem a 3-csiraleme-
zU allatok ,,6sformai”.

A bordasmedtizak korabban
morfolégiai alapon elkiilonitett
tobb csoportjanak (Tentaculata,
Cydippida, Lobata) a monofile-
tikus jellegét molekularis vizsgala-
tok nem erGsitették meg (24. abra).
Mas, morfoldgiailag is jol elkiilo-
niilt csoportok, mint a benthikus
életmodu Platyctenida-k és a ten-
taculum nélkiili Beroida-k viszont
monofiletikusnak  bizonyultak.
Szintén monofiletikusak a tenta-
culumokat az ivarérés soran el-
vesztd, dioecikus Ocyropsis fajok,
amelyek a Cestida-k (pl. vénusz-
Ov — Cestum veneris) filogenetikai
testvércsoportjat képezik. Vala-
mennyi tovabbi Ctenophora fi-
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logenetikai testvércsoportjanak az izolalt filogenetikai helyzet(i Euplokamis dunlapae
bizonyult. Egytttal ez az egyetlen Ctenophora faj, amelynek harantcsikolt izomsejtjei
vannak. A Bayes-féle 6sallapot-rekonstrukci6 (ancestral state reconstruction) azt mutatja,
hogy a harantcsikolt izomsejtek ezen a filogenetikai agon azt kovetden alakultak ki,
miutan az E. dunlapae a tobbi Ctenophora-tdl elkiiloniilt, illetve azt is igazolja, hogy a
harantcsikolt izomzat az allatvilagban legalabb harom kiilonboz6 filogenetikai agon
jott 1étre: az E. dunlapae-nél, egyes csalanozéknal (Cnidaria), illetve a harom csiraleme-
z Eumetazoa-nal.

A bordasmedtizak 6si alakjaival kapcsolatban, f6leg morfoldgiai-anatémiai ana-
logiak alapjan tobb hipotézis is megfogalmazddott. A jelenlegi bordasmeduzak ko-
z0s Osei valoszintileg pelagikus, planktonfogyaszto ragadozok voltak, ezt igazolja
a Ctenophora-k legjellemzdbb sziinapomorfiaja: a colloblastokat hordozo paros, el-
agazo tentaculumok. Ez a jelleg azonban az evolucidjuk folyaman tobb alkalommal
is modosult, igy a Dryodora fajoknal leegyszertisodott, a Beroe kucsmamedtizaknal
pedig teljesen redukalddott.

Az 0si allapot Bayes-féle rekonstrukcidja szerint a bordasmedtizak eredetileg
szabadon tszo-lebegd pelagikus életmdduak voltak, és legalabb két, egymastol
fiiggetlen filogenetikai agon valtak benthikus vagy félig-benthikus életmdduva
(25. abra). Ez a két atmenet a Platyctenida csoport, illetve a Lobatolampea tetragona
kialakulasa soran ment végbe. Az el6bbiek — a harantcsikolt izomzatta Euplokamis
kivételével — az Osszes tobbi Ctenophora filogenetikai testvércsoportjat képezik,
mig a Lobatolampea tetragona a ,lobata” morfologiai tipusti genuszok testvércso-
portja. A szalagszer(i testformaja Cestum veneris ez utdbbiak kozé beagyazott. Arra
viszont egyetlen csoport sem utal, hogy a benthikus csoportok barmelyike vissza-
térhetett volna a pelagikus életmodhoz. Kordbban, morfologiai alapon tgy vél-
ték, hogy a bordasmedtzak szervezddési alaptipusat a tankonyvekben gyakran a
Ctenophora-k ,tipusfajaként” abrazolt labdamedtza (Pleurobrachia pileus) mutatja.
Ezt azonban megcafolta az a felismerés, hogy a Ctenophora nemzetségekre altala-
nosan jellemzo a biolumineszcencia képessége, ez pedig a monofiletikus csoportot
képez6 Pleurobrachiidae és Pukiidae csaladoknal hianyzik, illetve nyilvanvaldan
masodlagosan elveszett, tehat ez a hiany az utdbbiak sziinapomorf jellege.

A biolumineszcencia a nagyobb, fényhianyos vizmélységekben jelent szelekcios
elényt, a sekélyebb vizmélységekben él6 Pleurobrachia-k szamara nem jelentett sze-
lekciés hatranyt az energia-haztartas gazdasagosabba valasa a biolumineszcencia
elvesztése kapcsan.

A bordasmeduzak a vilagocean szinte minden térségét sikerrel népesitették be,
és fontos lancszemei a tengeri taplalékhalézatoknak. Tomeges elszaporodasuk su-
lyos gazdasagi karokat okozhat a fiatal halivadék elfogyasztasaval.

Parazoa — Alszovetes allatok

Az alszovetes allatok a soksejt(i allati test (Metazoa) organizacidjanak Osi szintjét
képezik. Mivel sejtjeik jelentés mértékben atalakuldképesek, ezért valodi szoveteik
nincsenek. Vitatott, hogy testiik két sejtrétege, a pinacoderma és a choanoderma homo-
lognak tekintheté-e az Eumetazoak ekto- és entodermajaval. Valodi soksejtiiségtiket
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bizonyitja viszont az, hogy megvannak naluk a sejt kozti kommunikaciét biztosi-
to galectin és integrin molekulak, és a transzmembran sejtreceptorok is, mindezek
a tobbsejtli allatok (Metazoa) monofiletikus eredetét bizonyitjak. Egy kis méret(,
Ausztralia Nagy korallzatony-menti (Great Barrier Reef) sekély tengereiben €l6 faj
(Demospongia: Amphimedon queenslandica) genomikai vizsgalata megmutatta, hogy a
szivacsok génkészlete sok tekintetben hasonlo a fejlettebb szervez6désii allatcsopor-
tokéhoz. Az Eumetazoakkal k6z0s gének alapvetdek a sejtciklus szabalyozasaban, az
egyedfejlodésben, a szomatikus- és az ivarsejtek elkiiloniilésében, a sejtadhézidban
és az immunitas létrejottében, emellett k6z0s a pan-metazoa transzkripciés faktor, illetve
szamos strukturalis gén is. Ezek a jellegek nagyrészt sziinapomorfidk, és a Metazoak
monofiletikus eredetét igazoljak.

Porifera — Szivacsok

Nagy valoszintiséggel allithato, hogy a szivacsok lehettek a legdsibb soksejtti allatok
a Fold torténete soran, bar fejlédéstorténetiik legkorabbi, prekambriumi-kambriu-
mi idészaka kevéssé ismert. Az Gjabban, féleg Kina és Ausztralia tertiletérdl el6ke-
riilt fosszilidk egyértelmtien bizonyitjdk, hogy a Metazoak els6 jelentds hullamanak
kibontakozasa, az in. kambriumi radidcio6 idején a szivacsok fécsoportjai mar jelen
voltak. A legdsibb, szivacsként azonosithato fosszilia legaldbb 600 milli6 éves, és
a dél-kinai Doushantuo formacioébdl, a Prekambriumbdl irtdk le Eocynthispongin
ginnin néven 2015-ben. Felszinét a pinacocytakra emlékeztetd, pdrusokkal atjart la-
pos sejtek boritottdk. A legtobb dsmaradvany a kiilondsen jol fosszilizal6d o tivegszi-
vacsokbol (Hexactinellida) maradt fenn (lasd a dél-kinai Chengjiang faunaegytittes
a korai Kambriumbdl). Bar a nem-mészvazas szivacsok leletei nagyon hézagosak, a
legkorabbi Hexactinellida és Demospongia adatok is a Prekambriumbdl erednek. A
molekularis adatok alapjan is mintegy 600 milli6 évvel ezelGttire tehetd a legdsibb
Hexactinellida-k megjelenése.

A foldtorténeti 6skor (Proterozoikum) és a Kambrium hataran mar jelenlevé al-
latcsoportok koziil egyediil a szivacsok és a borddsmeduizak azok, amelyek jelenleg
is élnek. Ebben az értelemben valddi ,,€16 fossziliak”.

A szivacsok monofiletikus eredetét bizonyitja néhany alapvetd szervezddési ,,in-
novacid”, mint a viz atdramldsat biztositdé pdrusrendszeriik (lasd: latin név — po-
rushordozo), sejtjeik tobbiranyu atalakuloképessége (pluripotentia) és szaporodasi
rendszeriik alkalmazkoddképessége. Mivel testiiknek nincs polaritdsa és nem mu-
tat semmilyen szimmetriat, nincsenek ingeriiletvezetd sejtjeik és nincsenek elkiilo-
niilt szerveik sem, igy egyediségiik is egészen kezdeti szintti. Sajatos 6si jellegiik
a Choanoflagellata galléros ostorosokkal nagyban egyezd felépitésii choanocytak
megléte. Ezt a kapcsolatot a molekuldris filogenetikai vizsgalatok is megerdsitették,
eszerint a filogenetikai testvércsoportjuktdl, a Choanoflagellata-tol legalabb 600 mil-
li6 éve kiilontiltek el. Bar ezt a kapcsolatot mar Ernst Haeckel (Generelle Morphologie
der Organismen, 1866) megsejtette, s6t a szivacsokban a galléros ostorosok soksejttivé
valt fejlédési agat feltételezte, ultrastrukturalis részleteire és molekuldris hatterére
csak tjabban deriilt fény. Kitlint, hogy mig a microvillusokbdl kialakult , gallér” a
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Choanoflagellata-nal tolcsérszer és a kiils6 glycocalyx hiivelye folyamatosan megy
at a sejtfelszinre, addig ez a szivacsok galléros ostoros sejtjeinél inkabb hengeres és
a glycocalyx a microvillusokat 0sszekoté haldzatot képez. A szivacsok szamos jel-
lege azonban a fejlettebb Metazoa csoportokkal valé kapcsolatot bizonyitja. Ilyen a
gasztrulacidhoz hasonl6é embriogenezis, a spermiogenezis, a sejt kozti kommuni-
kaciot biztosito galectin és integrin molekulak és a transzmembran sejtreceptorok,
és szamos gén megléte, bar ezek egy része (pl. a chitin-synthetase) inaktiv. Ugyan-
akkor sokaig ugy vélték, hogy a Metazoa egyedfejlodést és a szelvényesség kiala-
kulasat kodolo ,antennapedia” (ANTP) géncsoport, a HOX és ParaHOX gének,
amelyek génduplikacidval 1étrejott paralogjai a kiilonb6zd Metazoa csoportokra
kozosen jellemzoek, a szivacsokbdl hianyzanak. Az Amphimedon (Demospongia)
genom szekvenaldsa azonban megmutatta, hogy a HOX-ParaHOX géncsoporthoz
hasonld génklaszter a szivacs-genomban is megvan, és igy a szivacsok és a fejlet-
tebb Metazoa-k kozos &seiben is jelen kellett, hogy legyen. A tovabbi bizonyitékot a
mészszivacsok genomvizsgalata hozta, amelyeknél a ParaHOX gén a choanoderma
sejtrétegben hasonléan mitikodik, mint a Metazoa-k entodermajaban. Ha még
mindehhez azt is hozzaszamitjuk, hogy a Demospongia és Calcarea filogenetikai
szétvalasa mintegy 600 milli6 évvel ezel6tt mar megtortént, akkor egyértelmtinek
tlnik, hogy a leg6sibb Metazoa-k genomjaban a HOX-ParaHOX géncsoportnak je-
len kellett lennie. Ujabban a cadherin géncsalddhoz tartozé géneket is azonositottak
a szivacsokban, ami azért is fontos tény, mivel ezek a Metazoa sejtadhézié mediato-
rai, és fontos szerepiik van a sejtdifferencialédasban és morfogenezisben.

A Metazoa-k evolucidjara vonatkozé tovabbi fontos Osszefiiggések rajzolédnak
ki a szivacsok egyedfejlédési sajatossagai alapjan, az , Evo-Devo” elv értelmében.
A barazdalddasi folyamat is tobb, pleziomorfnak tekinthetd jelleget mutat. Ilyen a
tobb Demospongia-nal igazolt radialis barazdaldédas, amely holoblasztikus és nem
mutat test-polaritast (4n. polyaxialis vagy kaotikus barazdalodas). Differencial-
tabbnak mutatkozik egyes Calcarea-k barazdalédasa, ahol a kezdeti aequalis sza-
kaszt a kiils6 micromera és a belsé macromera réteg differencialodasa valtja fel, és
ezt kdvetden a kisebb sejtekbdl allé animalis, €s a nagyobb sejtekbdl allé vegetativ
polus is megkiilonboztethetd. Ez a stadium a blasztula inverzidjanak a folyamataba
megy at.

Bar a szivacsok embrionalis fejlédése eléggé sokféle, mindegyik esetben megfi-
gyelhetd egy hatarozott sorrend, ahogyan a blasztomerak osztédasa és mozgasa
atmegy egy a csiralemezek kialakulasahoz hasonlo6 differencialédasi folyamatba.
Ezt egyes szerz6k (Brusca 2015) a gasztrulacio és a test polaritasa megjelenése leg-
korabbi formajanak tartjak. A larvalis alakok sokféleségét a kutatdk altalaban hét
csoportba osztjak. A Hexactinellida trichimella 1arvaalakja totdlis aequalis barazda-
lédassal indul, majd a blasztula stadium utan egy kiilsé syncytialis halézat jon 1ét-
re. Ez a szabadon 0sz6 larvaalak megtapad, majd atalakulason megy keresztiil. A
trichimella ostoros sejtrétegének sejtjei sokcsilldsak, ez jelleg a szivacsok korében
egyediilallé. Az egyedfejlédés a mészszivacsoknal is totalis radidlis barazdalodassal
indul, és tireges coloblasztula alakkal folytatodik. A tovabbiakban kétféle larvaalak
kiilonboztetheté meg. A calciblasztula larvanal a kiilso csillds sejtréteg egységes ma-
rad, mig az amphiblasztula larvanal a test harom sejtcsoportra differencialédik, és a
csillos sejtek egyik csoportja a test belsejébe vandorol, a késobbiekben az ostorkam-
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rakat kialakitva. A Homoscleromorpha-k barazdalédasa is totalis aequalis, azonban
a 3. osztddas utan a sejtek tovabbi osztéddasa aszinkronna valik, és szikanyaggazdag
sejtekbdl allé6 morula jon létre. A 64-sejtes allapot utan a morula kiils6 és belsd sejt-
rétegre differencialodik €s az an. cinctoblasztula larvat alakitja ki. A legvaltozato-
sabb és a legtobbet is tanulmanyozott a Demospongia-k fejlédése. Itt vannak direkt
fejlédéstiek (Tetractinellida), és de ismeriink sokat tanulmanyozott larvaalakokat
is. A barazdalodas totalis aequalis, és ezt kovetden iireges blasztula jon létre. Tobb
esetben unipolaris vagy multipolaris sejt-bevandorlas megy végbe. A kiilsé sejtek
a 32-64 sejtes allapotokban csillossa valnak, a belsd sejtek archaeocytakka alakul-
nak. Az leggyakoribb korai larvastadium a céloblasztula. Ez gyakran parenchymella
larvaalakba megy at, amelynek a csillds kiilsé sejtjei amdboid sejtekbdl allé bel-
s6 sejttomeget vesznek koriil. Ilyen a legtobb Demospongia fejlédésmenete. Egy
kovetkezo tipusnal, a disphaerula-nal kettds kiilsé epithelialis sejtréteg talalhato,
amely egy kisebb belsé iireget vesz koriil; ez a disphaerula 1arvaalak (Demospongia:
Halisarcidae). Valamennyi larvaalak csillézata polaritast mutat, az eliilsé csillos
részt tekintjitk az animalis poélussal homolognak, és ebbdl indul ki a choanoderma
képzbddése, mig az ellenkezd poluson elhelyezked6 amdboid sejtekbdl képzddik a
kifejlett szivacs kiils6 sejtrétege, a pinacoderma. A szivacsok szervezddése geneti-
kai alapjainak megértésében donto6 attorést jelentett az Amphimedon queenslandica
Demospongia teljes genomjanak a szekvenaldsa. Ez lehetGséget ad a Metazoa és a
Porifera gének homologizalasara, és az egyedfejlédés soran manifesztalddo gének
azonositasara. Ezek a vizsgalatok adhatjak meg azoknak a régen fiiggdben 1év6 kér-
déseknek a megoldasat, hogy a szivacsok kiilsé és belsd sejtrétege, az epidermis és
gastrodermis homoldg-e a szoveti szervezddésu allatok ektoderma és entoderma
csiralemezével, illetve a kiilsé sejtréteg befordulasa (inverzid) a szivacsoknal tekint-
het6-e a gasztrulacio 6si formajanak.
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Eumetazoa: Valodi szovetes allatok

Az élovilag fejlédéstorténetének az Eumetazoa szervezédéshez vezeté agan négy
alapvet6 nagy atmenet, innovacio allapithaté meg. Koziilitk a minden tovabbi fej-
leményt megalapozo valtozasrdl, az eukaridta sejt evolticidjardl mar volt sz6. Ezt
kovette a soksejtliség kialakuladsa; ennek &sibb formadjat, az alszovetes szervezédést
a szivacsok evolucidja kapcsan tekintettiik at. A kdvetkezd nagy atmenet a csirale-
mezekbdl torténd szoveti szervezddés megjelenése, ezt lathatjuk a csaldnozoknal
(Cnidaria), és ezt koveti a harmadik csiralemez kialakulasaval a triploblasztikus
és alapvetben kétoldali részaranyos Eumetazoa test 1étrejotte (Bilateria). Az Eume-
tazoa nagy filogenetikai irany kialakuldsa tehat a valddi szdveti szervezédéssel indul,
amely az egyedfejlédésben a gasztrulicié soran manifesztalodik. Az igy létrejovo két
elsédleges szovet epithel-jellegti, ekto- és entoderma. Hasonlo folyamatok a valdszinii-
leg korai filogenetikai oldaldgat képezd korongallatkaknal (Placozoa) is végbemen-
tek, ennek részletei azonban még kevéssé tisztazottak. Korabban a csalanozdkkal
(Cnidaria) egyiitt targyaltdk a bordasmeduzakat (Ctenophora) is, ez az allatcsoport
azonban az ujabb genomikai vizsgalatok szerint teljesen kiilonallé 6si fejlédési
iranyt képez, amely az Eumetazoa-k kialakulasaval parhuzamosan, s6t lehetséges,
hogy még a szivacsok 1étrejottét megel6zden, az Ediacara idészakban jott létre, és
valdsitotta meg a tobbsejtes szervezddés sajatos formajat. Ezért a fenti csoportokat
korabban 6sszefoglaléan kezel6 Epitheliozoa kategoriat polifiletikusnak tekintjiik,
és a fejlédéstorténeti alapti rendszerezésben nem hasznaljuk.

Az Eumetazoa-k evolucidjanak kovetkez6 nagy atmenete a harmadik csiralemez,
amezoderma kialakulasaval tortént, amely elvalaszthatatlanul &sszefiigg a kétolda-
li (bilateralis) szimmetriaju test megjelenésével. Az Eumetazoa szervezdés 1j uta-
kat jelolt ki az allatvilag sokféleségének a kibontakozasaban. A bilateralis szimmet-
ria hatarozza meg a test kett0s, fej-farki (oralis-aboralis) és hat-hasi (dorzoventralis)
polaritasat. Ez a szimmetria teszi lehetévé a kefalizaciot, a taplalkozassal és az ér-
zékeléssel kapcsolatos strukturaknak a fejtajon valé koncentralddasat. A bilateralis
szimmetria kdvetkezménye a teljes bélcsatorna, illetve a proto- és metanefridialis
kivalaszto rendszer 1étrejotte is. Mezodermalis eredetli emellett az izomzat, a ke-
ringési és a kivalaszto rendszer, valamint a szaporodasi rendszer szomatikus része.

A legésibb fosszilis, Bilateria-ként azonosithaté maradvanyokat Kina Doushan-
tuo formacios iiledékeiben talaltdk meg, korukat 630-600 millié évre becsiilik. A
Bilateria-k monofiletikus eredetét a molekularis elemzések és a morfologiai-anato-
miai vizsgalatok egyarant igazoljak. Legfontosabb sziinapomorfidik a harmadik
csiralemez, a mezoderma megléte, a bilateralis szimmetria, a kefalizaci6, valamint
a hosszanti- és harantizomzat megléte, bar ezek az utdbbi jellegek esetenként re-
dukalédhatnak, illetve ersen leegyszertisodnek. Fontos hipotéziseket alapoztak a
larvalis fejlédési alakokra is (Evo-Devo elv), annak alapjan, hogy ezek mutatjdk meg
a Bilateria-k Osi szervezOdési alapformajat (in. Ur-Bilateria). A molekularis elemzé-
sek viszont nemcsak a redukcios eredetti hasonlosagok eltérd filogenetikai eredetét
tartak fel, hanem megmutatjak azt is, hogy a legegyszertibb szervezédésii 6si taxonok
koziil melyek azok, amelyek kozott valddi leszarmazasi kapcsolat all fenn, és melyek
képeznek korai filogenetikai oldalagakat, mint a bordasmeduzak (Ctenophora).
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A korabbi rendszerek a legésibb Eumetazoa-ként a laposférgeket (Platyhelmin-
thes) kezelték, annak alapjan, hogy naluk a test belsejét egy kevéssé differencialt
parenchimatikus szdvet tolti ki. Az egyszer(ibb laposférgek ektodermalis csillozata
alapjan feltételezték, hogy ezek Ciliata-6sok ,atsejtesedésével” jottek létre (J.
Hadzi hipotézise). A mult szazadban sokaig elfogadtak a , planuloid-acoeloid”
hipotézist is, azt feltételezve, hogy az Eumetazoa szervez6dés 6si, tin. archetipu-
sa a csillés planuloid larva lehet. Ennek ellentételezéseként fogalmazodott meg az
archicoelomata hipotézis, mely szerint az Eumetazoa-k 6si alakja komplex felépité-
s, harom csiralemezii lény volt, és a laposférgek testiireg nélkiili jellege reduktiv
irany fejlédés eredménye. Ezeket a morfologiai alapti hipotéziseket irtak feliil azok
a molekularis filogenetikai eredmények, amelyek megmutattak, hogy a testiireg
nélkiili, acoelomorph csoportok (Acoela és Nemetodermatida) és a Xenoturbella-k
nem laposférgek (Platyhelminthes), hanem a harom csiralemezi allatok bazalis cso-
portjat képezik. Az Acoelomorpha a jelenlegi filogenetikus rendszerekben mint az
Osszes tovabbi Bilateria testvércsoportja jelenik meg, azzal egyiitt, hogy szervezo-
désiik kozel all a Bilateria-k hipotetikus &si formajahoz (Ur-Bilateria, v. 6. 15. abra).

A valddi szoveti szervezddés legegyszertibb, és minden bizonyiték szerint leg-
0Osibb formajat a kétcsiralemezii csalanozok, Cnidaria alkotjak. Ezért az Eumetazoa-k
filogenetikai viszonyainak a targyalasat ezzel a torzzsel kezdjiik

Cnidaria — Csalanozok

A Cnidaria-k rendszerint valtivartiak. Harom, a hagyomanyos rendszerben meg-
kiilonboztetett osztalyukban (Hydrozoa, Scyphozoa, Cubozoa) jelen van a polip- és
mediiza-alak véaltakozasa. Ezért, és molekuldris jellegeik, féleg a mtDNS szervezd-
dése alapjan, egyes rendszerezdk ezt a harom csoportot egyiittesen egy altdrzsbe
foglaljak 6ssze Medusozoa (illetve Tesserazoa) néven. Az Anthozoa-knak viszont
csak polip-alakjuk van. A polip- és meduza-alak els6dlegesen sugaras szimmetria-
ju, masodlagosan bilaterdlissa valhat. A polip-alakra jellemz6 a kiilonb6z6 ivartalan
modokon torténd telepképzés (lasd pl.: korallok, pelagikus tiszé hydropolip tele-
pek stb.). A polip é4ltalaban sarjadzassal hozza létre a meduiza-alakot, amely ivaros
szaporodassal planula-, illetve esetenként actinula 1arvat képez. A larva szesszilis
alakka valtozasaval jon létre a polip. Az actinula 1arvabol azonban szabadon 1isz6
meduza-alak is 1étrejohet. Ezt az atalakuldsi modot csak két Hydrozoa rendben
ismerjiik. A polip- és a meduza-alak els6dlegességének kérdése kordbban vitatott
volt. Amennyiben a szesszilizalédo6 polip-alak az elsédleges, akkor az a tény, hogy
az Anthozoa osztalyban nincs medtza-alak, pleziomorf jelleg, azzal egyiitt, hogy
az anthopolip ivaros szaporodasra képes. Ebben az esetben viszont a medtiza-alak
jelenléte leszarmaztatott, és ez a Medusozoa osztalyok monofiletikus eredetét bizo-
nyitd sziinapomorf jellege. Ebbdl viszont az is kovetkezik, hogy az is leszarmazta-
tott jelleg, hogy a medtiza-szaporodik ivarosan, és ezzel egyiitt a polip-alak elveszi-
ti az ivaros szaporodas lehetdségét. Az ijabb molekuldris filogenetikai vizsgalatok,
és bizonyos pleziomorf jellegek (csaldnsejtben cnidocil helyett ostor) megléte az
Anthozoa-nal, az el6bbi hipotézist erdsitik meg.
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A csalanozok hossza foldtorténeti multra tekinthetnek vissza. A legkorabbi,
mintegy 600 millié éves fosszilidk a praekambriumi Ediacara id6szakbdl vannak,
a dél-ausztraliai Ediacara Hills tertiletérdl. Ezek kozott meduizak és polipkoloniak
is vannak, illetve egy, a mai tollkorallokhoz (Pennatula) hasonl6 képzédmény. Bar
egyes meduzaszeri maradvanyok ernyojének szegélyén tentaculumok is latha-
tok, a leletek taxondmiai besoroldsa bizonytalan, illetve vannak olyan leletek is,
amelyek a harom-, 6t- vagy nyolcsugaras szimmetridik alapjan semmilyen jelen-
legi él6lénycsoporttal sem azonosithatok. A fossziliaik alapjan felallitott taxonok
(Vendozoa, v.0. Seilacher 1880, illetve Rangeomorpha), és a szintén bizonytalan ta-
xondmiai helyzeti Dickinsonia, a

Octocorallia jelenleg él6 allattorzsekkel egy-
elére nem hozhatok szarmazas-
Hexocorallia tani kapcsolatba. Az el6bbieknél

némileg fiatalabbak és jobban ér-
Stauromedusae telmezhetok azok a leletek, ame-

il

Coronatae lyeket 2014-ben Uj-Fundlandbdl,

Haootia quadriformis néven irtak

-Semaeostomae” e Ez mintegy 6 cm testhosszi-

Rhizostomae sagu, négysugaras szimmetriaja
=l Chirocropidae meduzaszer(i fosszilia, amelyen
kontraktilis izomszerti kotegek

Carybdeidae maradvanyai is lathatdk, hason-

16 a jelenleg is él6 Staurozoa-

Limnomedusae . s ’
hoz. A Kambrium elejérél mar

JTrachymedusae”  benthikus, rogziilt és kuszo
Narcomedusae Anen?oni?-s,ze]iﬁ aktiniék. ma-
radvanyai és életnyomai ismer-
tek. Szintén korai kambriumiak
Capitata azok a Dél-Kinabdl leirt marad-
vanyok, amelyeket Scyphozoa-k
embrionalis alakjaiként azono-
Filifera sitottak. Mindmaig bizonytalan

volt azoknak a két-csiralemezii
allatoknak a taxondmiai besoro-
Siphonophorae lasa, amelyeket 2014-2015-ben
talaltak a Dél-Ausztralia kozeli
tengerekben, 400-2900 m kozotti
Hydridae mélységekben. Az els¢ leleteket
Dendrogramma enigmatica és D.
discoides néven irtak le. Molekula-
ris vizsgalatok soran kitlint, hogy
ezek a mintegy 20 mm-es allatok,
25. abra. A csalanozok — Cnidaria filogenetikai attekin- amelyeket eleinte az Ediacara-
tése (Collins 2002 utan). Az Anthozoa (Octocoraliia + id&szakbol fennmaradt meduza-
Hexacorallia) testvércsoportja a Medusozoa néven dssze-  szerti ,, €18 fosszilidnak” véltek,

foglalt 6sszes tovabbi filogenetikai agnak. Lathato, hogy az
alapi elagazasok magas tamogatottsaguak

Leptomedusae

AlALAILA

valoszintileg benthikus életmo-
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du, teljes telepekben egyel6re nem ismert Siphonophora-telepek egyedei, amelyek
kozeli rokonsagban allnak Rhodaliidae csalad fajaival.

A csalanozdk eredetének a kérdése szorosan Osszefiigg a Metazoa-k létrejotté-
vel. A szivacsok mellett a csalanozok az az allatcsoport, amelynek alapfelépitése a
Kambrium 6ta lényegében valtozatlan maradt. A legelterjedtebb hipotézis szerint a
Metazoa-testfelépités kolonidlis eredetti. Eszerint Choanoflagellata-szerti telepkép-
z0 ostorosok hozhattak létre egy belsé liregli 6s-Metazoa testet (blastaea), és ebbodl
alakult ki a két sejtrétegli planuloid alak (gastraea). Ebbdl két kiilonb6z6 iranyban
tovabbfejlédve jott 1étre a Porifera és a Cnidaria szervezddési forma. Ezzel a nézettel
szemben formalédott meg az a nézet, hogy a két-csiralemezii Cnidaria test reduktiv
fejlédéssel, a harom-csiralemezi bilateralis szimmetridju test egyszertisddésével jott
létre. Ez a felfogas bizonyitéknak tekinti, hogy a legésibb Cnidaria-k az Anthozoa-k
(lasd: késobb), ezek kozott pedig vannak bilateralis szimmetridju alakok. Ezt a
feltételezést azonban alapjaiban cafolja az, hogy a Cnidaria-k egyedfejlédésében
nincs semmilyen olyan mozzanat, ami a triploblasztikus eredetre utalna. Eletméd-
jukban, taplalkozasukban sincsenek olyan tényezdk, amelyek ilyen tipustu reduk-
tiv (,degenerativ”) valtozast indokolnanak. Bar ismertek olyan esetek, amelyek a
bilateralis szimmetriaja test (al-)radidlissa valasat mutatjak (pl. Echinodermata),
ezek ott nem jarnak egyiitt a komplex szervrendszerek (pl. urogenitalis rendszer)
redukcidjaval. A radialis szimmetria elsddlegessége mellett sz6l a barazdalodas és
a larvalis fejlédés menete is, mivel a kiilonb6z6 Cnidaria csoportokban egységesen
a radialis barazdaldédas kiilonboz6 formai vannak jelen, és a larvalis alakok is ere-
detileg radialis szimmetriajaak. A Cnidaria torzset, mint filogenetikai agazatot, a
sokgénes elemzés a Bilateria testvércsoportjaként mutatja meg.

A Metazoa-k altalanos bevezet6jében mar szo volt arrdl, hogy evoltciojuk igen
koran szétvalt a Protostomia és Deuterostomia fejlodési iranyokra (20-21. abra).
Koziiliik a Deuterostomia-k tobbnyire radialis barazdalédasuak, €s ez a pleziomorf
jellegiik valoszintileg kozos a Metazoak kozos 0sével, illetve a Metazoak és a csala-
nozok kozos Gsével is. Tovabbi fontos felismerések adddtak a HOX-ParaHOX gén-
csoport evolucidja és manifesztacidjanak modja alapjan. Ezek is azt igazoltak, hogy
a Cnidaria a Bilateria filogenetikai testvércsoportja. Bar a csalanozoknal nincs meg
a Metazoa-ra jellemzé minden HOX géncsoport, koziilitk tobbrdl (Gsx és proto-
Xlox/Cdx) sikertilt igazolni, hogy ezek az Eumetazoa génekkel ortologok (Hejnol &
Martindale 2008, Hejnol 2015).

A HOX gének expresszidjanak evoltcids valtozasai
az Eumetazodk nagy filogenetikai dgain

Sokaig vitatott kérdés volt, hogy a csalanozok két alapvetd alakja, a polip- és a me-
duza koziil melyik tekinthet6 els6dlegesnek, illetve az, hogy a Cnidaria osztalyai
kozil melyik tekinthetd a legdsibb filogenetikai agnak. Korabbi elméletek a me-
duiza-alakot tartottdk elsdédlegesnek, mivel ez az ivarosan szaporod¢ életszakasz.
Ezzel ellentétben, a polip-alak elsédlegességét vélték bizonyitani azzal, hogy (a
Myxozoa-k kivételével) minden Cnidaria osztalyban megvan a polip-alak, tehat ez
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kell, hogy legyen az 6si csalanozo szervezddési forma. E két alapvetd felfogas , koz-
tes” valtozataként megfogalmazodott az tin. actinula-hipotézis is. Eszerint az Osi
Cnidaria-k a benthikus aljzaton mozgo-1isz6 planuloid larvaalakhoz hasonldak vol-
tak, amelybdl a tentaculumok kialakulasaval egy, az actinula larvahoz hasonlé alak
jott 1étre, és ez alakult at medazava, ahhoz hasonldan, ahogy ez egyes Hydrozoa-k
életciklusaban torténik.

A molekularis filogenetikai elemzések a vitatott kérdéseket jorészt tisztaztak. Az
egyik fontos eredmény az volt, hogy a 185 rDNS szekvenciaja alapjan a mediiza nél-
kiili Anthozoa osztaly az Osszes tobbi Cnidaria (Medusozoa) testvércsoportjanak
bizonyult (28. abra). Ezenkiviil az Anthozoa-k mitokondrialis DNS-e az Eumetazoa-
mitokondriumhoz hasonldéan cirkularis, mig a Medusozoa sziinapomorfidja a line-
aris elrendez6désti mitokondrialis genom. A polip-alak elsodlegességét bizonyitja
az is, hogy az Anthozoa-nal megvannak mindazok a sziinapomorf jellegek, ame-
lyek megvoltak a Cnidaria-k feltételezett kozos Oseinél, ehhez képest viszont a
Medusozoa a linedris mtDNS mellett még egy sziinapomorfiat mutat: a csalansejt
ostora helyett a cnidocil kialakuldsaval. Osszegzésképpen leszlirheté, hogy a me-
duiza eredetileg diszperzios feladatt, leszarmaztatott alakként homolég médon van
jelen a Medusozoa Osszes osztalyaban, és ezzel egytitt atvette az ivaros szaporodas
funkciojat is, mig a polip-alak funkcidja a benthikus 6koszisztéma forrasainak ki-
hasznalasa €s a sarjadzasos-telepképzéses szaporodas maradt.

A Cnidaria-k fejlodéstorténetének tovabbi fontos vonatkozasa a telepesség
kialakulasa, amely tobb osztalyban és tobbféle formaban van jelen. Ez szamos
esetben differencialodassal és funkciomegoszlassal jar, ahogy ezt a Hydrozoa
osztalyban a Siphonophora, Milleporidae és Stylasteridae csoportokban latjuk. El-
lentétes tendencia érvényesiil a Scyphozoa és Cubozoa osztalyokban, ahol sokféle
pelagikus életmodti meduiza-alakkal talalkozunk, amelyek gyakran nagy méret-
ek, specializalt izomsejtrendszeriik, mesenchyma-szer(i koztes rétegiik, komplex
gasztrovaszkularis rendszertik és fejlett érzékel6 rendszeriik van, csalansejtjeikkel
pedig sok esetben jelent&s méretli zsakmanyt is képesek bénitani. Az Anthozoa-ra
mint sziinapomorfia jellemzd a biradialis szimmetriabdl kialakuld hat- vagy nyolc-
sugaru (hexa-, illetve octoradialis) szimmetria, az actonopharynx, a siphonoglypha
és az Osbéliiregben a mesenteridlis fonalak jelenléte, illetve pleziomorfiaként a
cnidocil és a cnidocyta operculum hianya. Az Anthozoa-k gasztrovaszkularis- és
idegrendszere is bonyolultabb, mint a Medusozoa-ké. Szamos filogenetikai , ki-
sérletet” is lathatunk a kolonialis életmdd keretei kozott bizonyos ,,szuperorganiz-
musok” létrejottére, ahogy ezt egyszertibben a tollkorall (Pennatula), a szarukoral-
lok (Antipatharia), bonyolultabb szervezddésti formaban pedig az Octocorallia és
Hexacorallia eseteiben latjuk. Utobbiak a csalanozdk fejlédéstorténetének nyilvan-
valdan a legfiatalabb képzédményei, mivel a legdsibb Scleractinia maradvanyok
csupan a kozépsd Triasztol, mintegy 237 millié év 6ta ismeretesek, és ezek az alakok
még nem voltak telepképzok. A korabbi, jelentds telepeket képezd alakok harom
6 csoportra tagoldodnak: Rugosa, Heterocorallia és Tabulata. Jellemzé eltérés a je-
lenlegi, aragonitvazt Scleractiniakkal szemben, hogy a Kréta-id6szaki alakok vaza
kalcitbdl épiilt fel, a fosszilis Rugosa-hoz hasonldéan. A Scleractinia-n beliil a mo-
lekularis vizsgalatok két f6 fejlodési agat azonositottak, egy robusztusabb, vastag
lemezes struktiiraju mészvazzal rendelkezd, és egy vékonyabb, porozusabb vazu és
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26. abra. A hatosztatu korallok (Hexacorallia) sokfélesége (E. Haeckel grafikaja)
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valtozatosabb megjelenésti fajokbol allo iranyt. Filogenetikai viszonyaik megitélé-
sét bonyolitja, hogy a zooxanthellakkal valo szimbidzis, ugyantgy, mint a telep- és
zatonyképzés is, a Scleractinia-k kozott tobb filogenetikai agon parhuzamosan, egy-
mastdl fliggetlentil ment végbe. Emellett mint altalanos trend jelentkezik az egyes
polipegyedek méretének a ndvekedése a mesenchyma bonyolultabba valasaval és a
hatékonyabb izommtikddéssel egyiitt.

Két olyan tovabbi csoport van, a Myxozoa és Polypoidozoa (a korabbi rendsze-
rekben osztalyok), amelyeknek a csalanozdkkal valo filogenetikai kapcsolatat csak
Ujabban tartak fel (Chang et al. 2015). Mindkét fejlédési irany ugy értékelhetd, mint
két egymastdl fiiggetlen , kisérlet” a parazita életmodra valo atmenetre, a Myxozoa
esetében szélsdséges leegyszerlisodéssel, a Polypoidozoa-nal viszont szamos
Cnidaria-jelleg fennmaradasaval. A genomikai vizsgalatok bebizonyitottak, hogy
a Myxozoa és Polypoidozoa, mint filogenetikai testvércsoportok, a Hydrozoa +
Scyphozoa + Cubozoa monophylum (Medusozoa) ikerkladuszat alkotjak
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Haromcsiralemezi-allatok (Bilateria)

A haromcsiralemezi-allatok (Bilateria) monofiletikus eredetét a morfologiai-ana-
tomiai vizsgalatok és a molekularis elemzések egyarant igazoljak. Legfontosabb
sziinapomorf jellegiik a harmadik csiralemez (mezoderma) megléte, az els6d-
legesen kétoldali részaranyossag (bilaterdlis szimmetria), a test fej-farki (oralis-
aboralis) hossztengelye, valamint a hosszanti és korkords izomzat (els6dlegesen
bérizomtdmld) megléte. A genomikai bizonyitékok koziil a legfontosabbak a test
polaritasara és a szelvényesség genetikai alapjaira, a HOX-ParaHOX géncsoportra
vonatkozo6 eredmények. Ezek azt is megmutatjak, hogy nincs kozvetlen Osszefiiggés
az anatomiai szervezddés bonyolultsdga és a genomikai komplexitas kdzott. A szel-
vényességet kodold gének ugyanis szdmos csoportban nem manifesztalddnak, ezal-
tal a morfologiai leegyszertisodés érvényesiil, példaul a szesszilizacid vagy él6skddo
életmodra vald attérés kovetkeztében. Ilyenkor a tényleges filogenetikai helyzet a
fejlédési alakok (Evo-Devo) és/vagy a genomikai bizonyitékok alapjan tisztazhato.

Protostomia vs. Deuterostomia — Osszajuak és Ujszajuak

A Bilateria csoportok filogenetikai viszonyainak feltarasaban uttord jelentéségu-
ek voltak Halanych et al. (1995) és Aguinaldo et al. (1997) kozleményei, amelyek
a Bilateria-sokféleséget harom fécsoportra, Lophotrochozoa és Ecdysozoa (egytitt
Protostomia), illetve Deuterostomia agazatokra tagoltak. Ezeket az eredményeket
eleinte csak egyetlen génre, a 18S riboszomalis RNS-t kodolo génre alapoztak, azon-
ban ez hamarosan kiegésziilt multigénes €s nagyon sok taxonra iranyuld vizsgala-
tokkal (Telford et al. 2015, Halanych 2016), amelyeket az elmult évtizedben mar 4j
generacids szekvenalasi mdédszerekre (mindenekel6tt lllumina short reads) alapozott
kutatasok kovettek (Bleidorn 2019, Marlétaz et al. 2019).

A két f6 egyedfejlédés-tipusu agazat a harom csiralemez(i allatok evolucidja-
nak egészen korai szakaszaban elkiiloniilt. Ennek a két f6 evolucids iranynak, a
Protostomia- és Deuterostomia-nak a megkiilonboztetése a filogenetikai rendszere-
zés egyik alapkovévé valt. A Protostomia-nal a blasztopdrus valik szajnyilassa, vagy
akornyékénnyilik meg (,,6sszajii” jelleg), mig a Deuterostomia-nal a blasztoporusbol
rendszerint a végbélnyilas (anus) alakul ki, és a szajnyilas a test ellenkez6 polusa
kozelében jon létre. Ezt az altalanos képet a molekularis vizsgalatok tobb ponton
modositottak. Mig a Deuterostomia torzseknél (Echinodermata, Hemichordata,
Chordata) a blasztoporus mindig végbélnyilassa alakul, addig a Protostomia-nal
csak az anusz masodlagos kialakuldsa egységes. A spiralis barazdaldédasu torzsek-
nél (Nemertea, Mollusca, Annelida stb.) a blasztopdrus nem mindig alakul szajnyi-
lassa. Az Ecdysozoa csoportokban pedig létrejohet a Deuterostomia-hoz hasonld
egyedfejlodés is (Nematomorpha, Priapulida) a blasztopoérus végbélnyilassa ala-
kulasaval, és a test animalis polusan létrejovo szajnyilassal. Hasonlo a helyzet az
egyedfejlodés tovabbi vonatkozasaiban is. A Protostomia phylumok koziil a spi-
ralis barazdalédasa csoportokra (Spiralia) a 64-sejtes allapotban meghatarozott
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(4d) 6smezodermasejtbdl 1étrejovo teloblasztikus mezodermaképzddés a jellem-
z6 (pl. Mollusca, Nemertea, Annelida), a Deuterostomia radialis barazdalodastu
csoportjainal viszont a mezoderma a gasztrodermalis tasakokbdl, enterocdl
mezodermaképzddéssel, jon létre. Ez az egyedfejlodési kiilonbség egytuttal a szel-
vényesség eltérd kialakulasat is meghatarozza, jollehet a szelvényesség genetikai
alapjai (HOX-ParaHOX gének) mindkét filogenetikai agon jelen vannak. A szel-
vényes test a Protostomia-agon a mezodermasav feltagolédasaval é€s szelvényes
colomatasakokkal jon létre. A Deuterostomia torzsekre viszont a cdléoma harmas
tagolddasa (trimetameria) jellemzd. Tovabbi Protostomia-sziinapomorfia még a ce-
rebralis ganglionparbdl és garatideggytirtibdl allé ventralis helyzet(i ducidegrend-
szer; ezzel szemben a Deuterostomia-nal csak a magasabb szervezettségli Chordata
csoportban jelenik meg a dorzalis helyzet(i vel6cs6, mint egységes kozponti ideg-
rendszeri mintazat.

A molekularis filogenetikai elemzések — a fenti kivételekkel egytitt —- megerdsitet-
ték akétnagy filogenetikaiirany monofiletikusjellegét. Egyediil a Xenacoelomorpha
torzs (Acoela, Nemertodermatida, Xenoturbella) az, amely a genomikai eredmé-
nyek alapjan a fenti {6 iranyok egyikéhez sem tartozik, hanem a Bilateria legkorab-
ban szétvalt, legbsibb jellegeket megdrzott fejlédéstorténeti aganak bizonyult (1asd:
a kovetkez6 fejezetben).

A Protostomia-hoz 24 phylum tartozik, ezek erésen tamogatottan két filogenetikai
féiranyba tartoznak: Lophotrochozoa (s. 1.) és Ecdysozoa (Halanych 2004, Bleidorn
2019). A szélesebb értelemben vett Lophotrochozoa-t az tijabb filogenetikai munkak
(Marlétaz et al. 2019) petebarazdalédasi tipusuk alapjan Spiralia néven emlitik; a kér-
dés részletesebb megtargyalasat lasd a Lophotrochozoa fejezetben. Ennek a nagy fi-
logenetikai agnak a bazalis elagazast csoportjat a szklerotizalt ,,allkapcsi” elemekkel
biré Gnathifera torzsek (Gnathostomulida, Micrognatha, Rotifera, Chaetognatha) al-
kotjak, mig a tovabbiak harom filogenetikai agra tagolodnak, amelyek megitélésében
még a legtijabb, genomikai alapti tanulmanyok sem egységesek (Laumer et al. 2019
vs. Bleidorn 2019, Marlétaz et al. 2019). Abban viszont minden relevans kozlemény
megegyezik, hogy a lophophor-szliré taplalkozasu torzsek (Phoronida, Bryozoa,
Brachiopoda) monofiletikus csoportot (Lophophorata) képeznek.

Nyolc tovabbi phylum alkotja az Ecdysozoa filogenetikai agat, amely egyuttal
az allatvilag legfajgazdagabb nagy egysége, a leirt allatfajok mintegy 80%-aval.
Sziinapomorf jellegiik, hogy kutikulajukat hormonalisan szabalyozott médon ismé-
telten levedlik. Harom nagyobb filogenetikai csoportra tagoldédnak: (i) a leginkabb
,féregszerli”, leegyszerlisodottszervezetliNematoida (Nematoda, Nematomorpha),
(i) a kutikularis pancélzatt Scalidophora (Priapula, Kinorhyncha, Loricifera) €s (7ii)
a legnagyobb sokféleségti Panarthropoda (Tardigrada, Onychophora, Arthropoda).
Filogenetikai viszonyaikat a megfelel6 fejezetekben targyaljuk.

A haromcsiralemezi, bilateralis szimmetriaju allatok (Bilateria) masik f6 fejlo-
dési 4ga az Deuterostomia (Ujszjtiak). Jollehet mind a torzsek (Echinodermata,
Hemichordata és Chordata), mind a fajok szama (alig 100 000) jelent6sen elmarad
a Protostomia iranytol, emberi néz6pontbdl az allatvilag fejlédéstorténetének ez az
iranya tnhet fontosabbnak. Legfontosabb embrionalis jellegiiknek sokaig a radialis
barazdalédast, a masodlagosan 1étrejovo szajnyilast €s a cldma harmas tagolddasat
tartottak, azonban kit(int, hogy ezek a jellegek vagy egy résziik egyes Protostomia
csoportokban is megvannak (lasd Lophophorata torzsek, pl. Brachiopoda). Sokkal



46 VARGA ZOLTAN: AZ ALLATVILAG FILOGENEZISE ES FILOGENETIKUS RENDSZERE

vilagosabban latszik ez a filogenetikai tagolodas az egyedfejlodést és szelvényes-
séget kodolo gének alapjan (lasd: HOX-ParaHOX géncsoport, 16-17. abra). Szintén
Deuterostomia-sziinapomorfia a Nodal szignalizacios citokineket kodolo gének meg-
léte. Ezek az embrionalis fejlédés korai szakaszaban a mezoderma differencialodasat
és a bilateralis szimmetria létrejottét szabalyozzak. A Deuterostomia-n beliil, mint fi-
logenetikai testvércsoport, elkiiloniil egymastol egyrészt a szamos redukciods tenden-
ciat mutaté Ambulacralia (Echinodermata és Hemichordata), masrészt a bonyolul-
tabb szervezdédésti csoportokra tagolodd Chordata. Korabban felvet6dott az is, hogy
az 1949-ben felfedezett Xenoturbella-k a Deuterostomia-k korai, bazalis elagazasat
képezik. Az tijabb vizsgalatok azonban megmutattdk, hogy ezek, az Acoelomorpha
csoporttal egyiitt, a Bilateria leg&sibb monofiletikus elagazasat alkotjak.

Xenacoelomorpha — Béltelenférgek

A Xenacoelomorpha-k tobbnyire kicsiny (Xenoturbella>10 cm) vagy paranyi, néhany
mm-es méreti (Acoela, Nemertodermatida), szelvényezetlen, csillds kiiltakardja,
kozvetlen fejlédést allatok. Csillozatuk minden mas allatcsoporttdl eltérd: a csillok
csticsa alatt négy mikrotubuluspar végzddik, a szomszédos csillok gyokérnyulva-
nyai egymashoz kapcsolodnak, ezaltal sajatos halozatot képeznek. Mezodermalis
eredeti hosszanti és korkoros izmaik vannak, viszont nincs coloméjuk, keringési és
kivalaszto rendszeriik sincs. Eliils6 testvégiikon helyzetérzékeld szerv (sztatociszta)
talalhato. Parhuzamos hosszanti idegtorzseik vannak, tobbnyire agyduc nékiil. Bél-
csatorndjuk végbélnyilds nélkiili, zsdkszer(i (Nemertodermatida, Xenoturbellida)
vagy lreg nélkiili syncytidlis képzédmény (Acoela). Emésztérendszeriiknek egyet-
len, ventralis nyildsa van, és ez valoszintileg a blasztopdrussal nem homoldg (ellen-
tétben pl. a csalanozdkkal és a protostomialis fejlédésti csoportokkal).

A béltelenférgeket a korabbi allatrendszertani miivekben a laposférgeken (Platy-
helminthes) beliil, Acoela néven, mint az 6rvényférgek (Turbellaria) egyik osztalyat
kiilonboztették meg. Miutan felismerték, hogy a bizonytalan eredetiinek tartott és
mind0dssze két fajjal képviselt Xenoturbella genusz is idetartozik (27. dbra), két £6 filo-
genetikai hipotézis fogalmazddott meg. A korabbi morfoldgiai és molekularis elem-
zések (Philippe ef al. 2011) azt mutattdk, hogy a béltelen férgek a Deuterostomia-n
beliil az Ambulacralia filogenetikai testvércsoportjat képezik (27.c 4bra). Ezzel
szemben a nagyobb szdmu transzkriptém szekvenalasan alapulé genomikai vizs-
galatok (Cannon et al. 2016) megmutattak, hogy a Xenoturbellomorpha-k két filoge-
netikai dgra tagolodnak: i. (Acoela és Nemertodermatida), illetve ii. Xenoturbellida,
és az (i + i) kldduszok egyiittesen az Osszes tobbi, Nephrozoa néven 6sszefoglalt
harom-csiralemezi allattorzs (Protostomia + Deuterostomia) filogenetikai testvér-
csoportjat képezik. HOX klaszteriik egyszer(i, az Bilateria torzsekre jellemz6 HOX3
gén hidnyzik. Az Acoela fajoknak harom HOX génjiik van (anterior, centralis és
posterior), a Nemertodermatida-nak csak kett§ (centralis és posterior), mig a
Xenoturbella HOX készlete Osszetettebb: egy anterior, két-harom centralis és egy
posterior génbdl all.

Ezek az eredmények a hipotézisek koziil egyértelmtien azt igazoljdk, amely a
27.b abran, illetve az egész allatvilag sokféleségét Osszefoglald 28. abran lathato.
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A Xenacoelomorpha filogenetikai helyzetének megitélését megneheziti, hogy
egyszerliségiik mellett kevés sziinapomorf jellegiik van. Ilyen a csillok jellegze-
tes, az Orvényférgekétdl eltérd felépitése (lasd: elébb). Tobb jellegiik az orvény-
férgekre emlékeztet, pl. a testiireg és az elkiiloniilt 1égz6- és keringési rendszer
hianya, a syncytialis parenchimatikus , toltelékszovet” megléte, azonban ezek
nem sziinapomorfidk, hanem filogenetikai rokonsagot nem igazold 6si jellegek
(pleziomorfiak) vagy leegyszerlisodés eredményei. A fentiek azt a hipotézist erd-
sitik meg, hogy a harom csiralemezi Bilateria allatcsoportok legkorabbi kozos dse
benthikus életmdédu, csillés kiiltakardju, coloma, keringési és kivalasztd rendszer
nélkiili allat lehetett, és ez utobbi szervrendszerek csak azutan fejlédtek ki, miutan
a Xenacoelomorpha ag elkiiloniilt a tobbi, Eubilateria, illetve Nephrozoa néven 0sz-
szefoglalt filogenetikai féiranytol. A phylumon beliil a molekularis és a morfoldgiai-
anatomiai vizsgalatok egyarant azt igazoljak, hogy az Acoela és Nemertodermatida
egylittesen testvércsoportjai a Xenoturbella-nak (27. abra).

A korabban laposférgekhez sorolt Acoela a fajgazdagabb csoport, tobb mint 400 is-
mert fajjal, amelyek koziil a nagyobbak benthikusak vagy biotektonlakok, a kisebbek
(néhany tized mme-esek) a partkozeli tiledékek intersticialis vizének lakoi. Szamos
jellegiik a laposférgekre emlékeztetd, ilyen a korkords, hosszanti, ferde €s spiralis
lefutasu elemeket is tartalmazd testfalizomzatuk, a ventralis helyzet(i szajnyilasuk,
a garat megléte, és mindenekel6tt a béliireg helyét kitolt6 syncytialis képzédmeény.
Idegrendszeriik is laposféregszerti: eliilsé ideggytirtibol, agyducbdl (esetenként),
a sztatocisztat koriilvevé gytliri alakti kommissztrabdl és a beldle kiindulo, valto-
z06 szamu (3-5 par) hosszanti idegkotegbdl all. Testvércsoportjuk a fajszegény (>20
faj), mirigysejteket is tartalmazé epidermiszti Nemertodermatida. Testfalizomzatuk
az elébbiekhez hasonld. Zsakszerli bélcsatornajuk ventralis szajnyilast, syncytialis
emésztdsejtek nélkiil. Agyducuk nincs, idegrendszeriik a sztatocisztat koriilvevé
gyurliszerti kommissztirabol és a belle kiinduld 1-2 par hosszanti idegkotegbdl all.

A Xenacoelomorpha
! J
Nemertodermatida Acoela Xenoturbella
B c
Xenacoelomorpha Protostomia
Bilateria e Protostomia Bilateria Chordata
Nephrozoa ~ Chordata Deuterostomia Xenacoelomorpha
Deuterostomia/ Ambulacraria Xenambulacraria” &= Ambulacraria
D Protostomia E Acoelomorpha
X | h . Lz Protostomia
Bilateria / enacoelomorpha Bilateria ; Chordsta
Deuterostomia” Chordata Nephrozoa

Ambulacraria Deuterostomia” L]~ Xenoturbella
Xenambulacraria”” = Ambulacraria

27. dbra: Az Acoelomorpha phylum (A) és az allatvilag nagy filogenetikai againak eredetére vonatkozo
fébb hipotézisek attekintése (B—E) (Cannon et al. 2016)
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A Xenacoelomorpha-nak minddssze hat faja ismert. Ezek a phylum legnagyobb mé-
retti fajai, 1-10 cm-es lapos-ovalis allatok. Hamsejtjeikben tamaszté fibrillum talalha-
to, epidermisziik és extracellularis matrixuk vastag. Testfalizomzatuk kiils6 korko-
r0s, bels6 hosszanti és radialis elemekbdl all. Szajnyilasuk a hasoldalon kdzvetleniil
a zsakszerli bélbe nyilik. Elkiiloniilt ivarmirigyeik (gonadok), parzdészerveik nincse-
nek, idegrendszeriik difftz, ducok, idegtorzsek nélkiili.

Xenoturbella

Acoela

Nemertodermatida

Priapulida
Onychophora

Bilateria Arthropoda

VYOZOSAQdOd YHdHOWO13IOIVYNIX

Annelida

Lophophorata

Nemertea

Mollusca

Rotifera
Nephrozoa

Platyhelminthes

VYOZOHOO0YL1OHdO1

Rotifera

Bryozoa
Entoprocta

Chordata

Ambulacralia

VINOL1SOd3L1N3a

A i

Cnidaria

Placbzoa

Porifera

Ctenophora

I

Choanoflagellata

28. abra. A Bilateria-k filogenezisének fajan az Acoela és a Nemertodermatida egylttesen testvércso-
portjai a Xenoturbella-nak (Cannon et al. 2016 utan, egyszer(sitve)
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Kétoldali-szimmetridjuak — Eubilateria
(Nephrozoa)

Bélcsatorndjuk teljes, szdj- és végbélnyilassal, kivalasztdszerveik nefridialis jellegtiek
(gOr.: nephros — vese), innen a Nephrozoa taxonnév), idegrendszeriik kézpontja eliils6
helyzeti agyduc. Nagyobb szamu (10-15) génbdl allé HOX klaszteriik van. Mind-
ezen apomorf jellegeik alapjan elkiiloniilnek a Xenacoelomorpha-tdl, mivel a legtobb
csoport bélcsatorndja kétnyilast (kivétel: Platyhelminthes), és kivalasztdszerviik
rendszerint nefrididlis eredet(i. Egyedfejlédésiik alapjan két filogenetikai féiranyra
tagolddnak: 6sszajiiak (Protostomia) és ujszajuak (Deuterostomia).

Osszdjuak — Protostomia

Kiiltakarojuk &si tipusa (pleziomorfia) a sokesillos (multiciliaris) ham. Kivalaszto-
szerveik elsGdlegesen el6vesécskék (protonefridiumok), ezek vagy vesécskékké
(metanefridiumok, pl. porgekaruak, puhatesttiek, gytrisférgek), vagy mas tipu-
st, nem nefridialis eredet(i kivalasztdszervekké (pl. fonalférgek, medveallatkak,
izeltlabtak) modosultak, utébbiak az egyes csoportokban egymastdl fiiggetlentil
alakultak ki. Kozponti idegrendszeriik jellemzden a garat f6l6tt/koriil elhelyezke-
d6 agydtcbdl és az ebbdl kiinduld paros, a test hosszaban végigfutd, elsddlegesen
intra- vagy baziepidermalis helyzet(i hasi (ventralis) idegtorzsbdl all. A HOX gének
koziil kizarolag erre a fejlédési iranyra jellemzéek az ftz és Antp gének.
Petebarazdalodasuk tobbféle, els6dlegesen kvadrins tipusd. A csoport annak
alapjan kapta a nevét, hogy embrionalis fejlédésiik soran a szajnyilas a tapcsatorna
sszajnyilas feloli oldalan nyilik meg (proto ‘elsd’ +stoma ‘szaj’, gor.). Osszajnyilasuk
az oldalso blasztopdrusajkak ftizidja kdvetkeztében elsédlegesen osztott. Egyedfej-
16déstik soran a masodlagos testiireg (coléma), ha van, elsédlegesen hasadékkép-

29. abra. A spiralis barazdalédas soran a zigota osztodasaval létrejovd blasztomérak egymashoz viszo-
nyitva eltolédva és ~ 45°-kal elfordulva helyezkednek el
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z0déssel (schizocoelia), a mezodermalis sejtek kompakt sejthalmazaban alakul ki.
A hosszanti idegtorzsek kialakulasakor az idegsejtjeiket tin. pionir sejtek koordi-
naljak. Egyes csoportjaikra (pl. allkapcsos férgecskék, kerekesférgek, laposférgek,
fonalférgek) jellemzd6 (pleziomorfia), hogy a mitotikus sejtosztédasok az embrio-
nalis fejlédés idejére korlatozodnak (sejtszam-konstancia). Elsédleges larvaalakjuk
csillésavos, planktotréf tipusti. Mindezen altalanos jellegek mellett nagyon valtoza-
tosak, igy ezek alkotjak a Bilateria legnépesebb csoportjat, mintegy 1,5 millio fajjal,
amelynek dont6 tobbségét (>85%) az izeltlabtiak (Arthropoda) teszik ki.

Két {6 filogenetikai agazatuk a Lophotrochozoa — Csilléslarvaju allatok és az
Ecdysozoa - Vedldallatok.

Lophotrochozoa — Csilléslarvaju allatok

Az allatvilag filogenezisét targyalé munkakban a Bilateria-nak ez a nagy filogeneti-
kai 4gazata, tobbnyire mint Lophotrochozoa (Halanych 2004, Bleidorn 2019), gyak-
ran viszont Spiralia (Marlétaz et al. 2019) néven szerepel. Mindkét elnevezésnek
fontos fejlédéstorténeti, Evo-Devo vonatkozasu tartalma van. A csillés larvaalak,
mint elsédleges larvaforma, a legtobb idetartozd torzs egyedfejlédésében megta-
lalhatd, szemben a Deuterostomia f¢ filogenetikai dgazattal, ahol vagy mas larva-
alakok vannak, vagy direkt fejlédési modok figyelhetdk meg. A masodik elneve-
zés fontos sziinapomorfidra utal, a sejtvonalak korai determinacidjat eredményez6
spiralis barazdalddasra (29. dbra), amely azonban az idetartoz¢ allattorzsek egyik
fontos filogenetikai alcsoportjdban, a Lophophorata-nal megvaltozik.

A spiralis bardzdalodasnak az a lényege, hogy a zigdta osztodasaval 1étrejovo
leanysejtek (blasztomérak) nem egymas felett, hanem egymashoz viszonyitva kissé
eltolédva és mintegy 45°-kal elfordulva helyezkednek el. Az egyes blasztomérak sor-
sa szigoruan determinalt, a 64-sejtes allapotban mar elddl, hogy beldliik mely csira-
lemezek és szervek fejlédnek ki. Igy példaul a mezoderma egyetlen blasztomérabol,
a 4d jelzésti mikromérabdl alakul ki. Ez a barazdalodasi tipus jellemzi a laposférge-
ket (Platyhelminthes), a Gnathifera dgazat tagjait (Chaetognatha, Gnathostomulida,
Micrognathozoa, Syndermata torzsek), a nyelesférgeket (Kamptozoa), a zsinorfér-
geket (Nemertea), a puhatesttieket (Mollusca) és a gytrtsférgeket (Annelida).

Aspiralisbarazdalédasmasmodonvaltozik meg a csilldshastiakndl (Gastrotricha),
illetve a Lophophorata torzsekben: a mohaallatokban (Bryozoa), a csoves-tapogato-
sokban (Phoronida) és a porgekartiakban (Brachiopoda). A csilléshastiaknal a tota-
lis aequalis barazdalédas megmarad, az utdbbi harom phylumban viszont valtozas
torténik a nagy mennyiségli szikanyag jelenlétének és/vagy az embri6é kozvetlen,
placenta révén torténd taplalasanak kovetkeztében.

A tag értelemben vett Lophotrochozoa agazat filogenetikai tagolodasanak ko-
rabbi felfogasat az tjabb filogenomikai eredmények jelentésen megvaltoztattak.
Egyrészt erds tamogatottsagot kapott, hogy a Lophotrochozoa és az Ecdysozoa
egyenrangu testvércsoportok, masrészt kitlint, hogy a széles értelemben vett
Lophotrochozoa-n beliil bazalis eldgazasuak, és egyuttal az Gsszes tobbi csoport
testvércsoportjat alkotjdk a szklerotizalt szajkoriili fliggelékeket visel6 Gnathifera
torzsek, amelyekhez a bizonytalan helyzet(, korabban még a Deuterostomia-hoz
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is tarsitott Chaetognatha is csatlakozik. A tovabbi csoportok harom nagyobb filo-
genetikai agba tartoznak. Egyikiik a Mollusca és a Kamptozoa (Entoprocta) mint
testvércsoport, ezeket idegrendszeri alapsajatossagaik miatt Tetraneuralia néven
korabban is kozeli rokonoknak tekintették.

Az tj filogenomikai vizsgalatok alapjan hozzajuk csatlakozik a kiilonds fejlédési
ciklust Cycliophora. Ahogy varhat6 volt, igazolddott a harom tapogatdkoszortis
(Lophophorata) torzs (Bryozoa, Phoronida, Brachiopoda) monofiletikus aga, 4j
elemként jelent meg viszont a Platyhelminthes, Nemertea és az Annelida filogeneti-
kai Osszetartozasa (Bleidorn 2019, Marlétaz et al. 2019, 30. abra).

A genomikai vizsgalatok alapjan latha-

Nemertea to, hogy a tag értelemben vett Lophotro-

I chozoa agazatban négy nagyobb monofi-

'—— Platyhelminthes letikus csoportot kiilonboztethetiink meg.

Ahogy lattuk, a Gnathifera torzsek bazalis

L Annelida elvalasuak, ezek képezik az 0Osszes tob-

'y bi Lophotrochozoa testvércsoportjat. Egy

1 Phoronida s tovabbi feltételezett filogenetikai agazat-

Ectoprocta ‘:’: rél, az un. Trochozoa-rél viszont kitlint,

Branchiopoda §_ hogy parafile,tikus. Kf),rébban qu.anis a

9 trochophora larva alapjan monofiletikusan

B _ ° Osszetartozonak vélték a Kamptozoa,

Gastrotricha Mollusca és Annelida (illetve a pilidium

larvaalak alapjan a Nemertea) csoporto-

—  Mollusca kat, azonban a genomikai vizsgalatok ezt

H nem tamogattak. Megmaradt a Mollusca

L Entoprocta és Kamptozoa, mint testvércsoport Ossze-

tartozasa (kiegésziilve a Cycliophora-val),

| Chaetognatha illetve tjfent igazolédott“ a tapogatoko-

szortis (Lophophorata) torzsek, Bryozoa

(Ectoprocta), Phoronida és Brachiopoda

g monofiletikus jellege. Az Annelida torzs

== viszont nemcsak a Nemertea-val, hanem a

_[ Rotifera E‘ korabbi filogenetikai hipotézisekkel ellen-
1

Micrognathozoa Fétben, a laposférgekkel. (Platyhelminthes)
Gnathostomulida isegy agazatba keriilt, minta Lophophorata
filogenetikai testvércsoportja. Ez egyben
aztisjelenti, hogy a Lophotrochozoa utébbi
filogenetikai aga csak a Lophophorata-val

Arthropoda . R ; . .
P m egyiitt monofiletikus, igy az tjabb kozle-
2] 7
Tardigrada g mgnyekbe,n a Lophotrochoz/ola, taxo,rmevet
Onychophora 2 sziikebb értelemben hasznaljak (lasd 30.
Nematoda P abra).
[Y 7 e 114 2 7
- Az 1j generacids szekvenalasi modsze-
Priapulida

rekkel végzett genomikai vizsgalatok sza-
30. abra. A Lophotrochozoa filogenetikai 4gazat mos korabbi, vitatott kérdést tisztaztak.

tagolédasa (Marlétazﬂe{tal.) 2019 utan, egysze- Ilyen a laposférgek filogenetikailag rokon
risitve
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csoportjainak az tigye. A korabbi, morfologiai-anatomiai jellegeken alapuld kuta-
tasok szamos egyszerti, illet6leg masodlagosan leegyszerlisodott csoportot vontak
Ossze ,Platyzoa” néven (Platyhelminthes, Gastrotricha, Gnathostomulida stb.),
illetve a laposférgeket és csilldshastiakat Rouphozoa néven. Ujabb, infinit kevert
modellek (CAT-GTR) alkalmazasaval sikeriilt igazolni a korabban a larvaalakok és
izomrendszer alapjan prediktalt Mollusca—Entoprocta agazatot (Tetraneuralia) és
a Lophophorata monophylumot, egytttal megcafolva a korabbi Rouphozoa torzs-
csoportot (Platyhelminthes + Gastrotricha), illetve a konvergens hasonlésag alapjan
létrehozott Polyzoa (Entoprocta +, Ectoprocta” Bryozoa) taxont. A Platyhelminthes
korrekt filogenetikai helyének meghatarozasa azért is nehéznek bizonyult, mert
ez a csoport filogenetikai értelemben nagyon gyors valtozason ment keresztiil, il-
letve morfolégiai-anatomiai jellegei alapjan minden egyéb Protostomia csoporttdl
jelentésen eltér. Ehelyett a korabbi, a trochofora larva meglétére és egyes génekre
alapozott filogenetikai vizsgalatok a Mollusca—Annelida—Nemertea rokonsagot he-
lyezték el6térbe, holott a cdloma redukcidja, illetve parenchimatikus ,, toltelékszo-
vettel” vald kitoltddése alapjan a , Parenchymia” filogenetikai agazat lehetGségét
mar korabbi szerzok is felvetették (Biirger 1897, 1907, Hyman 1951, Gjabban Niel-
sen 2001), illetve ramutattak egyes Polycladida-larvaalakok (Gotte- és Miiller-féle
larvak) és a Nemertea pilidium-larvaalak lehetséges kozos eredetére (Maslakova
et al. 2004). A korabban feltételezett rokonsagot igazolta az Annelida és Nemertea
cOloma-eredet(i zart véredényrendszerének tjravizsgalata (,Vermizoa”) is. A fenti
Osszefiiggéseket a 31. abra teszi szemléletessé.

Ecdysozoa
Gnathostomulida
Chaetognatha
Monogononta
Bdelioidea
Seison
Acanthocephala
Micrognathozoa
———————————— Dicyemida
l— — Cycliophora
Entoprocta .
|_ Tetraneuralia
Mollusca
————— Gastrotricha
Brachiopoda
Bryozoa Lophophorata
Phoronida

—_
—— Annelida
—_

Gnathifera

elojoy

Nemertea
Platyhelminthes

31 abra. A Lophotrochozoa phylumok filogenetikai 6sszefiiggései (Bleidorn 2019 utan, egyszerUsitve)
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Gnathifera — Allkapcsosak

Neviiket az allatok garatjanak elkiiloniilt részén, az tin. ragogyomorban (mastax)
talalhato, valtozé szamu (3, 7 vagy 20) tagbol (trophus) all6 allkapcsi késziilékiikrdl
kaptak (gnathos — gor.: allkapocs, fero — lat.: hordoz). Ez a szklerotizalt, kitintartal-
mu, izmokkal mozgathatd szerv a taplalékszerzésben jatszik szerepet. A kerekes-
férgek (Rotifera) éléskodo életmddra attért leszarmazottjaindl, a buzoganyfeji fér-
geknél (Acanthocephala), tovabba néhany allkapcsos féreg (Gnathostomulida) fajnal
(Agnathiella) az allkapcsi késziilék masodlagosan hianyzik. Négy f6 filogenetikai
csoportot kiilonboztetiink meg, miutan az tjabb genomikai vizsgalatok megmutat-
tak, hogy a sertedllkapcsuak (Chaetognatha) is ebbe a phylum-csoportba tartoznak.
Tovabbi filogenetikai egységeik: az allkapcsos férgecskék (Gnathostomulida),
a csupan egyetlen fajjal képviselt Micrognathozoa-k, valamint a korabban 6nalld
torzsként kezelt buzoganyfejti férgeket (Acanthocephala) is magukba foglal6 kere-
kesférgek (Rotifera). Mivel a buzoganyfejli férgek nem a kerekesférgek testvércso-
portjat képezik, hanem a Rotifera torzsbe beagyazottak, ezért a korabban folérendelt
taxonnévként hasznalt Syndermata an. nomen superfluum-ma, felesleges névvé valt.
Ennek a filogenetikai agazatnak a foldtorténeti multjarol nagyon keveset tudunk,
mivel ezeknek a tobbnyire apro férgeknek az allkapcsi elemek kivételével nincsenek
szilard szklerotizalt képzédményei. Egy korai kiilonleges maradvany, amely a csoport
0Osi eredetét bizonyitja, de pontosan egyetlen jelenleg €16 csoporttal sem azonosithato,
a kozépsoé-kambriumi Burgess-palaban talalt Amiskwia sagittiformis, amely Chaeto-
gnatha-szer( testfelépitésti, de a szklerotizalt allkapcsi elemei Gnathifera-szertiek.

Chaetognatha — Serteallkapcstiak

A serteallkapcstak (korabban: nyilférgek, arrow worms) torzsébe mintegy 130 ten-
geri, zommel planktonikus, 12 cm-nél kisebb testhosszuisagt, ragadozo életmodu
faj tartozik. Taplalékukat féleg Copepodak és egyéb zooplankton-szervezetek ké-
pezik. Himndsek, megtermékenyitésiik belsd. Petéik planktonikusak, vagy a szii-
16 egyed testfeliiletére tapadnak. Petebarazdaldédasuk radialis, teljes és aequalis.
A gasztrula invagindcioval keletkezik, a cdlomaképzés enterocdl tipusu, emiatt a
csoportot korabban a Deuterostomia-ba soroltak. A farki rész colémazacskoi azon-
ban nem az 0sbélbdl keletkeznek, hanem a torzs testiiregébdl masodlagosan valnak
le. A testiiregiiknek nincs mezodermalis fala. Idegrendszeriik Protostomia jelle-
g, dorzalis helyzet(i agyduccal, garat koriili ideggyftirtivel és kétoldali duicparral,
ventralis kozponti diccal és hosszanti idegkotegekkel. Kozvetlen fejlédéstiek. Eh-
hez a torzshoz tartozik az a faj (Spadella cephaloptera), amelynek a legkisebb méret(i
ismert mitokondrialis genomja van (Ctenophora utan!). Molekularis vizsgalatok
szerint a serteallkapcstiak a Protostomia egyik legkorabban elvalt bazalis csoportjat
képezik. Nagyon kevés leirt fosszilis fajuk ismeretes, ilyenek: a Kora-Kambriumbal
(Eognathacantha ercainella), illetve a Karbonbol (Paucijaculum samarnithion). Tovabbi
Kambriumbeli leletek tigy értelmezheték, hogy a Protoconodonta maradvanyok
fosszilis Chaetognatha-k allkapcsi késziilékének szklerotizalt elemei.
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Gnathostomulida — Allkapcsos férgecskék

Korabban a laposférgek kozé sorolt fajszegény (~100 faj) csoport. Apré (0,5-3,5 mm)
allatkak, a szerves anyagban gazdag litoralis homokiiledékek detrituszfogyaszto
kozosségének tomeges tagjai. Sajatos jellegeik a feji végiikon (rostrum) talalhatd
tapogatd-cirrhusok és a kutikularis eredett ragokésziilékiik (36. abra). Kiiltakardjuk
egyrétegli monociliaris epithel, alatta kétrétegli bérizomtdmlS helyezkedik el.
Emésztocsatornajuk garatbdl és egy, a laposférgekéhez (Platyhelminthes) ha-
sonldéan vakon végzddd bélcsébdl all. Keringési- és 1égzérendszeriik hianyzik.
Kivalasztdszerveik a test két oldalan sorozatban (> 10 par) ismétlodd elévesécskék
(protonefridiumok), langzosejtjeik egycsillésak. Kozponti idegrendszeriik agydtic-
bol, a mastax izomzataba agyazddott bukkalis ducbol, valamint 1-3 par hosszanti
idegkotegbdl all. Hermafroditak, egységes petefészkiik és paros heréjiik van. Belsé
megtermékenyitésiik traumatikus, és a petéik is a testfalon képzddé résen at jutnak
a kiilvilagba. Petebarazdalédasuk spiralis, holoblasztikus.

Micrognathozoa

A phylum egyetlen maig ismert fajat (Limnognathia maerski) 1979-ben fedezték fel a
Gronland nyugati partjanal fekvé Disko-sziget hideg forrasainak mohaparnajaban,
és 1995-ben irtak le tudomanyra 4j taxonként. Ragéogyomranak (mastax) bonyo-
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32. abra. A Gnathostomulida (A, B), Micrognathozoa (C) és Rotatoria (D) allkapcsi készlilékének 6ssze-
hasonlitasa, alul a jellemzé fajok habitusképei (Kristensen & Funch 2000 alapjan)
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lult szklerotizacidjat egy paratlan és kilenc par nagyobb szklerit alkotja (32.c dbra),
ezekhez harantcsikolt izomzat csatlakozik. Teste harmas tagolodasu. Torzsizom-
zata a fejtol a testvégig hat hosszanti parba szervezddik, ezeken kiviil a testfalhoz
még 13 par dorzoventralis izompar csatlakozik (33. abra). Ez a monotipikus taxon
a molekularis filogenetikai vizsgalatok alapjan a Rotifera phylum testvércsoportja.

Rotifera — Kerekesférgek

A torzset kordbban Syndermata (,,lemezeshamuak”) néven két egyenrangu taxonra
tagoltak, azonban a molekularis filogenetikai elemzések megmutattak, hogy a ko-
rabban 6nallo6 torzsnek tekintett buzoganyfejli férgek (Acanthocephala) a kerekes-
térgek Pararotatoria filogenetikai agazataba bedgyazottak és a kerékszerv nélkiili
Seisonidea testvércsoportjat képezik. A kerekesférgek feji csillézata a mozgast és/
vagy taplalékszerzést segitd un. kerékszervvé (corona) alakult, amely fejlédéstorté-
netiik soran sziinapomorfiaként jott 1étre, illetve a Pararotatoria (Seisonidea + Acan-
thocephala) dgazat k6zos 6sénél az epizoikus életmddra valo attéréssel masodlago-
san redukalodott. Ezt kovetéen az endoparazitizmusra attéréssel a buzoganyfejti
térgeknél teljesen eltérd jellegek jottek létre.

A Rotifera fontos sziinapomorfidja a syncytialis epidermisz (v.6. Syndermata név),
amelynek periférids részén keratinszer(i fehérjékbdl felépiild belsd vaz (szkeletalis
lamina) alakult ki; a szabadon é16 fajok epidermiszét glikoprotein-réteg védi. Valtiva-
ruak (gonochorisztikusak), ivari dimorfizmusuk altaldban jelentds, emellett szdmos
esetben évszakos polimorfizmus is jelen van. Szaporodasuk megtermékenyitéssel és

33. abra. Limnognathia maerski habitusképe. m = szdjnyilds, ph — pharyngeadlis késziilék, oo1-2 =
oocytak, pr1-2 = protonephridiumok; izomzat: fmm = f (Kristensen & Funch 2000 utan, egyszerisitve)
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parthenogenetikusan is, illetve ennek a két tipusnak a valtakozasaval (heterogdnia) is
torténhet. A heterogonia soran tobb generacion keresztiil csak sztiznemzéssel szapo-
rodé, tn. immiktikus ndstények jonnek létre. Evenként néhanyszor az elébbitdl alak-
tanilag nem kiilénb6z6 miktikus ndstények jelennek meg, amelyek haploid petéket
képeznek, ezekbdl himek és néstények jonnek létre. A megtermékenyitett néstények
vastag falt tartos petét képeznek. Ezekbdl ismét amiktikus néstények fejlédnek.

A kerekesférgek egyedfejlodése mddosult spiralis barazdalodassal indul. A spi-
ralis mintazat csak az els6 osztédasokra jellemzo, beleértve a mezoderma-Gssejt
kialakulasat. Az izolecitdlis pete inaequalis holoblasztikus osztodasokkal éri el a
stereoblastula stadiumot, majd epibolia tipust gasztrulacio megy végbe és létrejon a
gastrocoel. A szajnyilas a blasztopérus kornyékén jon létre. Egyedfejlodésiik kozvet-
len, bar a szesszilis alakoknal van egy larvanak nevezett rovid iddtartamui szabadon
mozgo-terjedd alak, azonban ez a szabadon €l6 kerekesférgek felépitését mutatja.
A posztembrionalis szakasszal befejezédnek a sejtosztédasok. A kerekesférgek tn.
eutelikus szervezetek, a sejtszam-, illetve sejtmagszam-konstancia jellemz6 rajuk.

AmolekularisfilogenetikaivizsgalatokalapjanaMonogononta (egypetefészkiiek)
képezik a Rotifera bazalisan kiilonvalt agat, amelynek a filogenetikai testvércso-
portja a Hemirotifera filogenetikai dgazat. A Hemirotifera két filogenetikai agra ta-
golodik, egyikiik az aljzaton mozgé Bdelloidea, az araszold kerekesférgek csoport-
ja. A masik csoportot (Pararotatoria), mint ikerkladuszok a rakokon €16, epizoikus
életmdédu, ektokommenzalista vagy ektoparazita kerékszerv nélkiiliek (Seisonidea)
és a larvakorban izeltlabtiakban (koztiik rakokban), kifejlett korban pedig gerin-
cesekben €16skddé endoparazita buzoganyfeji férgek (Acanthocephala) alkotjak.
Ezek a filogenetikai Osszefliggések azt bizonyitjak, hogy az egypetefészkiiekre és
az araszold kerekesférgek tobbségére jellemz6 szabadon €16 életmdd pleziomorf
jelleg, a buzoganyfejli férgek endoparazitizmusa pedig a kerékszerv nélkiiliekre
jellemz6 epizoikus (illetve ektoparazita) életmodbdl szarmaztathato. A legkorab-
bi endoparazita buzoganyfejii férgek gazdafajai valoszintileg rakok voltak, mielStt
a fakultativ, majd az obligat gazdacserés életmenet kialakult volna. Ez a valtozas
okozhatta, hogy a vizi, kezdetben gazdafajcsere nélkiili fejlédésmenetet felvalthatta
a gazdacserés, szarazfoldi gerinces végleges gazdakban torténd éloskodeés.

A Rotifera phylum (rota — lat.: kerék, fero — lat.: hordoz) nagyszamu, mintegy
2000, tobbnyire mikroszkopikus méretd (100-1000 um) fajt tartalmaz. Tudomany-
torténeti érdekesség, hogy elsé felfedezdjiik Anthony van Leeuwenhoek (a 17. sza-
zad végeén), aki ezeket mas paranyi szervezetekkel egyiitt in. ,animalcules” néven
emlitette. Viszonylag régen ismert a Rotiferak szezonalis polimorfizmusa, amely a
valtozo fotoperiodikus viszonyokkal fiigghet Ossze. Egyes algdk is befolyasolhatjak
bizonyos fajok (Asplanchna sp.) morfogenezisét a beldliik felvett tocopherol révén,
ugyanis az allatok ezt a vegyiiletet egyaltalan nem képesek szintetizalni. Ujabban
molekularis vizsgalatok révén néhany kozismert Rotifera fajrol kiderdilt, hogy tn.
rejtett (kriptikus) fajok komplexe, pl. a Brachionus plicatilis-t nem kevesebb, mint 22
fajra tagoltak. Tovabbi fontos felfedezés volt, hogy egyes kerekesférgek (Bdelloida)
kromoszomai telomerikus szakaszukban novényi-, gomba- s6t bakterialis eredet(i

géneket is tartalmazhatnak, amelyek koziil egyesek még az aktivitasukat is megdriz-
hették.
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Acanthocephala — Buzoganyfeji férgek

A buzoganyfejti férgeket (Acanthocephala, (akanthos — gor.: tovis, kephalon — gor.:
fej) korabban 6nallé allattdrzsként kezelték, az él6skodo életmdd hatasara kialakult
sajatos jellegeik miatt. Kicsiny (néhany mm) vagy kozepes méretii (< 60 cm), meg-
nyult testli, hengeres allatok. Belsé él6skodok, larvaik izeltlabtiak (Arthropoda)
testiiregeiben fejlédnek, a kifejlett allatok gerincesek bélcsatornajaban élnek. A fer-
t6zés a ragadozd-zsakmany kapcsolat soran jon létre, a végleges gazdanak el kell
fogyasztania egy fert6zott koztigazdat. Jellegzetes szerviik a gazdaallatban vald
rogziilést biztosito, horgokkal fedett ormany (proboscis), amely ennek a filogenetikai
agnak autapomorf jellege. Kiiltakarojuk tegumentum, gyakran felszini tiiskékkel;
alatta hosszanti és korkoros izmokbol allo izomréteg van. Mindkettoben hal6zatos
csatorna- és liregrendszer htizoédik. Az ormany a tegumentum paros betiiremkedé-
seihez (lemmiscus) kapcsolddik és a colomaeredeti ormanyhdiivelybe visszahtizhato.

Valtivaru allatok, a himek mindig joval kisebbek. A him ivarszervek paros he-
rébdl (testis), ezek vezetékeibdl (vas efferens) €s a cementmirigyekbdl allnak. Az
ivarsejtek a parzotaskabdl kitiiremkedd parzdszerv segitségével keriilnek a néstény
ivarjarataba. A himek parzas utan a ndstény ivarnyilasat cementmirigyiik valadé-
kaval elzarjak. A megtermékenyitett peték a colémaeredet(i hati/hasi zsakban fej-
l6dnek. A barazdalddas holoblasztikus-inaequalis, er6sen modosult spiralis alap-
mintazattal. Stereoblastula jon létre, benne a sejthartyak megsztinésével syncytialis
képzédmeények alakulnak ki, majd egy kiilsé héjjal fedett acanthor larva jon létre,
amely ebben vagy mar egy korabbi stadiumban elhagyja az anyaallat testét. Az
Acanthocephala-k tehat ovoviviparok.

Két leegyszerisodott Metazoa csoport

Erre a két allattOrzsre korabban a Mesozoa, illetve Moruloidea elnevezéseket hasz-
naltak, a szoveti szervezddésnél egyszertibb felépitésiik, illetve a szedercsira allapot-
hoz hasonlo sejtes elrendezddésiik miatt. Az utébbi név Haeckel (1866) hipotézisére
utal, aki szervezddésiiket az egyedfejlédés szedercsira (morula) stddiuméval ho-
moldgnak tartotta. Ezt a felfogast azonban koran kétségbe vontak, és eleinte leegy-
szerlisodott laposférgeknek vélték Oket az €léskodd életmoddjuk (endoparazitdk),
ozmotrof taplalkozdsuk és szaporodasuk jellegzetességei alapjan. Metazoa jellegiik
a hamjellegi csillos epidermisz, és testiik sejtes szerkezet(i belsé része, ahol az ivar-
sejtek képzddnek. Bonyolult nemzedékvaltakozasuk (heterogdnia) és spermiumaik
szerkezete (akroszoma megléte) is arra utal, hogy mindkét csoport tagjai valodi szo-
vetes allatok (Eumetazoa). A filogenomikai vizsgalatok alapjan a Lophotrochozoa
agazatba tartoznak, azonban egymassal nincsenek kozelebbi filogenetikai kapcso-
latban, mivel a Dicyemida-k valdszintileg a puhatesttiek rokonsagi korébe tartoz-
nak, az Orthonectida-k viszont erésen leegyszer(isodott gytriisférgek lehetnek.

A Dicyemida fajok csillos epidermisze mintegy 40 sejtbdl 4ll, ez a szam fajon-
ként allando (sejtkonstancia!). A sejtek az axidlis sejt mentén csoportosulva helyez-
kednek el. Labasfejliek (Cephalopoda) belsé él6skoddi. Heterogdniajuk ivartalan
(nematogén) és ivaros (rhombogén) alakok valtakozasabdl all. Ha ivartalanul sza-
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porodnak, az ivartalan szaporitd sejtekbdl vermiform larvak fejlédnek, és ezek az
ivaréretlen gazdadllatban tjabb nematogén egyedekké alakulnak. A gazdaallat
ivarérésével egyidejlileg a parazitak ivaros szaporodasra térnek at. A rhombogén
alakokban létrejonnek az ivarsejteket termeld un. infusorigen sejtcsoportok. Ezek
him és ndi ivarsejteket is termelnek, tehat a rhombogén alakok hermafroditak, a
kirajz6 infusiform larvakat onmegtermékenyitéssel hozzak létre.

Az Orthonectida fajok szintén erdsen leegyszer(isodottek. Ivartalan alakjaik
ozmotrof taplalkozasuak, sok kiilonboz6 allatcsoport (pl. zsindrférgek, gytiriis-
férgek, puhatesttiek) bels6 él6skodoi. Rovid életti ivaros alakjaik az ivartalan egye-
dek plazmoédiumot képezd testében fejlédnek ki. Epidermisz sejtjeik csak részben
csillésak, gytirtikbe rendezédtek. Epidermisz sejtjeik és gytirtisen elhelyezkedd
izomsejtjeik a korabbi szelvényesség maradvanyai lehetnek. A molekularis filoge-
netikai vizsgalatok megmutattdk, hogy az Orthonectida-k valojaban szélsdségesen
leegyszerlisodott gytirtisférgek.

Lophotrochozoa s. str. — Csillds-trochofdrasok
(sziikebb értelemben)

A kovetkezd allattorzsek harom filogenetikai csoportra tagolodnak, amelyeket a
trochophora tipusy, illetve beldle leszarmaztathato larvaalakok kapcsolnak Gssze,
ezért a szakirodalomban Lophotrochozoa (s. str.), illetve Trochozoa néven szerepel-
nek. Az elsé monofiletikus csoportjukat Lophophorata (tapogatokoszorusak) néven
kiilonitik el, sztinapomorfjellegiik a patko alakit mezoszomalis lophophor (Bryozoa,
Brachiopoda, Phoronidea). A Lophotrochozoa kategoria a filogenetikai munkakban
el6szor (Halanych et al. 1995) mint a tapogatokoszorusak és a trochophora larva-
alakkal jellemezhetd tovabbi torzsek (Kamptozoa, Mollusca, Annelida) dsszefog-
lalé neve jelenik meg. A molekularis filogenetikai munkdk azonban azt mutatjak,
hogy egyrészt a Platyhelminthes és a Nemertea torzsek, masrészt bizonyos erésen
leegyszerlisodott parazita csoportok (Dicyemida, Orthonectida) is ebbe a nagy filo-
genetikai dgazatba tartoznak.

A trochophora larvatipus planktonikus életmddu és planktotrof taplalkozasu,
elsédlegesen harom csilléovezettel a (6s)szajnyilds el6tt és mogott (protrochus,
metatrochus), és a végbélnyilas koriil (telotrochus). Koziilikk a masodlagosan
lecitotroffa valt larvaalakoknal (ldsd: Nemertea, pilidium ldrva) a metatrochus
hianyzik. Fejlédésmenetiikre korai determinacié jellemzd, a mezodermasav a 4d
mikromérabol alakul ki (teloblasztikus mezodermaképzddés). Az egyedfejlodés
tovabbi menete ennek a sorsatdl fiiggden alakul. Amennyiben feltagolddik, ak-
kor szelvényesen ismétl6dé colomatasakok alakulnak ki, a homoldg szervek szel-
vényenkénti ismétlédésével (1asd: Annelida). Ettdl az egyedfejlédési alaptipustdl
a Lophophorata torzsek eltérnek, mivel azokban a spiralis bardzdalodas helyett
tobbféle, részben a radialishoz kozel allo barazdalédasi formak jelennek meg, és a
coloma a Deuterostomia csoportokéhoz hasonloé harmas tagolodast vesz fel (pro-,
mezo- és metacdl). Ez a jellegegyiittes valdszintileg sziinpleziomorfia, és egytttal
azt is jelzi, hogy a Lophotrochozoa dgazat egyedfejlédési programja tobbféle varia-
cids lehetdséget is tartalmaz.
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Lophophorata — Tapogatokoszoruasok

A kovetkez6 harom phylumrol, Phoronoida, Bryozoa, Brachiopoda, a 19. szazad vé-
gén mar felismerték, hogy szorosan Gsszetartoznak. Osszetett sziinapomorfijuk a
szlir6 taplalkozas szerve, a lophophor, amely a mesosoma testfalszarmazéka, és a
hozza kor vagy patkd alakban csatlakozd csillds tapogatdk koszortja, valamint az
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filetikus egységet alkotnak (Nesnidal et al. 2013
alapjan, egyszerisitve)

epistomium, mint 6nallé6 izomzata le-
beny, amely a tapogatok altal besodort
taplalékot a szajnyilasba tereli. Jellemz6
rajuk a radialishoz hasonléva valt ba-
razdalédas, amelyet enterocdl tipustu
mezodermaképzodés kovet, a coléma
harmas tagolddasuva valasaval (pro-,
mezo- és metacOl). Korabban a radialis
barazdalodassal egyiitt az enterocdl ti-
pusu colomaképzddési modot tartottak
elsédlegesnek (archicoelia), igy ezt a
harom torzset ,, Archicoelomata” néven
foglaltak 0ssze. Emellett azt is megfigyel-
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35. abra. A Lophotrochozoa ,posterior consen-
sus” faja egyszerisitve. A Lophophorata phylu-
mok egyuttesen az (Annelida + Nemertea) iker-
kladuszat képezik, kilcsoportjuk a Mollusca, és
tavolabbi rokonsagu az Entoprocta + Cycliophora
agazat (Laumer et al. 2019 alapjan)
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ték, hogy a szajnyilas gyakran masodlagosan, és nem a blastoporusbdl jon létre (Iasd:
Brachiopoda). Emiatt ezeket a csoportokat az tjszajuakkal hoztak kapcsolatba, és
ezt a felfogast csak a részletes embriologiai és molekularis filogenetikai vizsgalatok
cafoltak meg. El6szor Rattenbury (1954) kozolte, hogy a Phoronis viridis valojaban spi-
ralis barazdalodasu, majd azt is kétségbe vontak, hogy a tdbbi csoportban is valdban
radialis-e a barazdalédas, és testtagolddasuk homolog-e a Deuterostomia-k hasonld
harmas tagolédasaval (Hyman 1951).

A Lophophorata filogenetikai helyzetének megitélésében kozponti kérdés a cso-
port tagjainak harmas testtagolédasa, mint a Deuterostomia-val kozds valdszinti
sziinpleziomorfia, illetve az agazat Osszetett sziinapomorfidja, a lophophor. Ha-
sonld képzédmény megfigyelhet6 ugyanis a Deuterostomia-hoz tartozé fél-gerinc-
htrosaknal (Pterobranchia — ,csovesek”) is, az anatomiai részletek viszont erésen
eltéréek. Mig a Pterobranchia-k idegrendszere és izomzata is rendkiviil leegysze-
riisodott, addig a Lophophorata torzsek a lophophor izomzatanak és beidegzé-
sének a tekintetében egységesek, és a Bilateridk idegrendszerének hipotetikus Osi
alapformadjajahoz kozeliek (Temereva & Tsitrin 2014). A testfalizomzat egységes
alakulasa és egyedfejlédésiik azonossaga alapjan is a mohaallatok (Bryozoa) €s a
csovestapogatdsok (Phoronida) a valoszind testvércsoportok. Mindkét csoport
larvai metamorfozisanak elején a metasoma zsakszer(i része a ventralis oldalon
kifordul. Az Gjabb filogenomikai vizsgalatok (Nesnidal et al. 2013, Bleidorn 2019)
is ennek a két csoportnak a testvércsoportként vald Osszetartozasat erdsitik meg,
illetve azt mutatjak, hogy a Lophophorata egyiittesen a zsinorférgek (Nemertea)
ikerkladusza (34. abra).

Tovabbi sokgénes filogenetikai elemzések viszont azt tamogatjak, hogy a Lo-
phophorata phylumok egyiittesen az [(Annelida + Nemertea) + Mollusca] ikerkla-
duszat képezik, és hozzajuk képest tavolabbi rokonsagu az Entoprocta + Cyclio-
phora agazat (Laumer et al. 2019, 35. abra). Mindez abban 0sszegezhetd, hogy bar
vannak moédszerfiiggd eltérések a kozolt filogenetikai fakban, egyértelmd, hogy a
Lophophorata-k a trochophora larvaju csoportokkal allnak filogenetikai 6sszefiig-
gésben, tehat ennek a larvatipusnak a hianya nem pleziomorfia, hanem az egyedfej-
16dés masodlagos redukcidjanak a kovetkezménye.

Bryozoa — Mohaallatok

A mohaallatok mohara emlékeztetd alaku telepeket képzd (név: (bryon — gor.: moha,
zoon — gor.: allat) édesvizi és tengeri allatok, amelyeknek eddig mintegy 6000 je-
lenleg €16 fajat ismerjiik. Mivel a fajok tobbségének meszes kiils6 vaza van, igen
gazdag fosszilis anyaggal rendelkeziink roluk. Mivel a kihalt fajok szdma nehezen
becsiilhetd, a legrealisabb 0sszehasonlitast a genuszok szamaval tehetjiik. Ebben az
Osszevetésben a jelenlegi 808 nemzetséggel szembem 1289 fosszilis genusz allithato.

A leg6sibb telepalkoto allatcsoportok egyike. Valdszintileg mar a kambriumi ra-
diacio soran jelen voltak, de biztosan azonosithaté maradvanyaik (bryozods mész-
kovek) az Ordiviciumtol ismertek (Tremadoci emelet, 485—477 M év), ekkor érték el
els6 nagy radidcidjukat, majd a Permben bekovetkezett tomegkihalds utan a felsé
Jura — kozépsd Kréta kozott kovetkezett be a sokféleségiik robbandsszerti kibonta-
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kozasa. Recens fajaik tobbsége tengeri, a kontinenskozeli sekély (,,self”) vezet la-
kéja. Az édesviziek (tobbségben Phylactolaemata, kevés Ctenostomata) fleg allovi-
zek és lassabb folyasu vizek lakéi. Noha az egyes allatkak (zooidok) mikroszképos
méretliek (<1 mm), telepeik tobbméteres mérettiek is lehetnek. Az egyes allatkak
harmas testtagolddasa erésen modosult, két 6 részbdl, a szajnyilas koriili patko-
(Phylactolaemata) vagy ellipszis alakt (Gymnolaemata) tapogatokoszorut visel6
polipocskabdl (polypid) és a kiils6 burkot, tokot vagy csdvecskét képezd tokocska-
bol (cystid) all, amelybe a polipocska zavaras esetén visszahtizodhat. A tok anyaga
lehet vazfehérje és/vagy kitin, gyakran mész-berakodasal. Szesszilis életmodjuknak
megfelel6en bélcsatornajuk visszagorbiilo, U alaku; végbélnyilasuk a lophophoron
kiviil helyezkedik el (Ectoprocta: ekfos — gor.: kiils6, proktos — gor.: végbélnyilas),
szemben a szintén szesszilis Kamptozoa alakokkal (Entoprocta).

Ahogyan a telepalkotas modja, gy a szaporodas és egyedfejlédés formai is val-
tozatosak. A legtobb Bryozoa himnds, a megtermékenyités belsd, a barazdalodas
totalis, a radialishoz kozeli. Az ivadékgondozé fajokban kiils6 koltotasak vagy bel-
s6 koltézsak alakul ki, az utébbiakndl gyakran placentaszer(i kapcsolat jon létre a
funiculus és a koltStasak kozott, ez biztositja a taplalékot az anyabdl. Az egyedfej-
16dés altalaban valamilyen csillés larvaalakkal torténik. Ezek valtozatos formajtiak,
testvégiikon tapaddkésziilékkel. A cyphonautes larvak planktotrofok, viszonylag
hosszu élettartamuak, néhany hénap is eltelik, mig letelepednek. A coronata larvak
viszont nem taplalkoznak, tapcsatornajuk csokevényes, és igen hamar rogziilnek.

Phoronidea — Csovestapogatdsok

Neviiket Phoronis gordg mitologiai személyrdl (Phoroneus, Argosz kiralyanak le-
szarmazottja) kaptak. A csovestapogatdsok a mohaallatokhoz hasonléan szesszilis,
szlirogetd taplalkozasu szervezetek, azonban inkdbb megérizték az Osi, féregsze-
r(i testformat. Benthikus, aljzathoz rogziilt él6lények, tomldszerti testitk harmas
tagoltsagl, metasomalis résziik vége kiszélesedve tin. ampullat alkot, ez rogziti a
csovébe az allatot. Kitintartalmu lakdcsoviiket mirigyes hamrétegiik hozza létre,
testiiket ebbe htizhatjak vissza. A paros lophophoron patkd alakban igen nagysza-
mu tentaculum (esetenként tobb ezer) helyezkedik el. Ezek egy részének elvesztését
regeneraciosan potolni képesek. A lophophorpart és a tentaculumokat a prosoma
mogott talalhatd agyduc idegzi be, ehhez garatideggyfir(i és egy-két drias idegrost
csatlakozik. Zart véredényrendszeriik van, hemoglobint tartalmazé nagyméret(i
vérsejtekkel, ezdltal a viz alacsony oldott oxigéntartalmahoz alkalmazkodni tud-
nak. Légzésiik a tentaculumokon keresztiil megy végbe. Az Anneliddkkal feltéte-
lezhet? filogenetikai kapcsolatot jelezheti a paros metanefridium jelenléte.

A fajok tobbsége himnds, altaldban ivarosan szaporodnak, de egyes fajok (pl.
Phoronis ovalis) oldalsarjakkal kisebb koldniakat képeznek. Gonadjaik az ampulla-
ban talalhatok, gamétaik a metanefridiumok kivezet6 nyildsain keresztiil jutnak a
szabadba, a megtermékenyités kiils6. Totalis-radialis barazdalddassal coloblasztula
jon létre, a gasztrulacié invaginacié. A Phoronoideak actinotrocha larvai lecitotrof
tipustak, peladgikus planktonikus szervezetek. Tobbféle mddon alakulhatnak ki,
egyes fajokndl az anyai szervezetbdl kozvetleniil a vizbe keriilnek, masoknal az
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adult szervezet tentaculumai kozott fejlédnek tovabb. Ujabban a kozvetlen fejlé-
désre is talaltak eseteket, ezekben a sziiléi egyed csovébdl actinotrocha larvak sza-
badulnak ki. Ezek a larvalis alakok biztositjak a fajok szétterjedését. Kevés, alig tobb
mint hiisz fajuk van (két nemzetség), de ezek éppen emiatt nagy elterjedéstiek.

A molekularis filogenetikai elemzések megmutattak, hogy a Brachiopoda test-
vércsoportjat képezik, de a fosszilis leletek alapjan valészintileg még a kambriumi
radiacio el6tt elkiiloniiltek.

Brachiopoda — Porgekartiak

Neviik tiikorforditasban ,karlabut” jelent (brakhion — gor.: kar, pousz — gor.: 1ab).
Egyike azoknak a csoportoknak, amelyekre jol illik az ,,€16 fosszilidk” jelz. Fosszi-
lis anyaguk szilard kiilsé héjképzédmeényeiknek koszonhetden igen gazdag, egé-
szen a Kambriumig nyomozhatd vissza. Igy a jelenlegi mintegy 350 fajjal szemben
tobb mint 12 000 fosszilis fajukat ismerjiik. Koziiliik a legkordbbiak méar a , kamb-
riumi radiacié” idején jelen voltak, virdgkorukat az Ordoviciumtdl a Karbonig
élték, sokféleségiik fontos szintjelz6. A kdszénkutatds ,hdéskoraban” a Productus
,vezérfosszilidval” jellemzett rétegek jelezték a munka sikerességét. A Perm végi to-
megkihalds 6ta gyakorlatilag folyamatos hanyatlasban vannak, 6koldgiai niche-iiket
egyre inkabb a kagylok (Bivalva) vették at, amelyek szamos jellege a hasonld élet-
moddal Osszefiiggésben, de eltérd egyedfejlédési el6zményekkel alakult ki. Mig a
kagylok tipikusan spiralis bardzdalodasuak teloblasztikus mezodermaképzddéssel,
addig itt a bardzdalodas spirdlis és biradidlis mintdzata is lehet, invagindacios
gasztrulacidval és enterocdl mezodermaképzddéssel.

Bar foldtorténetileg 6si, mégis sok specializacids jelleget hordozé csoport, alapfel-
épitésiik a foldtorténeti O-1d6 6ta szinte valtozatlan. Kizardlag tengeriek, szesszilis,
mikrofag életmoduak. Nagysaguk 1 mm (fovenylakok) — 8 cm kozott valtozik, fosz-
szilis alakjaik kozott vannak 30 cm-esek is (Productus, fels6 Karbon). Testiiket egy
par, dorzalis, illetve ventralis teknd védi, a lophophor és a tentaculumok is ebben
helyezkednek el. Ez egytttal azt is jelenti, hogy mig az el6z6 két csoport fajai koz-
vetleniil a kornyezd vizbdl sziirik ki a taplalékukat, addig a porgekartiak a kagy-
lokkal analég modon a kdpenyiiregiikbe dramoltatott szuszpenzidban lebegd tap-
anyagot hasznaljak fel. A dorzalis és ventralis tekn6bdl allo kiilsé vazat a metasoma
epitheljének dorzalis, illetve ventralis reddje hozza létre. Anyagukat kitin- és
foszfatrétegek, vagy tobbrétegli kalcium-karbonat képezi, szerves periostracum
burkolattal. A lophophor és a tentaculumok belsejében mesosomalis colémaiireg hu-
zodik, felépitésiik a Phoronida-k megfelel6 szerveivel egyezd, emiatt kordbban e
két csoportot egy torzsbe vontak Ossze. A metasoma rdgzitd szerepd, kitinizalt kuti-
kulaji nyélben folytatodik. belsejében egy, ritkdbban két par metanefridium van. A
gonadok a colomat tagold mesenteriumokhoz kapcsoldédnak, az ivarsejtek kivezetdi
a metanefridiumokkal kozosek.

A porgekartak rendszerint valtivartak, ritkdn hermafroditdk, a megterméke-
nyités tobbnyire kiils6, az utdédgondozo fajoknal belsd, utébbiaknak gyakran kol-
tétasakjaik vannak. Az invagindcids tipustu gasztrulaciot kovetden a testiireg schi
zocOlomikus és enterocolomikus tton is létrejohet. Miutan a blasztopdrus zaro-
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dik, a szajnyilasuk és a végbélnyilasuk is masodlagosan jon létre, az tjszajuaké-
hoz (Deuterostomia) hasonldan. Fejlodésiik kdzvetlen vagy kozvetett. A kdzvetet-
ten fejl6do fajok larvai szabadon tsz6 planktotrof vagy lecitotrdf tipust larvak. A
lecitotrof larvak pelagikusak, trochoforaszertiek, és hamar letapadnak.

Nemertea — Zsinorférgek

A zsindrférgek szamos jellege a laposférgekhez (Platyhelminthes) hasonlo, és ezért ko-
rabban ezeket a torzseket, mint a legegyszertibb, coloma nélkiili harom-csiralemez(i
(triploblasztikus) allatokat, 6si csoportnak tekintették. Jellegeik abban is a laposfér-
gekhez hasonloak, hogy idegrendszertik és érzékszerveik is egyszertek, és kivalaszto
rendszeriik protonefrididlis jelleg(i. Az el6bbiektdl eltérden viszont teljes bélcsatorna-
juk van, végbélnyilassal. Coloma-eredeti a zart keringési rendszeriik és autapomorf
jellegiik az ormanytiireg (rhynchocoel) is, amelyben a ki6ltheté ormany (proboscis) fog-
lal helyet. Tovabbi jellegeikben is és egyedfejlédésiikben is a ,Spiralia”, Kamptozoa,
Annelida és Mollusca torzsekkel, illetve a Lophophorata phylumokkal mutatnak
rokonsagot. Az tjabb molekularis filogenetikai vizsgalatok is ezeket a kapcsolato-
kat erdsitették meg, illetve pontositottdk annyiban, hogy a [(Nemertea + Annelida) +
Mollusca] tagokbdl 4ll6 kladusz a Lophophorata torzsek filogenetikai testvércsoport-
ja. Filogenetikai helyzetiiket mutatja, hogy bardzdalédasuk spiralis-holoblasztikus.
Elsédleges fejlédésmenetiik kozvetett, csillos planktotrdf un. pilidium (sisak-) larvaval
indul. Ez egyes csoportokban lecitotrof tipusu larvava (Iwata-larva, Desor-larva) mo-
dosul, illetve a fejlédés larvaalak nélkiilivé, kozvetlenné valik.

Nemertea fosszilidk nem ismertek. A torzs belsd filogenetikai viszonyait tjab-
ban tobb szaz génen alapuld filogenomikai mddszerekkel vizsgaltak. Ezek néhany
korabbi megallapitast megerdsitettek, tobb csoportot viszont Gij megvilagitdsba he-
lyeztek. Kordbban a proboscis tliskézettsége, illetve annak hianya alapjan Enopla
vs. Anopla csoportokat (osztalyokat) kiilonboztettek meg. Kitlint azonban, hogy az
ormany tiiskézettségének hidnya pleziomotf jelleg, igy az Anopla parafiletikus, és
az Enopla a Neonemertea filogenetikai dgazatba bedgyazott.

Az egyszerl szervezet(i litoralis formakat magaba foglalo, fajszegény Palaeo-
nemertea dgazatban az idegrendszer felszinkozeli, epidermalis helyzet(i, az or-
manylireg és a szajnyilas pedig elkiiloniilt. A Neonemertea dgazatra jellemzd,
hogy az idegrendszer mesenchymaba agyazottd valik, az orményiireg nyilasa és
a szajnyilas pedig fuziondal. Az egyik Neonemertea filogenetikai ag (Pilidiophora)
pleziomorf jellege a pilidium larva megléte (egyes csoportokban mddosultan). Test-
vércsoportjat a ,,szuronyos” ormanytiak (Hoplonemertea = Anopla) alkotjak. Utdb-
biaknal az egyedfejlédés kozvetlen, filogenetikailag két ikerdgazatra kiiloniilnek, asze-
rint hogy ormanyszerviik , fegyverzete” egy vagy tobb szuronyt (stylett) hordoz-e.

A zsinérférgek tobbnyire ragadozdk, illetve dogevdk, kisebb vizi vagy talajla-
ko gerinctelenek fogyasztoi. Egyes fajaik kagylok kopenyiiregében kommenzalista
modon tdplalkoznak, méasok pedig tizlabu rakok (Decapoda) epibiontai és a gazda-
allat tojasait fogyasztjadk. A Nemertea torzs kozmopolita, a legtobb zsinorféreg ten-
geri aljzatlakd, esetleg nyiltvizi (pelagikus), de vannak édesvizi és talajlako fajaik is.
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Mollusca — Puhatesttiek

A puhatestliek egységes testfelépitése és a molekularis vizsgalatok egyarant azt
igazoljak, hogy monofiletikus eredetiiek. Testiik jellemzden harom testtajra, fejre,
labra és zsigerzacskoéra tagolodik. A zsigerzacskot hatoldalon a kdpeny (pallium)
fedi, amelynek hamja a meszes héjat (illetve tiiskéket) valasztja ki. A héj masod-
lagosan csokevényessé valhat (pl. csupasz csigék, polipok). Altaldban egy vagy
tobb par féstis kopoltytjuk (ctenidia) vagy a kopenyiiregben, vagy a talpat koriil-
vevO kopenybarazdaban helyezkedik el. A kopenyiiregbe nyilnak a gonadok, a
metanefridiumok és a végbélnyilas is, emellett itt talalhato egy paros érzékszerv
(osphradia). A fej bukkalis részén talalhatd a reszelényelv (radula), ezt kitinfogak
szalagszer(i harant és hosszanti sorai boritjak (kagyloknal a radula masodlagosan
eltlint). A mozgas szerve a ventralis talpat alkotd bérizomtoml6, a mozgast elésegiti
a talp csillés-mirigyes hamja (monocilidris epithel) és az altala termelt nyalka. Valodi
testliregiik redukalddott, részekre tagolt (gonocoel, haemocoel, nephrocoel, az utdbbi
kett6t a pericardium koti 6ssze). Periférikus keringési rendszeriik nyilt (kivéve a la-
basfejliekét). Barazdalodasuk spiralis, egyedfejlédésiik soran trochophora és/vagy
veligera larva johet létre, a kozvetlen fejlédés is gyakori. Fejlddésiik soran szelvé-
nyezettség nem jon létre.

A puhatesttiek fejlédéstorténetét gazdag fossziliaanyag alapjan kovethetjiik nyo-
mon, kiilondsen a robusztusabb héjképzédményti csoportokét (36. abra). A legko-
rabbi fossziliak azt mutatjak, hogy a puhatestiiek kialakulasa a Prekambriumba
nyulik vissza. A prekambriumi Kimberella quadrata valdszintileg vagy a leg&sibb
Mollusca, vagy a puhatesttiekkel rokon kihalt csoport képviselgje. A csigak, kagy-
16k, maradvanycsigak, és a Perm végén kihalt Rostroconchia-k legkorabbi fossziliai
a korai Kambriumbdl (=560 millié év), a labasfejlieké a kozépsé Kambriumbdl, a
cserepeshéjuiaké a kés6 Kambriumbdl, az asélabuaké pedig a kozépsé Ordoviciumbodl
ismertek. J6 megtartasa fosszilis leletek bizonyitjak a csigak (tAldanella), kagylok
(tFordilla) és a labasfejliek (tNectocaris) Kambrium idészaki jelenlétét.
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36. abra. A puhatestiek fébb csoportjainak kialakulasa a foldtérténet soran (Wanninger & Wollesen 2018
szerint egyszer(sitve)
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A pubhatesttiek korai megjelenése utan sokféleségiik az Ordoviciumig alacsony
maradt, majd ekkor elkezd6dott a csigak, kagylok és labasfejtiek diverzifikacidja. A
nagy tomegkihalasok, kiilonosen a Perm és a Kréta végén, tobb csoportjukat stilyo-
san érintették (pl. az Ammonitesek a Kréta végén kipusztultak). Ennek ellenére a
nagy fajszamu osztalyok, a labasfejlek, a csigak és a kagylok sokfélesége novekvd
maradt, és tobb csoportbdl un. ,él6 fosszilidk” is megmaradtak, mint pl. a marad-
vanycsigak és a csigaspolip (Nautilus pompilius). A puhatestiiek és a veliik rokon
csoportok alkalmazkoddképességét mutatja, hogy a mélytengeri hidrotermalis kiir-
ték extrém, oxigénhianyos él6helyein rendszeresen talalhatok puhatestliek, mas
Lophotrochozoa csoportok, igy a porgekartak és gytirtisférgek tarsasagaban.

A puhatesttiek testvércsoportjat illetben a morfologiai-anatomiai jellegek el-
lentmondasosak. Az irodalomban korabban felvetett ,Annelida-hipotézis” (fé-
regszer( test, szelvényezettség) €s a szintén idejét mult ,Turbellaria-hipotézis”
(dorzoventralisan lapitott test, szelvényezetlenség) sem tisztazta a puhatesttiek fi-
logenetikai helyzetét. Az tijabb molekularis eredmények szerint a puhatesttiek a
spiralis barazdalédasti Lophotrochozoa-k csoportjaba tartoznak (pl. Kamptozoa,
Nemertodea, Annelida), am a testvércsoport tisztazasat megneheziti az Eumetazoa
csoportok kambriumi gyors radiacidja. Az tjabb filogenomikai eredmények azt va-
l6szintsitik, hogy a puhatestiiek (Mollusca) a Lophotrochozoa koran divergalodo
filogenetikai agazatat képviselik, a nyelesférgekkel (Kamptozoa) és a Cycliophora
torzzsel (Tetraneuralia) egytitt.

A puhatesttiek k6zos 6se a Prekambriumban kialakult kistestd, féregszert test-
felépitésti allat lehetett, az viszont nem ismert, hogy kiiltakardjat kutikula, tiiskék
vagy héjlemezek boritottak. Ezenkiviil, az ektoderma szklerotizacidja tobb mas
Lophotrochozoa csoportra is jellemzd, igy a puhatestiiek héjanak lemezes mikro-
struktardja valdszintileg pleziomorf jelleg. Erre utalhat az is, hogy a meszes réteget
kiviilr6l burkolo fehérjeréteg és a bels6é gyongyhazréteg megléte a porgekartiakra
is jellemzd. A gydngyhazréteg a kagyloknal és a csigaknadl eltérd szerkezetd, igy
egymastdl fiiggetleniil alakulhatott ki. A filogenetikai viszonyaik tisztazasat meg-
neheziti, hogy a redukalt vazt csoportok, a csatornashastuak (Solenogastra) és a
fejpajzsosak (Caudofoveata) 6sinek tiind egyszertisége valoszintibb, hogy masodla-
gos leegyszertisodés eredménye lehet. A féregszeri testi filogenetikai 4gak és a ta-
golt vaza Polyplacophora szétvalasa is legalabb 540 millié évesre tehetd (36. abra).

Az Aculifera filogenetikai agon (36. abra) a kiils6 vaz redukcidja mellett a héjle-
mez szamanak novekedése is jellemz6 volt. Ezt a jelleget a mai csoportok koziil a
cserepeshéjuak 8 loricaja 6rzi (lorica — lat.: pancél), mig a tobbi Aculifera esetében
a héjlemezek szama 7-re csokkent (kihalt taxonok) vagy akar teljesen redukalodott
(recens Solenogastra és Caudofoveata). A fosszilis alakok a héjlemezek tekintetében
nagy valtozatossagot mutatnak, igy pl. a héjlemezek szama a fosszilis tHalkieria ese-
tében kettd, a tMatthevia esetében nyolc (ebbdl egy az iin. holoperiferialis poszterior
lemez, a tovabbi hét {ireges, tiiskeszerti), a szintén kihalt TMultiplacophora csere-
peshéjuaknal (pl. tPolysacos, tProtobalanus) pedig hét. Ezzel egyiitt az izomzat is
komplexebbé valt, példaul a dorzoventralis izmok mellett az 6sszegombolyodést
lehetové tevd korkords izmok is vannak. A ma €16 két Aplacophora csoportot, a
fe]pa]zsosakat és a csatornashastiakat a héjatlansag jellemzi. Oseik a hasonldéan
egyszer(, redukalt 1abt, radula nélkiili, féregszer(i megjelenésti, de hét héjlemezi
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fosszilis alakokhoz (tAcaenoplax, tKulindroplax) hasonldak lehettek. A ma él6 fej-
pajzsosokban (pl. Chaetoderma) a hét, meszet kivalasztd ismétlédd papilla, illetve
a csatornashastak posztlarvalis stadiumaban megfigyelhetd hét hasonld régio is
arra utalhat, hogy az 6seiknek hét meszes héjlemeziik lehetett. A héjlemezek el-
vesztésével jaro leegyszertisodésiik pedomorfdzis (larvaként ivaréretté valas) so-
ran valésulhatott meg. Ezt a hipotézist erdsitheti meg, hogy az egyedfejlédés soran
el6szor az eliilsé (anterior) és kozépso (medidlis) lemezek jelennek meg, a hatul-
sOk (poszterior) viszont csak késébb, illetve hogy a fosszilis alakoknal el6szor a
poszterior lemez tlnt el (pl. tKulindroplax), a tobbi csak utana.

A legbsibb héjasok (Conchifera), a cserepeshéjuiak (Polyplacophora) és a ma-
radvanycsigak (Monoplacophora) is szilard aljzaton tapadd, bevonatot fogyasztd
életmoéduak. FeltételezhetSen ez volt az elsddleges életmodja a kihalt maradvany-
csigaknak (Tryblidia) €s a tovabbi kiilsé vazas csoportoknak (Conchifera) is. A
cserepeshéjuak €s maradvanycsigak testfelépitésére egyarant jellemz6 még bizo-
nyos szerveik ismétlédése. Mindkét csoportban ilyenek a kopoltytik és a labvisz-
szahtzo izmok, a héjelemek csak a cserepeshéjuaknal; a vesék, gonadok és a sziv
pedig csak a maradvanycsigakndl. Ez azonban nem valddi szelvényesség, mivel a
kiilénboz6 szervek ismétlédése az egyedfejlodéstol fiiggetlen. Az ismétlédés mas
csoportoknal is megallapithato, pl. a ,csigahazas” labasfejlieknek (Nautiloida) is
két par kopoltytija és két par veséje, az Ordoviciumbdl ismert egyes kagylofajok-
nak nyolc zardizma van. Ezért a cserepeshéjuiak és a maradvanycsigak hasonlosaga
részben sziinpleziomorfia (szervek ismétlédése), részben konvergencia (aljzaton ta-
pado életmdd) kovetkezménye.

Az tjabb molekularis vizsgalatok és a fosszilidk alapjan felvazolt filogenetikai
rekonstrukciok alapjan is az Aculifera és a Conchifera a két {6 filogenetikai agazat
(37. abra). Az Aculifera csoportban a cserepeshéjuiakat (Polyplacophora) tekintjitk
a csatornashastiak (Solenogastra) + fejpajzsosak (Caudofoveata) testvércsoportja-
nak. A Conchifera-tol eltér6 filogenetikai agazatot képviselnek a csatornashastak,
fejpajzsosak és a cserepeshéjuak osztalyai, ezeknél a csillos ham csilldinak tovén
a Metazodkra altalanosan jellemz6 két gyokocske talalhatd, mint pleziomorf jel-
leg. Ezzel szemben a Conchiferakra az egyetlen gyokocske jellemzd, mint apomorf
jelleg. A Conchifera monofiletikus jellegét tamogatja a maradvanycsigak veséinek
kopenyperemi elhelyezkedése is, ellentétben a cserepeshéjuak veséinek zsigeri
helyzetével. A Conchifera agazaton beliil az eddigi eredmények alapjan a csigak
(Gastropoda) + kagyldk (Bivalvia), valamint a labasfejtiek (Cephalopoda) + marad-
vanycsigak (Monoplacophora) alkotnak testvércsoportokat. A Conchifera csoport
0sei kihalt maradvanycsigak (Tryblidia) lehettek, leszarmazottaik a ma é16 marad-
vanycsigak és a tobbi héjas puhatestii. Jellemz6 apomorf sajatsaguk az egységes
(els6dlegesen egyetlen, masodlagosan két darabbdl allo) héj megléte. Korabban a
maradvanycsigak héjfelépitését azonosnak vélték a tobbi héjas osztalyéval. Kide-
riilt azonban, hogy a héj mikrostruktiraja é€s a periosztrakum felépitése is eltérd.
A tovabbi négy osztalynak kevés a sziinapomorf jellege. Mindegyikre jellemz6
a héjhoz tapado6 tun. dorzoventralis izmok szamanak csokkenése. A kagyloknak
(Bivalvia) kétoldali félbdl allé héjuk van, melyet a hatoldalon a sarokpant fog 0ssze.
A héjakat két par zardéizom mozgatja. A kagyloknal 3—6 par (kihalt csoportoknal 8
par) labvisszahtzd izmot talalunk, ezek homolégok a cserepeshéjuak és marad-
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vanycsigak héjon tapado paros izmaival. A jelenleg €16 kagylok testfelépitése a szii-
roget6 életmadddal jard valtozasokat tiikrozi; a radula és a nyalmirigyek elttintek.
Mig a csigak, labasfejliek és asolabuiak esetében az elkiiloniilt fejvisszahtizé izmok
és az izmos-hidrosztatikus rendszer lehet&vé teszik a testfiiggelékek aktiv mozga-
tasat, addig a kagylok csak testfolyadéknyomason alapuld lassti mozgasra képesek.
Emellett mindharom osztalyra, de kiilondsen a csigakra jellemzé az ivarrendszer
aszimmetridja, a dorzalis tengely mentén megnyult test és a forditott U alakban

hajlott bélcsatorna (anopedalis flexio).
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A csigakat és labasfejlieket korabban , Cyrtosoma” néven vontak 0ssze, szem-
beallitva a , Diasoma” agazattal (Bivalvia). Jellemz6 rajuk az elkiiloniilt fej, a ce-
rebralis ganglion altal beidegzett érzékszervek és a kopenyiireg redukcidja, ami
miatt a visceralis idegtdrzs nem a héjon tapadd visszahtizé izmok koriil, hanem
azok kozott fut. Ennek kovetkeztében az idegdticok nagyobb foku koncentracidja és
a labasfejlieknél erésen fejlett agyduc kialakulasa allapithaté meg. A ,,Cyrtosoma-
Diasoma” hipotézist azonban mar a korabbi molekularis vizsgalatok is cafoltak, és
azt tamogattak, hogy a Gastropoda + Bivalvia (Pleistomollusca) egyiittesen alkothat-
jak az asolabuiak (Scaphopoda) testvércsoportjat (36. abra). A csigak autapomorfiaja
a larvalis torzid, ennek soran a zsigerek a fejhez és a labhoz képest 180°-ban elfor-
dulnak. Ez az idegtorzsek keresztez6déséhez és a paros szervek aszimmetriajahoz
vezet. Az asolabuak feji érzékszerveinek hianya viszont masodlagos leegyszer(iso-
dés eredménye. A labasfejliek nagy testli ragadozok, karjaik a szajnyilast veszik ko-
riil, emellett jellemz6 rajuk a tolcsér (szifon). A kiilsé héj a labasfejiieknél 6si jelleg
(lasd: fosszilis Ammonitesek, Nautilus), a héj redukcidja és a belsé héj ehhez képest
leszarmaztatott tulajdonsag. Szamos szerviik (pl. szivpitvar, kopoltyt és vese) meg-
kétszerezddése is autapomorfianak tekinthetd, mivel a rokon csoportokban ezekbdl
csak egy-egy par van. A csigak elkiilontilt feji régidja, fejlettebb kozponti idegrend-
szere és érzékszerveik viszont csupan homoplaziak, igy ezek alapjan nem tekinthe-
tok a labasfejliek filogenetikai testvércsoportjanak.

Kamptozoa — Nyelesférgek

Ezt a torzset az angol nyelvii szakirodalom altalaban Entoprocta néven emliti (entos
— gor.: bent, belsd, proktos — gor.: végbélnyilds), a hazai forrasmunkdk (Dudich
és Loksa 1978) utan Kamptozoa (kamptos — gor.: hajlott) néven emlitik. Mintegy
200 ismert fajuk zome telepképzd, néhany 6nalld (szoliter) életmdduy, kiilsdleg a
hidroidpolipokra emlékeztetd. Az édesvizi telepképzd, monotipikus (valdszintileg
rejtett fajokat tartalmazd) Urnatella és Loxosomatoides nemzetségek kivételével ten-
gerlakok. A koloniaképzd alakok mindig valamilyen €16 (kagyld, alga) vagy élette-
len szilard aljzaton rogziilnek, mig a szoliter formak kiilonféle gazdaallatok (sziva-
csok, gytrtistérgek, fecskend6férgek) kommenzalistai.

A csoport filogenetikai viszonyainak tisztdzasat megnehezitette, hogy tentacu-
lum-koszortjuk miatt kiilséleg roppant hasonléak a mohaallatokhoz (Bryozoa).
Alapvetben kiilonboznek azonban abban, hogy a nyelesférgeknél nemcsak a szajnyi-
las van a tapogatokoszoruval koriilvett kehelyszerti mélyedésben (atrium), hanem a
kis analis conusban nyil6 végbélnyilas is (erre utal az Entoprocta név). Az atriumba
nyilik a protonefridiumok kivezetd csatorndja is, ami szintén donté eltérés mind-
harom Lophophorata torzzsel szemben. Egyedfejlédésiik tipikus holoblasztikus-
spiralis barazdalddassal indul. Aszinkron osztddasokkal 6t micromérakvartett jon
létre, és a spiralis bardzdalddasu torzsekre jellemzben a 4d mikroméra (mezoderma-
Ossejt) tovabbi osztddasaval alakul ki a mezoderma. A coloblasztula bettir6déssel
(invaginacio) fejlédik tovabb, és planktotrdf trochophora larvava fejlédik. A larva
az aljzaton megtapadva nyelet fejleszt és mikrofag sztirogetd életmodra valt.
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A nyelesférgeket egyedfejlédésiik és idegrendszeri sajatossagaik alapjan mar ko-
rabban is a Tetraneuralia filogenetikai agba tartozonak vélték, amit az Gjabb mo-
lekularis filogenetikai vizsgalatok (Bleidorn 2019, Marlétaz et al. 2019, lasd 30-31.
abra) megero0sitettek.

Cycliophora — Pandora-allatkak

Ujabban, 1995-ben felfedezett és leirt allattorzs, kezdetben egyetlen fajjal (Symbion
pandora), amelyhez mdig csupan egyetlen tovabbi faj (S. americana) tarsult. Mind-
kettd specifikus, mozgd gazdaallathoz rogziil (forézis), sajatos szexualis-aszexualis
nemzedékvaltakozasi ciklussal. Az aszexudlis részciklus soran a taplalkozo stadi-
umu egyedek (=350 pm) a testiik belsejében végbemend sarjadzassal szaporodhat-
nak, és szabadon tisz6 Panddra-larvakat (170 um) hoznak létre, amelyek a Decapoda
rak gazdaallaton (ez a S. pandora esetében Nephrops norvegicus, a S. americana-nal
Homarus americanus) megtapadva tjabb taplalkozo egyedekké vélnak. A szexualis
részciklus soran a taplalkozd egyedben him, illetve ndstény vonal kiiloniil el. A him
vonalon him larva, tn. Prométheusz-larva (120 pm) alakul ki, amely egy taplalko-
z06 egyeden megtapadva két-hdrom torpe him larvat (40 pm) hoz létre, amelyek a
ndstény larvakat, pontosan nem ismert mdédon, megtermékenyitik. Ezt kovetden a
ndstény larva megtapad a Decapoda gazdaallat széjszervei kornyékén és cisztat ké-
pez. Ebben, a megtermékenyitett petesejtbdl a ndstény larva szoveteit folhasznalva,
az un. chordoid larva fejlédik, amely mddosult trochophora larvanak tekinthetd, és
ez a terjedd alak. A cisztabdl kiszabadulasa utan letelepszik egy masik rdkgazdan,
és taplalkozo alakka fejlédik.

A molekularis vizsgalatok szerint a Cycliophora a Kamptozoa filogenetikai test-
vércsoportja, €s a Tetraneuralia d4gazaton beliil a Mollusca phylumhoz csatlakozik.

Platyhelminthes — Laposférgek

A laposférgek eredetérdl a fosszilis bizonyitékok gyakorlatilag hianyzanak. Ezért
korabban szamos, mara megcafolt hipotézis fogalmazddott meg, zdmmel analdgiak
vagy pleziomorf jellegek alapjan. Ilyen volt pl. Jovan Hadzi , Ciliata” hipotézise,
amely a sokmagvu Ciliophorak , atsejtesedésével” probdlta magyarazni a laposfér-
gek els6dlegesen csillds kiiltakarojanak az eredetét (,,szlinpleziomorfia”). Egy masik
hipotézis, az tin. Ctenophora-Polycladida elmélet az aljzaton cstiszé bordasmedu-
zak szervezetét allitotta analdgidba az agazatosbeld Orvényférgek szervezddésé-
vel. Ezekkel szemben biztosra vehetjiik, hogy a legdsibb laposférgek szabadon €16,
leginkabb a mai Orvényférgekhez hasonlé benthikus életmodu szervezetek lehet-
tek, egyszer(i garattal és divertikulumok nélkiili, zsakszerti bélcsatornaval, ahhoz
hasonléan, ahogy ezt ma a Catenulida és Macrostomomorpha fajoknal lathatjuk.
Szintén az 6si, pleziomorf jellegeikhez tartozott az egyetlen sejtrétegbdl allo csillos
epidermisz, az endolecitalis pete és a totalis-spiralis barazdaldédas. Ezt a felfogast
megerdsitették, egytttal pontositottak azok a molekuldris filogenetikai vizsgalatok,
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amelyek kiemelték az Acoelomorpha-kat a laposférgek torzsébdl, és egyesitve a
Xenoturbellida-val, Xenacoelomorpha néven bazdlis helyzet(ivé tették az Osszes
Eumetazoa torzshoz viszonyitva. Ezek a vizsgalatok mddositottak azt a korabbi
felfogast is, hogy a laposférgek a csillds, illetve csillozatlan kiiltakardjuk alapjan
két fécsoportra, altdrzsre tagolhatok: Turbellaria vs. Neodermata. Ez a felosztas
azért valt tarthatatlanna, mert bar a Turbellaria-bol leszarmaztatott Neodermata fi-
logenetikai ag (Trematoda, Monogenea, Cestoda, 38. abra) monofiletikus, nélkiile a
Turbellaria parafiletikussa valik. A kérdés azzal oldddik meg, hogy a torzs bazalis
elagazasa a Catenulida (38. abra), €s ennek ikeragazata a Rhabditophora, amely az
Osszes tobbi laposférget magaba foglalja.

A lanctelepesek (Catenulida) pleziomorf jellege a telepképzés; anatomiailag egy-
szerliek, egyszer(i garattal és bélcsatornaval, valamint egyetlen, kétostora proto-
nefridiummal; bardazdalédasuk spiralis inaequalis. A Rhabditophora két ikeraga-
zata a Macrostomorpha és a Trepaxonemata, ez utébbihoz tartozik a laposférgek
talnyomo tobbsége, a legtobb szabadon €16 csoport, valamint a Neodermata él6s-
kodo csoportok. A Trepaxonemata agazatra jellemzd az Osszetett garat, €s az, hogy
spermiumaik kétostortiak. Egyedfejlédésiiket tekintve, a Macrostomorpha (hidra-
fal6 orvényférgek) és a Polycladida (agazatosbeltiek) megdrzik a tipikus spiralis ba-
razdalodast és az endolecitalis petealakot. Utdbbi a leszarmaztatott Rhabditophora
taxonokban ectolecitalis jellegtivé valtozik (a korabbi rendszerek Neoophora cso-
portja: Prorhynchida, Rhabdocoela, Proseriata és Acentrosomata).

Ez a sokaig elfogadott csoportositas filogenetikailag azért helytelen, mert az
egyik agazatot a Polycladida €s a Prorhynchida (Amplimatricata) alkotja. Ennek
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az ikeragazata az Euneoophora, amelynek a bazalis ledgazasai a Rhabdocoela és
Proseriata. A tovabbi filogenetikai agakra a spiralis barazdalodas jelent6s modosu-
lasa jellemz6 (Acentrosomata). Ennek az agazatnak szabadonél6 tagjai a Tricladida
(harmasbeli orvényférgek), Adiaphanida és Bothrioplanida. Az utébbiak filo-
genetikai testvércsoportjat alkotjadk a modosult kiiltakaroji parazita csoportok
(Neodermata). A Neodermata-n beliil a Trematoda (mételyférgek) bazalis helyzet,
ennek az ikeragazata a Cercomeromorpha, amely a Monogenea (csaklyasférgek) és
Cestoda (galandférgek) csoportjaira tagozodik. A Neodermata agazat legfontosabb
sziinapomorfidja a syncytialis jellegli tin. siillyesztett epithel, a szubkutikularisan
lestillyesztett sejtmag-tasakokkal és a bels6 éloskodésre mddosult kutikularis kép-
z6dményekkel (38. abra).

A laposférgek (Platyhelminthes) leginkabb alapi helyzet(i csoportjai megdrizték
a spiralis barazdalédast Protostomia-ra altalanosan jellemzo6 barazdalodasi tipust
és az endolecitalis petetipust. Ez a helyzet a tovabbiakban tobbféleképpen valtozik:
a részben édesvizi, illetve szarazfoldi Prorhynchida és feltételezett testvércsoportja,
a Polycladida (Amplimatricata agazat) megdrizték a spiralis barazdalddasi tipust,
de a petetipusuk ectolecitalissa valtozott. Ez a valtozas a Prorhynchida-ban a tobbi
leszarmaztatott csoporttdl fliggetleniil ment végbe, és emiatt valt mesterségessé a
korabbi Neoophora csoport, amelybe a Prorhynchida mellett még a Rhabdocoela,
Proseriata és Acentrosomata tartozott. Mivel monofiletikus egységnek ez utdbbi
harom tekinthetd, ezek egyiittesen az Euneoophora agazatot képezik, amely a la-
posférgek leginkabb leszarmaztatott €s legdiverzebb filogenetikai csoportja. Erre a
csoportra jellemz0 a csirasejteket é€s a szikanyagot termeld sejtcsoportok elkiilonii-
lése, amely azt eredményezte, hogy az ectolecitalis petéji csoportok jelentdsen tobb
szikanyagot termelhettek, mint az 6sibb endolecitalis petéji csoportok, ami egy to-
jaskapszulaban tobb embrid fejlédését tette lehetdvé bdségesebb forrast biztositva
a larvalis fejlédéshez.

A laposférgek filogenetikdjanak azonban szamos tovabbi részlete még eléggé
kidolgozatlan. Genomikai vizsgalatok csak mintegy masfél évtizede kezddodtek,
és ezek féleg olyan parazita csoportokra vonatkoznak, amelyek ember- és allat-
egészségligyi szempontbdl fontosak, pl. Schistosoma mansoni, S. haematobium, Taenia
solium és Echinococcus multilocularis. A szabadon €16 csoportokbdl elézetes vizsga-
latok vannak folyamatban, pl. a Macrostomum lignano és a Schmidtaea mediterranea
esetében. Az mindenesetre kit(int, hogy a Neodermata taxonok genomja nagyon
hasonld génsorrenddi, és ebben a tekintetben a szabadon €él6 csoportoknal sokkal
nagyobb sokféleség tapasztalhato.

Az eddig részletezett filogenetikai vonatkozasok az alabbiakban 0sszegezhetdk.

(i) A korabbi rendszerekben itt targyalt béltelen laposférgek (Acoelomorpha
torzs) valdjaban nem orvényférgek (Turbellaria), hanem a harom csiralemezi alla-
tok (Bilateria) szervezddésének igen 6si, onalld fejlodési agat jelentik, amely filoge-
netikailag az 0sszes tobbi Bilateria testvércsoportjat képezi.

(7)) Korabban 6nallo torzsként targyaltak az allkapcsos-férgecskéket (Gnatho-
stomulida), amelyek egyiittesen mutatnak &si (pleziomorf) és leszarmaztatott
(apomorf) jellegeket. Ezek rokonsagaba tartozik még néhany egyszer(i szervezetd
féregcsoport, amelyeknek szintén kutikularis eredeti ,allkapcsi” képzddményei
vannak, ezek a csilléshastiak (Gastrotricha), a kerekesférgek (Rotifera), és a buzo-
ganyfejl férgek (Acanthocephala).
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(iii) A hagyomanyosan Turbellaria osztalyként, jelenleg altorzsként osszefoglalt,
sok pleziomorf bélyeget mutatd csoportok parafiletikus csoportot képeznek (48.
abra). Filogenetikus rendszerezésiik nagyon sok szdvettani részismeretet feltételez,
ezeket itt csak f6 vonalaikban targyaltuk. Veliik szemben, sztinapomorf kiiltakaroji
(an. ,stillyesztett epithel”) csoport a Neodermata filogenetikai agazat, amelybe mo-
dosult kiiltakardja, él6skodo csoportok tartoznak.

(iv) A szamos korabbi rendszerben Trematoda néven Osszefoglalt két él6skodd
csoport a régi értelmezésben polifiletikus. A Trematoda azonos a korabban Digenea-
nak nevezett bels6 é16skddd csoporttal. A korabban kozvetlen fejlédésti mételyek
(Monogenea) néven idesorolt csoport, a csaklyasférgek a galandférgekkel egytitt al-
kot monofiletikus egységet: horgasférgek (Cercomeromorpha). Sziinapomorfiajuk
a larvak testvégén talalhato differencialt rogzitéhorgos testszakasz (cercomer). Ezért
ma mar nem kovethet6 a hagyomanyos kettds ,Trematoda, Cestoda” beosztas.

Gastrotricha — Csilloshastiak

A Gastrotricha (gasteros — gor.: has, trichos — gor.: sz6r) torzsbe mintegy 800, zommel
1-3 mm-es vagy még kisebb faj tartozik. Ezeket az allatokat korabban, kiilsejiik alap-
jan hol a laposférgek kozé, hol az un. ,villastérgek” (Aschelminthes) polifiletikus
csoportjaba soroltdk be. Az Gjabb filogenetikai munkdkban is ellentmonddsos en-
nek az &si és specializacids jellegeket egyarant hordozo csoportnak a megitélése.
Felvetették azt is, hogy a kutikuldjuk, szivogaratjuk és az idegrendszeriik felépitése
alapjan a vedléallatokkal (Ecdysozoa), koztiik is a kutikularis kiilsé vazu csopor-
tokkal (un. Introverta) rokonok. Szadrmazasi viszonyaik tisztazasat megneheziti,
hogy fosszilis képvisel6ik nem ismertek. Az tjabb molekularis-filogenetikai vizs-
galatok megmutattdk, hogy a Lophotrochozoa dgazatba tartoznak, azonban nem a
laposférgekkel (Platyhelminthes) rokonok, hanem a Lophophorata superphylum
tagjaihoz allnak kozel (Bleidorn 2019, Marlétaz 2019, 1asd 30-31. abra). Ezért a ko-
rabbi Rouphozoa superphylumot jelenleg polifiletikusnak, és a filogenetikai rend-
szerezésbdl torlendének tekintjiik.

A csilloshastiakat a ventralis csilldzat és a testvégi paros tapaddcsé minden mas
csoporttdl jol elkiiloniti. Epidermisziik sejtes vagy syncytidlis szerkezet(i, a ventralis
hamsejtek egy- vagy tobbnyire sokcsilldsak. Testiiket kétrétegti kutikula védi, a kiil-
s6, lemezes rétege (exokutikula) a csilldkat és a tapaddcsoveket is befedi. Az epi-
dermiszt boritd képleteket (pikkelyeket, tiiskéket, illetve ezek kombinacio6it) ennek
a belsd rétege (endokutikula) hozza létre. Testiiregiiket az extracelluldris matrix
tolti ki, testfaluk kiils6 korkoros és belsd hosszanti izomrétegbdl all. Kozponti ideg-
rendszeriiket az egyszeribb Deuterostomia-hoz (Introverta) hasonldan garat koriili
ideggytirt és a beldle kiinduld ventrolateralis idegtorzs alkotja.

Petebarazdalodasuk teljes (holoblasztikus) aequalis és a tipikus D-kvadrans min-
tazatot mutatja, a radialis tipusihoz hasonl6. Az invaginacids gasztrulaciot kove-
téen az ektoderna a leend$ mezodermara rand (epibolia). Dont6 tobbségiik tojasra-
ko (ovipar), de elevensziilék (viviparok) is lehetnek. Az édesvizi fajok vagy vastag
héja, a kiils6é koriilményeknek (pl. szdrazsagnak) ellenalld tiin. nyugvé tojasokat,
vagy vékony héju, gyorsan kifejlédé embridt tartalmazo tojasokat is rakhatnak. Az
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ezt kovetd egyedfejlodés kozvetlen és minddssze néhany napig tart, az egyedek
élettartama is ennek megfeleléen rovid, egy-két hét.

Fajaik tObbsége tengeri, a tengerfenéki iiledékek szemcsekozti (interstitialis)
vizében él, a litoralis 6vtdl az abisszalis mélységekig (> 2500 m). Detritofagok és/
vagy mikrofagok, szerves tormelékkel, baktériumokkal, kovamoszatokkal stb.
taplalkoznak. Masodlagosan édesviziek, illetve félig szarazfoldiek, édesvizi fajaik
detrituszlakok vagy algamezdk lakdi (epifitikusak).

Annelida — GytrGsférgek

A gylirGisférgek szelvényes felépitésiiknek koszonhetéen mind anatémiai-morfo-
logiai, mind 6kologiai szempontbol rendkiviil valtozatosak. Elsédlegesen tengeri,
benthikus szervezetek, azonban jelentds szamu fajuk édesvizi, illetve ebbdl leve-
zethetden talajlaké életmdédu. Emellett vannak parazita és kommenzalista alakja-
ik is. Szelvényezettségiik a fejrégid kivételével alapvetéen egynemii (homondm),
amelynek meghatarozdja a teloblasztikus tipustt mezodermaképzddés az egyed-
fejlédésiik soran, amely homolog szelvények sorozatos 1étrejottét (proliferacidjat)
eredményezi (in. szerialis homoldgia). Az egyedfejlédés valtozasaval azonban ez
a szelvényezettség tobb, egymadstol fiiggetlen esetben elveszhet, igy egészen elté-
ré testalakok johetnek létre az ormanyosférgek (Echiurida) és a fecskendéférgek
(Sipunculida) esetében.

A gytrlsférgek filogenezisének feltarasat megneheziti, hogy fosszilis leleteik
igen hézagosak. Csak bizonyos életmddu alakjaik fosszilizalodnak viszonylag jol,
igy pl. a csélakd-csOkészité alakok, mig az aljzatban €16k jelenlétére leginkabb a
jarataik alapjan kovetkeztethetiink. Az ilyen életmodu alakok a Kambriumbol szar-
mazo leletek alapjan igen koran elkiiloniilhettek, és a modern molekularis filogene-
tikai elemzések is azt mutatjak, hogy az epibenthikus életmoédua Palaeoannelida-k
(Magelonidae és Oweniidae) képezik az Osszes tobbi Annelida filogenetikai test-
vércsoportjat. Az el6bbiekkel kozeli rokon 6si gytirtisférgek alakjara és életmodjdra
vethet fényt az a faj, amelyet Kina Canglangpu tartomanyanak korai kambriumi
rétegeibdl irtak le (Chen et al. 2020) Dannychaeta tucolus néven (39. abra).

Filogenetikai helyzetét, egyben az Annelida filogenetikai tagolddasat az 40.
abran lathatjuk. A Palaeoannelida rend Magelonidae csaladjaba illeszkedik bele,
mint a jelenleg is él6 genuszok filogenetikai testvércsoportja. A legdsibb csopor-
tok (,,stem Annelida”) viszont mind fosszilisak, és részben a Praekambriumbdl
(Spriggina flaundersi, =550 M év), részben a korai és k6zépsé Kambriumbol (Kanada,
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39. adbra. Dannychaeta tucolus kambriumi cs6laké 6si Annelida rekonstrualt képe (Chen et al. 2020 utan)
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Burgess-pala: Canadia, Burgessochaeta) ismertek. Ez egyben azt is jelenti, hogy az
Annelidak els6 nagy radiacidja még a Praekambriumban, valoszintileg az Ediacara
id6szakban ment végbe.

A Kambriumbdl ismert fosszilis alakok kdzott vannak aktivan mozgé benthikus
ragadozok, fejlett parapodiumokkal, és szesszilis cs6lakd, modosult sortézetl or-
vényl6-szird alakok is. Valdszinti, hogy az &si formdk szelvényessége homondm
volt, szelvényenként fejlett, sertéket hordoz6 parapodiumokkal, de szinte velitk
egyidejlleg megjelentek a heteronom szelvényezett, redukalt parapodiumd, csé-
laké szesszilis 6rvényl6-sziir6 taplalkozasu alakok is. Az also-Kambriumbol szar-
maz6 Facivermis yunnanicus a mai Nereidakhoz hasonlé. Az Ordoviciumban és a
Szilurban gyakori Scolecodont fajok pedig a mai Eunicida rend fajainak allkapocs-
elemeivel homolog képzédményeket viseltek.

Az Annelida torzs filogenetikai multjanak megértéséhez nagyban hozzajarultak a
molekularis vizsgalatok. Ezek legfobb eredménye az volt, hogy tobb, korabban 6nal-
16 torzsként targyalt csoport (Echiurida, Pogonophora, Vestimentifera, Sipunculida)
,betagozddott” az Annelida-ba. Koziilitk a fecskendéférgek (Sipunculida) a mo-
lekularis filogenetikai vizsgalatok alapjan a soksertéjliek (Polychaeta) testvércso-
portja, ez utdbbi pedig — az Oweniidae és Magelonidae, valamint néhany fosszilis
csoport kivételével — a Pleistoannelida monofiletikus egységet alkotja, amely két
nagy filogenetikai testvéragazatra tagolodik. Az Errantia agazatba nagyrészt sza-
badon mozgd, ragadozo6 vagy mindenevd alakok, mint a t(izféreg-alaktiak (Amphi-

Mollusca

Brachiozoa

Sipuncula

6si Annelida

— Burgessochaeta

Polygordius
— Pygocirrus

Protodrilida

Palaeoannelida

Sedentaria

_I— Nerillidae

40. abra. A gyirisférgek filogenetikai helyzete a fosszilis leletek és a genomikai eredmények alapjan
(Chen et al. 2020 utan, egyszerisitve). Lathato, hogy a Sipuncula az 6sszes Annelida testvércsoportja

Aciculata
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nomida), a siinféreg-alakuiak (Phyllodocida) és a palolo-alaktiak (Eunicida) tar-
toznak, de idetartoznak, mint er6sen mdédosult parazita-kommenzalista formak, a
korongféreg-alaktiak (Myzostomida) is. A masik f6 filogenetikai dgazatba — Seden-
taria — zOmmel szesszilis, illetve cs6lako vagy aljzatban €16 formak tartoznak, sok-
szor extrém koriilményekhez alkalmazkodva, ezeknek megfelel6 mdodosulasokkal.

| bazalis helyzetl

,Polychaeta” csoportok

Randiellidae
Parvidrilidae

——— Capilloventridae

—— Phageodrilidae

Naididae

e Propappidae

_< Enchytraeidae

Haplotaxidae

—< Lumbriculidae

Branchiobdella

Hirudinidae

Haplotaxidae
Moniligastridae

Crassiclitellata

41. abra. A gyUrisférgek filogenetikai dendrogramja megmutatja, hogy a korabbi Polychaeta parafile-
tikus, a Clitellata beagyazott (Erséus et al. 2020 utan, egyszerisitve)
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Az utobbiaknak a legkirivobb példai a szakallasférgek (Pogonophora) és az orias-
csolakoférgek (Vestimentifera), amelyeket korabban 6nallo allattorzsekként irtak le,
am a molekularis elemzések megmutattak, hogy valdjaban a csélakoféreg-alaktiak
(Sabellinida) Siboglinidae csaladjanak fenéklakd (benthikus) életformaja tagjai. A
szakallasférgek szelvényesen tagolt opisthosomajukkal laza mélytengeri iiledékbe
fardédva élnek, az orids-csélakoférgek viszont csoveikkel szilard mélytengeri aljzat-
hoz rogziilnek, altalaban nagy csoportokban, és mint az 6ceani arkok forrd vizes
kiirt6iben, kemoszintetizald kén- és metanbaktériumokkal szimbidzisban €16, tn.
extremofil szervezetekként ismertek.

A filogenomikai vizsgalatok azt is megmutattak, hogy a gyftirtistérgek korabbi
Polychaeta — Clitellata (és méginkabb a Polychaeta vs Oligochaeta) tagolasa filo-
genetikailag helytelen volt. Egyértelmt, hogy a Clitellata (nyergesek) a Polychaeta
Sedentaria agazataba beagyazott, €s szoros filogenetikai rokonsaga édesvizi {ile-
déklako szemiszesszilis alakokbol all. Tovabba az is kittint, hogy a Clitellata-n beliil
az Oligochaeta (kevéssertéjiiek) és a Hirudinea (nadalyok) sem testvércsoport, mi-
vel az utébbiak csupan a Lumbriculidae-nak a testvércsoportja, és igy a Clitellata-
ba beagyazottak. Tobb mint hetven Polychaeta, illetve Clitellata faj genomikai vizs-
galata alapjan er6sen tamogatott topologiaju filogenetikai fa rajzolddott ki, amelyen
beliil a nyergesek 6t {6 filogenetikai csoportra tagolédnak (41. abra).

Néhany kisebb, izolalt helyzet(i csoporttdl (Parvidrilidae, Randiellidae, Capillo-
ventridae) eltekintve a Phreodrilidae + Naididae agazat az 6sszes tobbi Clitellata test-
vércsoportja. Az utobbiakon beliil az Enchytraeidae testvércsoportja egy tobbszoro-
sen tagolt filogenetikai ag, amelyen beliil a fajgazdag Crassiclitellata (Lumbricidae
is) és néhany kisebb csoport (Moniligastridae + Haplotaxidae) testvércsoportja a
Hirudinea (Branchiobdellida + Hirudinida) + Lumbriculidae ikeragazat (41. abra).

A filogenetikai elemzés azt is megmutatta, hogy a Clitellata legutdbbi kozds 6se
a Devonban (419-359 milli6 év) élt édesvizi szervezet lehetett, melynek leszarma-
zottai részben a sekélytengeri, részben a szarazfoldi életmdédhoz alkalmazkodtak. A
nyergesek legtobb filogenetikai csoportja az ezt kdvetd mintegy 150 millié év alatt
alakult ki, és ma ezek alkotjak a gytirtistérgek fajgazdagsaganak mintegy harmadat,
a legtobb édesvizi (Capilloventridae, Naididae, Enchytraeidae) és nem tul szaraz
szarazfoldi él6helyet (Lumbricidae) benépesitve.

A fecskendoférgek (Sipunculida) az Osszes tobbi gytrisféreg filogenetikai test-
vércsoportjat alkotjak (41. dbra). Tobb szempontbdl erdsen leegyszer(isodottek,
sem parapodiumaik, sem sortéik nincsenek. Epidermisziiket tobbrétegti kutikula
fedi. Hengeres, szelvényezetlen testiik gyorsan kidlthetd és behtizhaté ormanyra
(el6test), illetve a vastagabb torzsi szakaszra tagolt. Valtivartak, a megtermékenyi-
tés kiilsd. Partenogenetikus szaporodasra és regenerdciora is képesek. Barazdalo-
dasuk spiralis, a gasztrulacié invaginaciéval vagy epiboliaval torténik. Els6 larva-
alakjukbol (lecitotroph trochophora) legtobbszor masodik alak is fejlédik, amely
lecitotroph vagy planktotroph lehet (pelagosphaera). Ez utobbinak mar clomaja és
metanefridiuma van.
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Ecdysozoa — Vedldallatok

A vedléallatok (Ecdysozoa) kiiltakardjat és ektodermalis eredetli hammal bélelt
szerveit az epidermisz altal létrehozott, kitint (legtobbszor a-, esetenként £-kitint)
tartalmazd, haromrétegti kutikula boritja, amelyet egyedfejlédésiik soran, hormo-
nalisan szabalyozott médon ismételten levedlenek. Ez a vedlési jelenség, amelyre a
filogenetikai agazat neve utal (ekdysis — gor.: vedlés, zoon — gor.: allat), nem homoldg
a gerinces allatok vedlésével, pl. a hiill6knél, a madarakndl vagy az emldsoknél
megfigyelhetd vedléssel, mert annak soran az allat csak a kiiltakaro kiils6, elszaru-
sodott rétegét, illetve vagy annak fiiggelékeit (tollakat, szort) cseréli le.

Csillozatuk, illetve csillos hamjuk nincs, spermiumaik tobbnyire amdboid tipusu-
ak. Zigoétaik barazdalodasa eredetileg teljes (holoblasztikus), valoszintileg radidlis,
és a Lophotrochozoa dgazat csoportjaival ellentétben sohasem spiralis. Polilecitalis
petéik rendszerint felszini (superficialis) bardzdalédassal fejlédnek embriéva. Osi
tipusu csillés larvaik nincsenek, modosult larvaalakjaik gyakran eltérd kozegben
vagy mas gazdaallatban élnek, mint az ivarérett alakok.

A vedléallatok fajszama valamennyi ismert egyéb allatcsoport fajszamat messze
feliilmulja, a leirt allatfajok mintegy 80%-a ebbe a filogenetikai agazatba, illetve leg-
nagyobb aranyban az izeltldbtiak (Arthropoda) tdrzsébe tartozik. A rendelkezésre
allo fosszilis anyag is jelentds, mivel a kitines és gyakran meszesedett kiils6 vaz
tobbnyire jol fosszilizalodik. Rendszerezésiik kordbban erdsen morfologiai-ana-
tomiai alapozasu volt. A Scalidophora csoportot kiiltakardja alapjan jellemezték,
illetve a kozponti idegrendszeriik hasonldsagai alapjan Cycloneuralia néven egy-
befoglaltdk a fonalférgek-hurférgek torzscsoportjaval. A molekularis filogenomikai
vizsgalatok alapjan azonban kit(int, hogy a Cycloneuralia igy parafiletikus.

Az Ecdysozoa dgazat bazalis eldgazasait a farkosférgek (Priapulida) és az 6vesfér-
gecskék (Kinorhyncha) képezik, a tovabbi elagazasok pedig két testvércsoportra
tagolodnak. Az egyiket a Nematoda + Nematomorpha, a madsikat a Loricifera és
az un. Panarthropoda (Tardigrada, Onychophora, Arthropoda) alkotja (42. abra).

Az Ecdysozoa-k Gsei a feltételezések szerint az Ediacara id9szakban jelentek meg,
mintegy 630-580 millié évvel ezeltt, mivel fosszilis alakjaik a Kambrium idészak-
ban mar jelentds sokféleséget mutatnak. A legkorabbi fossziliat (Acosmia maotiania)
a kinai Jiinnan tartomanybeli Chengjiang faunaegyiittesbdl ismerjiik, feltehetéen
ez ajelenleg ismert Ecdysozoa-k k6zds 6se. A kambriumbeli 6si Ecdysozoa-k nagy-
jabol négy f6 morfotipusra tagolodnak: (i) féregszer(i , cycloneuralia” alakok, pa-
ros fliggelékek nélkiil; (77) in. Radiodonta-k, szabadon 0sz6 ragadozdk, fogdszerli
frontalis fiiggelékekkel és kétoldali szelvényes tiszolebenyekkel; (iii) Lobopodia-k,
féregszerti kiilsejli, az 6slégcsovesekre emlékeztetd ,féreglabuak”, szelvényenkénti
lobopodiumokkal; (iv) valddi izeltlabtiak, szelvényes, tergitekre és sternitekre ta-
golt, szklerotizalt kiilsé vazu szelvényes testtel, izelt frontalis és szelvényenkén-
ti végtagokkal. A kambriumi leletanyagban a fenti fosszilis csoportok mellett a
legtobb jelenleg él6 csoport maradvanyai is azonosithatdk, legkevésbé a gyengén
fosszilizal6dé Kinorhyncha, Nematoda és Nematomorpha alakok, jol felismerhetSk
viszont a Loricifera, Priapulida, valamint kiilonb6z6 csapragos és csapos izeltlabu
csoportok egyedei (Wolfe et al. 2016, Harvey & Butterfield 2017, Hou et al. 2017).
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Priapulida — Farkosférgek

Ennek a torzsnek és a kovetkezd két csoportnak van néhany olyan kozos jellege,
amelyek alapjan ezeket korabban Scalidophora néven monofiletikus egységnek
tekintették. Jellemzd rajuk, hogy testiik eliilsé részét kidltheto-visszahtizhatd és
befordithat6é ormany (introvert) alkotja, amelyen gytrikbe rendez6dott, beliil tire-
ges kutikularis tovisnyulvanyok (scalidok) sorakoznak. Az introvert visszahtzasat
a garatideggytir(i altal beidegzett retraktor izmok végzik. A test végén talalhato
elagazod farokfiiggelék a légzésben jatszik szerepet. Els6dleges, tin. blasztocoléma
testiiregiik van. Kozponti idegrendszeriik a garatot koriilvevd ideggytr(i, ennek
alapjan korabban ezt a torzset és a kovetkezd, hasonld idegrendszeri alapfelépitést
csoportokat Cycloneuralia néven foglaltak 0ssze. Valtivaruak, a kisebb méretti fa-
joknal a megtermékenyités belsd, mig a nagyobbaknal kiils6. Barazdalédasuk tota-
lis, radialis. Sajatos, pancélos testli larvaalakjuk (Halicryptus) van, amely fejlédése
soran tobbszor vedlik.
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42. abra. A vedléallatok (Ecdysozoa) nagy Iéptéki filogenetikai dendrogramja, kilcsoportjaival
(Yamasaki et al. 2015 szerint, egyszerisitve)
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Osi eredett, de jelenleg mar fajszegény csoport, minddssze 22 leirt fajjal. A sark-
vidéktdl a tropusokig elterjedt iiledékladé allatok. A nagyobb méretiiek (—20 cm) ra-
gadozok (Priapulus), a kisebbek hemiszesszilis cs6lakok vagy detrituszfogyasztok.
Koviileteik azt bizonyitjak, hogy mar a Kambriumban a tengeri aljzat elterjedt
nagy ragadozoi lehettek. Legkorabbi fosszilis képvisel6ik (tOttoia) a kés6-kozépsd
Kambrium idészaki (kb. 508 milli6 éves) Burgess-pala formaciobdl ismertek.

Kinorhyncha — Ovesférgecskék

Az el6bbihez hasonldan 6si, a kambriumi radidcid idejébdl, a késé-kozépsé kamb-
riumi idébdl (Qinjiang-faunaegyiittes, 518 millié év) mar ismert csoport. Kozel
300 leirt fajuk van, a legnagyobb fajszdmu ,scalidophora” csoport. Szinte mikro-
szkopos méreti allatkak, testhosszuk mindossze 0,2-1,2 mm, csillézatuk nincs.
Dorzoventralisan lapitott, 13 Ovre (zonit) tagolt testiiket jellegzetes tiiske- és pik-
kelyszer(i fliggelékeket viseld szilard kutikula boritja. Szajnyildsuk az introvert vé-
gén talalhato szajkup végén nyilik, azzal egytitt visszahtizhatd, de nem beforditha-
td, és kilenc, gytrlibe rendezdd6 és eléreiranyulo szajszurony (stylet) veszi koriil.
Az introvert szajkup mogotti részén harom vagy tobb korben spinoscalidok, egy
korben pedig trichoscalidok sorakoznak. Az introvert és szajkup visszahtizadsakor
az allat az eliilsé testvégét kutikularis zarolemezkékkel (placid) zarja le.
Agyducuk fejlett, a garatideggytrihoz pératlan ventralis idegkoteg csatlakozik.
Valtivaruak, gonddjaik parosak, megtermékenyitésiik belsd. Egyedfejlédésiik koz-
vetlen, az ivarérett allatra jellemzd zonit-szamot ismétlédé vedlésekkel érik el.

Loricifera — Pancélosférgek

Az elébbi torzshoz hasonloan tengeri {iledéklakd, csupan az 1980-as évek ota is-
mert csoport. Legkorabbi fosszilis képviseldiket a felsé6 kambriumi (485-497 millio
év) Deadwood formacidban talaltak meg. Mindossze 38 recens fajuk ismert. Mikro-
szkopikus mérettiek (0,1-0,8 mm), tengerparti és sekélytengeri iiledékek kapillaris
vizében élnek. Testiiket kutikuldris lemezekbdl allé ,,pancél” boritja (lorica — lat.:
pancél, fero —lat.: hordoz); a test feji vége behtizhato introvert, rajta 9 korbe rendez6-
dott scalidok helyezkednek el. Az els6 kort az el6re iranyulé clavoscalidok alkotjak,
mogottiik 8 korben hatrafelé irdnyulo spinoscalidok sorakoznak. A scalidok szama-
ban ivari kiilonbségek mutatkoznak. A szajktp az introvert végén helyezkedik el,
visszahtizhato, illetve teleszkdposan kitolhatd szdjcsovet képez, gyakran szdjszu-
ronyok (stylet) csatlakoznak hozza. Mikroalgakkal, baktériumokkal és detritusszal
taplalkoznak.

Viltivartak, megtermékenyitésiik belsd, de sziliznemzéssel is szaporodhatnak.
Egyedfejlédésiik kozvetett, tobbféle larvatipusuk van. A legfontosabb a Higgins-
larva, amelynek a testvégén paros, levél (pl. Nanaloricus fajok) vagy tiiske alakt
fiiggelék (pl. Pliciloricus, Rugiloricus) talalhato. Koziiliik az el6bbiek feltehetSen a
mozgast segitik, mig utobbiak a megtapadast szolgaljak.
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A Loricifera phylum filogenetikai helyzete annyiban tisztazédott, hogy az Ecdy-
sozoa-n beliil nem tartozik sem a szklerotizalt kiiltakaro6ji Scalidophora csoportba,
sem a Priapulida-Kinorhyncha kladusz rokonsagaba, hanem a Nematoida—Pan-
arthropoda filogenetikai agazathoz kapcsolddik. Ennek részleteit a 18S és 28S rRNS-
re alapozott molekularis filogenetikai elemzések nem tudtak egyértelmtien tisztazni,
ehhez tjabb sokgénes elemzések sziikségesek (Yamasaki et al. 2015, 42. abra).

Nematoda — Fonalférgek

A Nematoda és a Nematomorpha torzsek, mint filogenetikai testvércsoportok,
egylittesen a Nematoida superphylumot alkotjak. Fontos sziinapomorfidik: (i) belsé
kutikularétegiikbdl masodlagosan hianyzik a kitin, helyette kollagénrostokat tartal-
mayz; (ii) testfalukban csak longitudinalis izmok vannak; (iii) a garatideggyir(ib6l
kiinduldé dorzalis és ventralis idegtorzsek intraepidermalis lefutdstak, az epider-
misz lécszeri megvastagodasaiba bedgyazottak; (iv) spermiumaik amdéboidok, os-
tor nélkiiliek. A kutikula kitinhidnya jellegvesztés kovetkezménye, ez abbdl latszik,
hogy a Nematoddkban a garat bélésében a kitin megmarad, és a Nematomorpha
juvenilis egyedek kutikuldja még tartalmaz kitint.

A fonalférgek alkotjak az allatvilagnak — az izeltlabtiak utdn — a legfajgazdagabb
csoportjat, mintegy 25 000 leirt fajuk ismeretes, am a ténylegesen létezd fajok szamat
tobb szdzezres vagy millids nagysagrendtire becsiilik, egyedszamuk pedig elérheti
a Foldon létez6 allategyedek szamanak 80%-at. A riboszomalis RNS kis alegységé-
nek (SSU) a génje (18S rDNS) alapjan a fonalférgeket harom filogenetikai féagazatra
tagoltak: Dorylaimia, Enoplia és Chromadorea (Parkinson et al. 2004). Az utdbbi
kladusznak a legfontosabb csoportja a Rhabditida (syn.: Secernentea), amely tovabb
tagolédik: Spirurina, Tylenchina és Rhabditina. Eletmddjuk és éléhelyeik rendkiviil
valtozatosak, vannak szarazfoldi és tengervizi mikroszervezet-fogyasztdk, névény-,
illetve novényi nedvfogyasztok, novények és allatok él6skoddi. Koziiliik legjobban
a human vonatkozast parazita csoportok életmodjat és fejlédésmenetét ismerjiik.
Eddig a legalaposabban és legsokrétiibben a genetikai és fejlédésbiologiai modell-
csoportokat, a Caenorhabditis és Pristionychus genuszok fajait vizsgaltak.

A fonalférgek alakja meglehetdsen egységes, megnyult fonalszer(i vagy nyujtott
orso alaku, neviik is erre utal (nematos — gor.: szal, fondl; -odes — gor.: szer(, tsz.).
Meéretiik viszont igen tag hatdrok kozott valtozik, a szabadon €16 fajok tobbsége
mikroszkopikus, néhany tized mme-es (pl. Graeffiella minutum 80 pm, ezek jelentds
része még felfedezésre, leirasra var), az €16skodé fajok joval nagyobbak, a nagy
testli emlésokben él0k tobb méteresek lehetnek, mint pl. az 6rids ambrascetben
(Physeter macrocephalus) €16 Placentonema gigantissima (8 m). Jelent8s az ivari dimor-
fizmusuk, a himek kisebbek, farki végiik jellegzetesen bekunkorodoé. Testiiket tobb-
rétegi kutikula fedi, ennek legkiils6 rétege a vékony epikutikula, alatta az exo- és
mezokutikula huzédik, ez alatt egy kollagénrostok alkotta belsd réteg van. A sza-
badon €16 fajok epidermisze sejtes szerkezet(i, az él6sk6ddké syncytidlis. Az epi-
dermisz egy hati és hasi, illetve két oldals6 bordat képez. Az el6bbiekbe a hosszanti
idegtorzsek vannak bedgyazva, a lateralisakban pedig a H alakt kivalasztdszerv
gyUjtécsovei futnak, amelyek egyesiilt kivezetd csatornai a hasoldalon nyilnak.
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A fonalférgek tobbsége valtivarti, a megtermékenyités bels6. Egyes fajoknal
szliznemzés is ismert. Petebarazdaldodasuk holoblasztikus, tobbféle lehet, a radialis
és a spiralis tipust kozotti atmenetinek tekinthetd. Lehetnek tojasrakdk (ovipar),
ovoviviparok (els6 stadiumu larvat raknak). A larvak egyedfejlédésiik soran négy-
szer vedlenek. Az él6skddo fajokndl a gazda fert6zése tobbnyire a 3. stadiumban
torténik. Szintén a 3. larvalis stddiumban torténhet meg, hogy a fejlodésiiket at-
menetileg felfliggesztik, ezalatt igen ellenalléképesek, és hosszu tava terjedésre
alkalmasak. Az egyedfejlédés soran mitotikus sejtosztodasok csak az embrionalis
fejlédés ideje alatt torténnek, ezért a kifejlett allatokra az tn. eutélia (sejtkonstancia)
jellemz6, regeneracids képességiik minimalis.

Elsédlegesen tengeriek, masodlagosan édesviziek vagy szarazfoldiek. Szamos
fajuk talajlako, ezek jelent8s szerepet jatszanak a szerves tapanyagok lebontasaban.
Tobbnyire tapanyagban gazdag, egyenletes homérséklet(i €s oxigénszegény kor-
nyezetben élnek, mintegy preadaptaltan a szintén oxigénszegény kozegben zajld
endoparazita élethez. Evolacidjuk soran szamos esetben, parhuzamosan ment vég-
be a parazita életmodra attérés, mind a novényi, mind az allati gazdafajok esetében.
A fonalférgek erésen gazdaspecifikusak, ez mind az an. koztigazdakra, mind a vég-
leges gazdafajokra érvényes.

A fonalférgek torzsfejlédésérdl és rokonsagi kapcsolatair6l hianyosak az isme-
reteink, mivel a testiik rosszul fosszilizalédik. A molekularis filogenetikai adatok
arra vallanak, hogy az Ecdysozoa-rokonsagtol még a Kambrium el6tt kiilonvaltak,
de fosszilis képvisel6ik csak lenyomatok formajaban a korai Devonbdl (=410 milli6
év), illetve az Eocénbdl (=50 milli6 év) mint borostyanzarvanyok ismeretesek. Rend-
szerezésiik sokaig morfoldgiai alapokon allt, Chitwood (1958) munkai alapjan két
fécsoportot: Aphasmidia/Adenophorea és Phasmidia/Secernentea kiilonboztettek
meg, béar koréan kit(int, hogy az Adenophorea nem monofiletikus egység. Ujabb,
trichotomikus rendszerezésiikben Andrassy Istvan (1976) jatszott meghatarozo

Strongyloidea (A)
Rhabditoidea (Sz) Rhabditina kladusz
Diplogasteromorpha (Sz)

Panagrolaimomorpha (A)
Tylenchomorpha (N) Tylenchina kladusz
Rhabditida Cephalobomorpha (Sz)
Chromadorea
Ascaridomorpha (A)
< ) Spirurina kladusz
Spiruromorpha (A)

— egyéb Chromadorea

Trichinellida (A) Dorylaimia kladusz

Enoplia kladusz

43. abra. ANematoda 18S rDNS alapu filogenetikai agazatai (Parkinson et al. 2004, egyszerisit-
ve). A zardjeles betlik jeldlik az életmdd szerinti tipusokat: A = allati parazita; Sz = szabadonélé;
N = novényi parazita
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szerepet, és ez az Gjabb, 18S rDNS alapti rendszerezésekben is jorészt helytallonak
bizonyult (Parkinson ef al. 2004, 43. abra).

A tovabbi filogenetikai vizsgalatok jorészt a Caenorhabditis elegans, mint modellfaj
teljes genom szekvenalasabol ad6dd eredményekre tamaszkodtak, és f6leg abban
finomitottak a korabbi eredményeket, hogy a Nematoda phylumot négy nagyobb
kladuszra, és ezeken beliil tovabbi monofiletikus csoportokra tagoltak (43. abra).

Alegtijabb kutatasok arra iranyultak, hogy a korabban feltételezett, részben polito-
mikus csoportokon beliil meghatarozzak a testvércsoportviszonyokat (Ahmed et al.
2022). gy igazolddott, (i) hogy a Trichinella (kapszulds + nem-kapszulas) a Trichiuris
testvércsoportja; (ii) a Spirurina agazatba erds tamogatottsaggal az Ascaridomorpha
és Spiruromorpha rendek tartoznak, de kevéssé tamogatott a Dracunculoidea ide-
tartozasa; (iii) a Tylenchina két f6csoportra tagolodik: az egyik a Tylenchomorpha,
a masik a Cephalobomorpha + Panagrolaimomorpha ikerkladusza, valamennyiiik
sziinapomorfidja a stomatostylet (,,szuronyosak”); (iv) Egy tovabbi féagazatot alkot a
Rhabditina, amelyen beliil igazolddott, hogy a Diplogastrida ag a (parafiletikusnak
bizonyult) Rhabditidae, Heterorhabditidae és Strongylida harmasanak a testvércso-
portjat képezi, a Strongylida alrendjei pedig er6sen tamogatottak.

Nematomorpha — Huarférgek

Viszonylag fajszegény allatcsoport (=350 faj), neviik (nematos — gor.: fonal, morphe —
gor.: alak) sajatos testalakjukat jelzi. Vékony (1-3 mm széles), hosszt (<10 cm-t6l 2
m-ig) és htrszertien merev test(i férgek. Merev, viszonylag vastag kollagénrostos ku-
tikuldjuk kétrétegti, alatta vékony hipodermisz htizédik. Bérizomtomldjiik csak hosz-
szanti izomelemeket tartalmaz. Introvertjiik csak larvalis korban van, ezt gytriikbe
rendez8dott kutikularis tiiskék boritjdk, az elején szuronyos (stylet) szajkup lathatd. A
testiireg sztik, larvakorban mesenchyma sejtek toltik ki, kifejlett allapotban altalaban
folyadékkal telt. A tengeri fajok testiirege osztatlan, az édesvizi fajoké tagolt. Mind a
larvak, mind a kifejlett alakok taplalékfelvétele dontden a testfalon keresztiil torténik,
a kifejlett allatok csokevényes tapcsatornaja féleg raktarozé funkcidja.

A hurférgek valtivartak, megtermékenyitésiik belsd. Larvalis fejléddésiiket vi-
szonylag kevés fajpan tanulmanyoztdk. A barazdalédas holoblasztikus, nem tar-
tozik sem a tipikusan radidlis, sem a spiralis mintazatba. Az invaginacids gaszt-
rula-képzddést kovetSen a blastocoel mesenchymatikus sejtekkel toltédik ki. A
végbélnyilas a blasztopdrus kozelében nyilik meg. A kikeld larvak vagy a szuro-
nyos introvertjiikkel jutnak be a gazdaallatba, vagy betokozddott formaban, lenyel-
ve jutnak be a bélcsatorndjaba, majd a bélfalat introvertjiikkel atfirva, a testiiregébe.
A legtobb gazdaallat vizi életmddu rovar, igy a belle kiszabaduld kifejlett hturféreg
rogton vizes kozegbe kertilhet. A szarazfoldi rovarban fejl6dé fajok manipulalhat-
jak a gazdaallatukat, hogy vizbe jussanak. A legtobb faj édesvizi, de vannak nedves
talajban él6k is, csak kevés fajuk tengeri. Nagyon ritkan fosszilizalédnak, legkorabbi
képviselSiket a Kréta id6szakbdl (100-94 millié év), borostyanzarvanybol ismerjiik.
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Panarthropoda

A kovetkezd harom torzs a morfologiai és a molekularis bizonyitékok alapjan is
monofiletikus egységet képez. K6z0s leszarmaztatott jellegiik az a-kitinbdl és fe-
hérjékbal allo kutikula, amelyet idészakosan, hormonalisan szabalyozottan leved-
lenek. Tovabbi kozos jellegiik, hogy az els6dleges (blasztocdloma) és a masodlagos
(coloma) testiiregiik az egyedfejlédés soran nagyrészt Osszeolvadva ugy reduka-
lodik, hogy csupan a kivalasztoszervek és a gonadok {iregei c6loma eredettiek, a
testiireg és a nyilt keringési rendszer pedig tin. mixo-hemocolémat alkot. A tobbi
Ecdysozoa-tol eltéré ducidegrendszeriik van, a garatideggytrt f0lott 2-3 ducpar-
bol tomoriilt agyduccal. A fenti kozos jellegek alapjan az alabbi harom csoportot
korabban egyes rendszerezék egy torzsbe tomoritették. Ennek azonban ellentmond
a rendkiviil jelentds fosszilis anyag sokfélesége, és azért sem kovethetd, mivel a
harom jelenleg is él6 phylum tagjainak anatomidjaban és kiils6 morfoldgidjaban
is jelentds kiilonbségek vannak. A filogenetikus rendszerezés szempontjabol sem
célszerti a két, maradvanyjellegdi, leegyszertisodott és kevéssé valtozatos csopor-
tot (Tardigrada, Onychophora) az élovilag legnagyobb valtozatossagu és fajszamu
torzsével (Arthropoda) Osszevontan kezelni. Két fliggetlen adatbazison (fehérje-
kédold gének, miRNS-kodolo gének) alapuld molekularis filogenetikai kutatasok
eredményei (Campbell et al. 2011, 44. dbra) pedig azt igazoltak, hogy a karmos fé-

Pancrustacea

Myriapoda

Chelicerata

Onychophora

Tardigrada

Nematoda

Priapulida

Lophotrochozoa

44. abra A miRNS kddol6 gének alapjan szerkesztett torzsfa (Campbell et al. 2011) igazolja az
Ecdysozoa monofiletikus jellegét, és ezen belll az Onychophora—Arthropoda testvércsoportot,
hozza képest a Tardigrada kuilcsoport
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orias Lobopodia-k T

Onychophora

Tardigrada

Radiodonta 1

Isoxyida t

Megacheira t

Artiopoda t

Chelicerata

Fuxianhuiida 1

Euthycarcinoidea 1

Hymenocarina t

Myriapoda

Pancrustacea

45. abra A kambriumi radiacioi fébb Panarthropoda csoportjai és lehetséges filogenetikai értelme-
zésuk (Giribet & Edgecombe 2019 utan, egyszerUsitve)

reglabtiak és az izeltlabtiak egymasnak a testvércsoportjai, €s hozzajuk képest a
medveallatkak kiilcsoportot képeznek.

Jelentdsen bonyolitja azonban a filogenetikai viszonyok megitélését, hogy a
kambriumi radiacio6 idejébdl (Kina: Chengjiang faunaegyiittes, Kanada, Brit Colum-
bia: Burgess-pala) szamos olyan fosszilia ismeretes (lasd: The Virtual Fossil Muse-
um, www.fossilmuseum.net) amelyek a vedldallatok kihalt csoportjait képviselik,
és amelyek helyzetét csak mikroszkopos morfoldgiai-paleo-hisztokémiai modsze-
rekkel végzett vizsgalatok alapjan tudjuk megitélni (Giribet & Edgecombe 2019, 45.
abra). Ezek a tobbnyire jol fosszilizalodott, szilard kiilsé vazas szelvényes allatok
mind a tOrzsszelvények, mind a végtagok és szajszervek tekintetében rendkivii-
li valtozatossagot képviselnek, és egy olyan benthikus életkozosség tagjai, amely
mint kozosség is megszlnt, illetve atszervezddott a kambriumi radiaciot kovetd
tomegkipusztulas soran (Smith & Ortega-Hernandez 2014, 46. abra).

46. abra. Hallucigenia sparsa. Balrol-jobbra: korabbi (téves) és Ujabb rekonstrukcidja, egy-egy
karom és mandibula nagyitott képe (Smith & Ortega-Hernandez 2014 utan, médositva)
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Tardigrada — Medveallatkak

A lasst 1éptti” (tarde — lat.: kés6i, gradus — lat.: 1épés, 1épcso) allatkak apro termetd-
ek (0,3-0,5 mm, ritkan 1 mm), szervezetiik a miniatiirizacié miatt leegyszer(isodott.
Z6mok, hengeres testiiket fej és négy torzsszelvény alkotja. A szelvényeken egy-egy
par csonklab van, 4-8 karommal. A testiiket alkotd sejtek szama allandé. Kutikulajuk
kitint, mukopoliszacharidot, fehérjéket és lipideket tartalmaz, egyes fajokon pancél-
lemezekre tagolddik. Idészakonként vedlenek, ilyenkor levetik az allkapcsi szuro-
nyokat (stylet) és a karmokat is. El6bbiek a csokevényes eliils6 labpar karmaival ho-
mologok. Kézponti idegrendszeriik az egy ducparbdl 1étrejott, lebenyes agydticbol
és a hozza csatlakozo négy ducparbol kialakult hasdtclancbdl all. A fajok tobbsége
valtivart, de a himek ritkak, sokszor nem ismeretesek, €s a szliznemzés is gyakori. A
megtermékenyités belsd, a petebarazdalddas holoblasztikus, fejlédésiik kozvetlen.

Mintegy 1200 fajuk ismert, a legtobb kozmopolita. Rendkiviil tag tirésti allatok,
a legnagyobb szélséségeket testiik viztartalmanak jelentds részét (<90%) leadva,
betokozddott allapotban (ciszta), lecsokkent anyagcseréjli anabiotikus allapotban
vészelik at. Nyugalmi allapotuk évekig eltarthat, ekkor bizonyos ideig az abszoltt
0°-hoz kozeli hémérsékletet, az oxigénhianyt, a toxikus anyagokat, az ultraibolya és
radioaktiv sugarzasokat is elviselik, ahogy ezt a Foton M3-as tirszondan végzett ki-
sérletekkel igazoltak. A legkiilonbozdébb €léhelyeken eléfordulnak, tengerekben és
édesvizekben egyarant, szarazfoldon féként a nedves él6helyeken (nedves talajban,
avarban, mohaparnakban, novények vizfilm-hartyajaban stb.).

Sekélytengeri életmddu Gseik a korai (Chengjiang fauna, Jiinnan) és a kozépso
(Burgess-pala, Brit Columbia) Kambrium iddszakbol nagy valtozatossagban ismertek.
A jelenlegiekhez hasonlé medveallatkak legkorabbi fosszilis képviseldit a fels6 Kréta
(®90 milli6 év) idészaki észak-amerikai (New Jersey) borostyanban talaltak meg.

Onychophora — Karmos féreglabtiak

A karmos féreglabtiak, korabbi elnevezéssel Oslégcsovesek, vagy angol neviik
(velvet worms) tiikorforditasaval: barsonyférgek, anatémiai jellegeik alapjan és a
molekularis filogenetikai vizsgalatok (Campbell ef al. 2011) eredményei alapjan is
az izeltlabtiak testvércsoportjat képezik. Ezt igazolja a kozponti idegrendszer szer-
vezOdése (47. abra), a mixocdl testiireg, valamint kivalasztdszerviik ultrastruktara-
ja és fejlédése is. A garatideggytirii el6tt két lebenyes ducparbol dsszeolvadt agy-
duc foglal helyet, hozza ventralisan paros hosszanti idegtorzs csatlakozik, szamos
kommisszuraval. Egy par gylrtzott csapjuk van, ezek tovében egy par kicsiny,
lencsés pontszem talalhato, ennek szerkezete az izeltldbtiak pontszemeivel egyezd.

Testiik hengeres, homonom szelvényezettségli, fejre és nagyszamu (14—44) ha-
sonld szelvényre tagolddik, testszelvényeiken egy-egy par gyftirlis csonklabbal
(lobopodium), mindegyiken egy par karommal. Szajuk a hasoldalon nyilik, paros
sarlos allkapcsuk az eliilsé modosult végtag, illetve annak a karomfiiggeléke. Pa-
ros szajszemolcsiikon mirigyek nyilnak, valadékuk nyulds, ragadds; a védekezést
és zsakmanyszerzést egyarant szolgalja. Emésztésiik kiilsé. Kiiltakarojuk egységes,
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rugalmas kitines kutikula, gytrtkbe rendezédott szemolesokkel (papillak). Ezek
fénytorése okozza az allatok barsonyos hatasu optikai szineit (pl. sotétkék). Kutiku-
lajukat rendszeresen, mintegy 2-3 hetenként levedlik. Bérizomtomlojitk haromré-
tegli simaizombdl all. Colomajuk redukalt mixocdl, véredényrendszeriik hemocol.
A testfolyadék hidrosztatikus vazat alkot. Kivalasztészerviik szelvényenként 1 par
metanefridium vagy ektodermalis csipdmirigy. Légzésiiket bojtszer(i, elagazo, nem
szelvényes trachearendszeriik biztositja.

Valtivartak, a himek kisebbek, mint a néstények. Megtermékenyitésiik belsé. Pa-
rosodaskor a him a spermatofort vagy a ndstény ivarnyilasaba helyezi, vagy rara-
gasztja a néstényre. A néstény fehérvérsejtjei feloldjak a testfalat és a spermatok falat,
igy jutnak a spermiumok a hemolimfaba, ennek kozvetitésével vagy az ondoétartaly-
ba (spermatheca) keriilnek, vagy pedig a petefészek falan is atjutva a petesejtekhez.
Barazdalédasuk superficialis, a szaj és végbélnyilas a blasztopdrus két végébdl alakul
ki a kozépso rész bezarddasat kdvetden (amphistomia). A ndstények tojasokat rak-
nak vagy eleventojok (ovoviviparok), egyes kozép- és dél-amerikai fajok néstényei-
nek embridt taplalo szerviik van, ezek viviparok. Egyedfejlédésiik kozvetlen.

Kevés, alig tobb mint 180 recens fajuk ismert, ezek nagyrészt a déli félteke kon-
tinenseinek és nagy szigeteinek tropusi-szubtropusi teriiletein nedves-paras él6he-
lyek lakoi. Fénykeriil6k, avarban, kdvek alatt, korhado6 fakban stb. élnek, ragadozok.
Zsakmanyukat a szajszemolcsiikon nyilé mirigyek levegén megkotd valadékaval
mozgasképtelenné teszik, majd emészténedvet bocsatanak ra. A ma €16 fajok mind
szarazfoldiek, a torzscsoport Kambrium idészaki képvisel6i azonban tengeri alla-
tok voltak (pl. a brit columbiai Burgess-palabol ismert Aysheia pedunculata és korab-
ban félreértelmezett Hallucigenia, v.0. Smith & Ortega-Hernandez 2014, 46. abra). A
szarazfoldi karmos féreglabtak legkorabbi fosszilis képviseldi a késd karbon id6-
szaki (kb. 300 millié éves) Montceau-Les-Mines leletegytittesbdl ismertek.

Oc Ch Pp L1-8 L1-6 A1 A2 Md Mx1 Mx2
N g E 4/
o O

N é % y

47. abra. Az 6slégcsovesek és az izeltabuak két 6 filogenetikai aganak a kdzponti idegrendszere

(Strausfeld et al. 2006). Oc = latészervek (pontszemek), A1-A2 = csapok, Md, Mx1, Mx2 = sz3j-

szervek, 11-... = jarolabak, zold szinnel: kbzponti idegrendszer, bibor ,viragminta” = szagldlebeny,
Pro-, Deu-, Tri- = a garatfoléttti duc részei
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Arthropoda — Izeltlabtak

Az ebbe a torzsbe tartozoé allatok testfelépitése, élettani folyamatai, életmodjuk, vi-
selkedéstik és 6kologiai jellemzoik igen valtozatosak. Ennek ellenére az izeltlabta-
kat néhany, nagyon jellegzetes tulajdonsag alapjan monofiletikus egységnek tekint-
jik. Ezek a kovetkezok.

A. A zigb6ta részleges, feliileti (superficialis) barazdalodasa. Az izeltlabtak peté-
je — kevés kivétellel — sok szikanyagu (polilecitilis), a sziktomeg a petesejt kozepén
helyezkedik el. A blasztomérak kialakulasa a sziktomeg felszinén kovetkezik be.
Néhany eltér6 csoportban (pl. csupalaballatok, kacslabu rakok) a pete oligolecitalis,
a barazdalodas teljes (holoblasztikus).

B. Szelvényekbdl felépiil6 test. Az izeltlabtiak testének szelvényezettsége a
gyuriisférgek szelvényezettségével genetikai alapjait tekintve (HOX-ParaHOX rend-
szer) homoldg, azonban filogenetikailag eltérd titon és egyedfejlédésileg is mas mo-
don jott létre. Az izeltlabuiak esetében a szelvények felépitése kiilonb6zd (heteronom
szelvényezettség), ezaltal testtdjakra (tagmata) tagolddo. Egységes felépitési testta-
juk a fej (cephalon), egységesen acron-bdl és 5 vagy 6 szelvénybdl all. Ezt koveti a
torzs (truncus), amely vagy hasonld szelvényekbdl all (egyes fosszilis csoportok),
vagy el6- és utotestre (prosoma, opisthosoma, lasd: csapragosok), vagy fejre, torra
(thorax) és potrohra (abdomen) tagolodik (Pancrustacea). Az 6si izeltlabtiak testtaja-
inak szelvényszama valtozd, a leszarmaztatott csoportoké allandé. Az allandosult
szamu szelvényekbdl egységes, sokszor csokkend szelvényszamu (oligomerizalt)
testrészek alakulnak ki (ez gyakori jelenség pl. egyes rovarcsoportoknal). Egyes cso-
portokra jellemzé a szelvények Osszeolvadasa (pl. ikerszelvényesek), esetenként a
kiviilr6l lathato szelvényezettség részben vagy teljesen eltiinik (pl. pokok, atkak).

C. Tagolt kiils6 vaz, izelt labak. A kiilsé vaz 6nallo szelvényekre és lemezekre ta-
golédik, hozzajuk kiegyéniilt izmok csatlakoznak. Az izelt 1ab rugalmas, kitines har-
tyakkal 0sszekotott csovekbdl all. Pleziomorf jelleg, ha a szelvényekhez egy-egy par
lab csatlakozik. A labak szama gyakran redukalddik, bizonyos szelvényekrol a labak
eltlintek. Legaltalanosabb, legdsibb alaptipusuk az exo- és endopodiumra tagolodd
hasadt lab, amely mar a Kambrium id6szaki Trilobitdaknal és &si rakcsoportokban
megvolt, és a rakok nagy részénél ma is megvan, s6t ez a filogenetikai 6rokség a ra-
kok és a rovarok rago szajszerveinek felépitésében is felismerhetd. Az egytengelyd,
oldalftiggelék nélkiili (uniramia) 1ab a szarazfoldi életmddra valod attérés soran, tobb
filogenetikai agon fiiggetlentil jott 1étre (az erre a jellegre alapozott korabbi Uniramia
taxon ezért polifiletikusnak bizonyult). A jarélabak tobb izeltlabt csoportban szajszer-
vekké, parzoszervvé, uszoszervveé is valtoztak. A pokszabasuak jellegzetes csapragoi,
illetve a rovarok szajszerveinek a legtobb része szintén izelt labakbol alakultak ki.

D. Kitines kutikula. A kitin az él6vilagban rendkiviil elterjedt, jellemz6 pl. a
gombak sejtfalaban. El6fordul a csalanozoknal is, és altalanossagban is jellemz6
az Osszajuakra. Az izeltlabuak fontos, kozos leszarmaztatott jellege az a-kitinbdl
és fehérjékbdl allo, hormonadlisan szabalyozott mddon, idészakosan levedlett ku-
tikula, amelybe egyes csoportokban szilarditd szervetlen sok — altalaban kalcium-
karbonat — is lerakddhatnak. Az izeltlabtiak kiiltakardjanak alapveté komponense
a szklerotizalt , kitinpancél”, amely egyben a kiils6 vaz (exoskeleton) is, amely a
mozgas szervrendszerének részét képezi, egyuttal korlatozza a test folyadékvesz-



88 VARGA ZOLTAN: AZ ALLATVILAG FILOGENEZISE ES FILOGENETIKUS RENDSZERE

tését is. Rugalmassagat biztosito komponense fehérjetermészetli rezilin, amely a
deformalddas és a torések ellen védi a testet. A kutikula mindig szilard-rugalmas
lemezekre (szkleritekre) tagolt, ezeket vékony, hajlékony iziileti membranok moz-
gathatoan kapcsoljak Ossze. Elsédlegesen minden szelvényen egy hati (fergit), egy
hasi (sternit), valamint két oldalsé lemez (pleurit) kiilonboztethetd meg.

E. Trachearendszer. A légzdszerv tobbnyire a test felszinérdl induld és egyre
jobban elagazoé csérendszerbdl, a trachearendszerbdl all. A legvékonyabb hajszal-
csovek (tracheolae) tracheavégsejtekben végzddnek. E sejtek nydlvanyai a testi sej-
tekbe vagy azok kozé nyulnak. A trachearendszer tipikus formaja a rovaroknal és
a szazlabuaknal figyelhetd meg. Ez a 1égzésmdd az evolticio soran tobbszor és tobb
csoportnal, egymastol fliggetlentil johetett 1étre.

F. Koncentral6dé hasduclanc-idegrendszer. Idegrendszeriik alapvonasai szerint
hasdtclanc-idegrendszer. Elsddlegesen a szelvényezettség jol felismerhetd, az ideg-
ducok (ganglionok) kiilonalldak. Szamos leszarmaztatott csoportban bizonyos test-
tajak ducai koncentralodnak és Osszeolvadnak egymassal. Az izeltlabuak fejének
egyseéges felépitésének megfelelen 3 + 3 (illetve 2) dicpar dsszeolvadasabdl garat-
folotti agyduc és garatalatti ductomeg jon létre (47—48. abra), ezeket garatideggytirti
koti 6ssze. A garatfolotti duc idegzi be a szemeket és a csapokat, a garatalatti dacpa-
rok az altalaban 3 par végtageredeti szajszervet (mandibula, maxilla I-11). A hasi da-
cok gyakran Osszeolvadnak, egységes idegtomeget képeznek és a jarolabak tovének
kornyékére helyezddnek at.

G. Pontszemek és Osszetett szemek. Az izeltlabtiak latoszerve sajatos felépité-
s, kitinlencsés szem. Ha 6nmagdaban all, pontszemnek (ocellus) nevezik. A pdok-
szabastaknak tobbnyire csak pontszemei vannak. A legtdbb csoportban egyszer(i
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48. abra. Az izeltlabuak kdzponti idegrendszerének homoldgiai. Az agyduc harom ducparbdl all
(PC, DC, TC: proto-, deutero- és tritocerebrum), részei: sszetett szemek, a medulla terminalis (L:
lamina, M: medulla) a protocerebralis hid, a ,gombatestek” (csak a Hexapoda-nal, PC), a szag-
|6lebeny (DC) és a medulla terminalishoz csatlakozé chiasma (PC-DC) (Fanenbruck et al. 2004)
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szemekbdl felépiild Osszetett szemek vannak. Osszetett szemei vannak az ikerszel-
vényeseknek, a szazlabuaknak, a rdkoknak és a rovaroknak. Sok csoport fajainak
pontszemei €s Osszetett szemei egyarant vannak.

Onychophora
Myriapoda

Pycnogonida

Euchelicerata
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Eucarida
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Hexapoda
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(Insecta)

49. abra. A Panarthropoda filogenetikai agai. A Pancrustacea két nagyobb monofiletikus egységre
tagolodik. A Hexapoda (Entognatha + Ectognatha) a Remipedia testvércsoportja (von Reumont et
al. 2012, egyszerUsitve)
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A felsorolt jellegzetességek egyiittesen teszik az izeltlabtiakat jellegzetes, masok-
kal 6ssze nem téveszthetd csoportta. Mind az anatomiai (idegrendszer alapfelépitése)
és az embriologiai (egyedfejlddés alapvonasai), mind pedig a molekularis bizonyi-
tékok egyértelmtien alatamasztjak a Panarthropoda torzsek, illetve az Arthropoda
torzs monofiletikus eredetét. A torzson beliili filogenetikai iranyok és kapcsolatok
is jelentdsen tisztazddtak az utdbbi évtizedben. A Trilobita és a Chelicerata kozeleb-
bi rokonsagat a fosszilis leletek mellett elsésorban az 6si jellegeket megdrzo tropu-
si-meleg tengeri, diszjunkt elterjedésti Merostomata (TOrfarktszabastiak) osztaly
trilobitoid larvaalakja (,,protaspis”) igazolja.

Anatomiai (fej, idegrendszer) és molekularis bizonyitékok egyarant amellett
szdlnak, hogy a Myriapoda altdrzs szintén koran onallosult, és mas csoportoktol
figgetleniil valt szarazfoldi életmdduva. Ezzel a korabbi ,Uniramia” elmélet is
megddlt, amely az ,egyagt” jaré végtagok kialakulasat a ,Myriapoda + Insecta”
koz0s leszarmaztatott jellegének (sziinapomorfidjanak) vélte. Szintén 1ij, molekula-
ris és ideganatdmiai bizonyitékokkal igazolddott a fels6rend(i rakok (Malacostraca),
ezen beliil a Remipedia és a tag értelemben vett rovarok (,,hatlabtiak” — Hexapoda)
filogenetikai testvércsoport jellege (49. abra).

Ez a fontos felismerés egyben azt eredményezi, hogy az izeltlabtiakon beliil 6nal-
16 altdrzsnek kell tekinteniink az egységes fej- és szajszerv-felépitésti Mandibulata
(,Pancrustacea”) csoportot, illetve azt, hogy a rakok (Crustacea) nem tekintheték
holofiletikus csoportnak, mivel a Hexapoda nélkiil parafiletikusak (49. abra).

Az izeltlabtak fenti filogenetikai tagolodasat az egyedfejlédés oldalardl igazol-
tak azok a vizsgalatok, amelyek megmutattak, hogyan alakitjak ki a HOX genetikai
blokk egyes elemei az izeltlabtiak szelvényességének testtajak szerinti differencialo-
dasat az eltérd filogenetikai agakon. Az &si csapragdsok harom testtajra tagolodtak:
prosoma, mesosoma €s metasoma. A prosoma-hoz csatlakoznak a szajszervek és a
labak. Az Arachnida-k teste viszont csak két részre tagolt: prosoma és opisthosoma;
utdbbi elsédleges szelvényessége megvaltozott.

A Myriapoda-k fejszervezodése a rovarokénal egyszertibb, ezt valtoz6 szamu
+/- homonom torzsszelvény koveti. Az 6si Crustacea-k teste fejre és torzsszelvé-
nyekre tagolt, ez er6sen mddosul a Malacostraca csoportokban. Utobbiak teste ha-
rom testtajra tagolodik: kephalon, pereon és pleon. A torzsszelvények a kiilonb6z6
rendekben (Amphipoda, Isopoda, Decapoda) eltéréen alakulnak. A Hexapoda test
szintén harom testtajra (kephalon, thorax, abdomen) tagolt, a HOX genetikai blokk
egyes tagjainak hatdsa az egyedfejlédés soran ezek szerint differencialt (50. abra).

Az izeltldbuak nagy filogenetikai csoportjai

Az izeltlabtiak mar a Kambrium idészaki radiacio kezdetén nagy formagazdagsa-
got mutatnak. A Brit columbiai k6zéps6 kambriumi Burgess-palaknal némileg ko-
rabbi, 550 milli6 éves Chengjiang leletanyagban (Kina, Jiinnan tartomany) a még
ekkor sekélytengeri életmddu &slégesovesek maradvanyai mellett a Trilobitak, az
0Osi csapragdsok és a fejpajzsos Osrakok is jelen vannak. Ezért az izeltlabuak filoge-
netikai féiranyainak széttagolddasa ennél korabban, az Ediacara iddszak folyaman
kovetkezhetett be.



VARGA ZOLTAN: AZ ALLATVILAG FILOGENEZISE ES FILOGENETIKUS RENDSZERE 91

A haromkaréjtiak (Trilobita) a foldtorténeti O-Idé (Paleozoikum) tengereinek
legismertebb izeltlabtii, annak koszonhetéen, hogy a Perm és a Triasz kozti to-
megkipusztuldsig tarté mintegy 270 millio éves fejlodéstorténetiik soran rendki-
viil nagy valtozatossagot értek el. Gazdag fosszilis leletanyaguk annak kdszdnhetd,
hogy partkozeli sekély tengerek benthikus lakdi voltak, igy a finom szemcsés {ile-
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50. abra. Afilogenetikailag alapi helyzetl Chelicerata-k testtajai: prosoma, mesosoma és metasoma.
A prosomahoz csatlakoznak a szajszervek és a labak, a mesosomahoz a légzéfiuggelékek. Az
Arachnidaknal a meso- és metasoma 6ssszeolvad, igy két testtajuk van. A Myriapoda-k fejéhez
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ra tagolédasa hasonld, a Malacostraca-k teste viszont harom részre tagolddik, mely homolog a
Hexapoda test tagolédasaval (Hughes & Kaufman 2002 utan, egyszerisitve). A végtagfliggelékek
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mandibula (ragd), mx = maxilla (allkapocs), la = labium (alsé ajak), mp = maxilliped (allkapcsi lab),
| = labak, sz = szarnyak, pd = potrohlabak, gen = genitalis fliggelékek, an = potrohvégtagok

Xiphosura

i|I

Arachnida



92 VARGA ZOLTAN: AZ ALLATVILAG FILOGENEZISE ES FILOGENETIKUS RENDSZERE

dékekben vazelemeik viszonylag jol megdérzédhettek. Talan még fontosabb, hogy
szklerotizalt kiils6 vazuk kalcium-karbonattal, illetve kisebb részben kalcium-mag-
nézium-karbonattal impregnalt volt, igy a zOmmel j6 megtartasti és szamos fosszi-
lis egyediik alapjan szervezettani szempontbol jol ismertek. Egyedszamuk és sok-
féleségiik (mintegy 22 000 leirt faj!) szinte az egész Paleozoikum alatt jelent6s volt.

Tobbségiik kozepes méretii, 3-10 cm hosszt volt. A legkisebb fajok 0,5 cm-es, a
legnagyobbak ~70 cm-es testnagysagot értek el. Testiikon a dorzalis pancélzat jelleg-
zetességei alapjan harom testtajat kiilonboztetiink meg. Az 6t szelvénybdl létrejott
fejet (kephalon) és a farok (pygidium) szelvényeit egységes tergit fedte, a tor (thorax)
viszont 6nalléan mozgathato szelvényekbdl allt. Fejiikon egy par sokizii csapjuk,
harom par végtageredet(i posztoralis szajszerviik és kétoldali sszetett szemdiik volt.
A fej utolsé négy szelvényétol a farok utolso elétti szelvényéig minden szelvényhez
egy-egy par kétagu jarolab (schizopodium) csatlakozott. Alsé aguk mozgasszervként
szolgalt, a fels6 aghoz kapcsolodod fiiggelékek kopoltyuként, illetve szlir6szervként
miikddtek. Egyedfejlodésiik un. fejlarvaval indult, a fej szelvényszama valtozatlan
maradt, mig a torzsszelvények, szelvényszerzé mdédon, szamos vedléssel érték el a
kifejlett egyedekre jellemzd szelvényszamot (51. abra).

A fajok tobbsége az aljzaton €lt, de ismertek jol asé és tiszo fajok is. Foként ra-
gadozok lehettek. Leleteik az als6-Kambriumtol a Perm végéig ismertek, fajaikat a
Kambrium vezérkoviileteiként tartjak szamon. A korai kambriumi nemzetségeknél
a pygidium szelvényezettsége még tobbnyire megfigyelhetd, addig a késobbi for-
maknal, pl. a csehorszagi (Lodenice) Szilur id6szaki gazdag fosszilia-anyagban mar
a fej és a pygidium pajzsa kozel azonos méret(i, amely feltehetSleg az aszkaraksze-
i 6sszegdmbolyddéssel megvaldsuld védekezést segithette az ekkor mar nagyobb
formagazdagsagu tengeri gerinces ragadozokkal szemben. Az Ordoviciumban kez-
dédott nagyobb radidcidjuk utan a Karbonban és a korai Permben érték el virag-
korukat, ezt jelzik az Eurépatdl Pakisztanig (Salt Range mészkéiiledékek) tobbfelé
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51. abra. A Shumardia solopiensis (Trilobita) egyedfejl6dése, két f6 egyedfejl6dési szakasszal (a:

anamorfézis, e: epimorfézis) és harom morfotipussal (protaspis, meraspis, holaspis). A fejszel-

vény-szam allandé (sotét szirke), viszont a thoracalis (vilagos) és pygidialis (szlirke) szelvények

szama az anamorfozis szakaszban novekszik, az epimorfozis szakaszban allandésul (Hughes
2003 és Hopkins 2017 utan)
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feltart, a dominans Brachiopoda-k nevét visel6 Productus-os rétegek leletei. Majd a
Perm folyaman megritkulva, a végso kipusztulasukig tobb kihalasi hullamot is tal-
éltek, igy valtozasaik kutatasa nemcsak filogenetikai kovetkeztetésekre ad modot,
de eldsegiti az O-1d6 tengeri 6koszisztémai véltozasainak megértését is.

Chelicerata — Csapragdsok

A csapragosok alkotjak az izeltldbtiak masodik lagnagyobb fajszamu, rendkiviil
valtozatos nagy csoportjat. A morfoldgiai alapti rendszerek a jelenleg €16 fajokat
harom nagy csoportra tagoltak: Pycnogonida (csupaldballatok), Xyphosura (t6r-
farktiak) és Arachnida (szélesebb értelemben vett pdkszabastak). Ez a felfogas a
szarazfoldiva valas egyetlen kulcseseményét feltételezte, az Arachnida dgazat ko-
z0s Osének a szarazfoldi élettérben tortént radidcidjat. A morfoldgiai és embrioldgi-
ai vizsgalatok eredményei igazoltdk mind a Pycnogonida, mind az Euchelicerata
(Xyphosura + Arachnida) monofiletikus jellegét (52. abra).

A csapragosok altorzse a test szervezddése alapjan a recens izeltldbtak 6n-
allo fejlédési agat képviseli. Valdszinli testvércsoportjuk a szintén ragd nélkiili
(Amandibulata), kihalt Trilobita (hdromkaréjaak, kordbbi, helytelen néven ,ha-
romkaréju Osrakok”), ezt valdszintisiti a szamos 6si jelleget viseld, é16 fossziliaszer(i
csapragosok (Merostomata) fajainak , trilobitoid” protaspis larvaalakja. Bar a ma é16

Onychophora

Myri d
Mandibulata yriopoda

Pancrustacea

Pycnogonoidea

Parasitiformes

Acariformes

Chelicerata Pseudoscorpiones

Euchelicerata Opiliones

Solifugae
Ricinulei

(laci A

Xiphosura

Tetrapulmonata

Arachnopulmonata

Scorpiones

52. abra. Az izeltlabuak filogenetikai attekintése, részletezve a Chelicerata filogenetikai faja (Bal-
lesteros & Sharma 2019 utan, egyszerUsitve)
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Chelicerata fajok tulnyomorészt szarazfoldi allatok, a fosszilis leletek azt bizonyitjak,
hogy legésibb alakjaik tipikusan sekélytengeri, isz6 és/vagy fenéklako szervezetek
voltak. A Kambriumban jelentek meg, a késd-kdzéps6 kambriumi Burgess-palakbodl
szarmazo legrégebbi fosszilidik (tSidneyia) mintegy 508 millio évesek. A hatalmas
méreteikrdl (=2,5 m, voltak 20 cm-es fajaik is) ismert tengeri skorpidk (tEurypterida)
valdszintileg a rakszabastuak (Merostomata) 6si formai, de soroltak mar éket a pok-
szabasuak (Arachnida) kozé is. Leg6sibb képviselojiik, a tPentecopterus decorahensis
~467 millié évvel ezel6tt, a kozépsd Ordoviciumban élt. Csupan néhany aszkapok
fosszilia ismert, a legrégebbi ~450 milli6 éves (Ordovicium). A legrégebbi térfarki
lelet (tLunataspis aurora) szintén a kés6i Ordoviciumbol szarmazik (445 millio év).
A leg6sibb ismert szarazfoldi Arachnida a kés6 Szilur idészakban élt tPalaeotarbus
jerami (Trigonotarbida), ez a sapkaspdkokhoz hasonlé. A Devon idészakban (~386 M
év) mar selyemfonalat termel6 pdkszabasuak is éltek (pl. tAttercopus fimbriunguis).
Vilagszerte mintegy 114 ezer fajuk ismert, ennek tobb mint 85%-at a kiilonb6z6
atkak és pokok teszik ki.

A csapragosok filogenezisének vizsgalatat bonyolultta teszi, hogy olyan 0Osi ere-
detti csoport, amely mar a kambriumi radidcié idején a benthikus és tiszé életmodu
alakok nagy valtozatossagat mutatta, ezt kovetden pedig a kihalt csoportok gyors
diverzifikaciojat hozta létre (pl. Trigonotarbida, Phalangotarbida, Eurypterida,
Synziphosurina stb.). Emellett vannak olyan &si csoportok is, amelyek a kihalas
szélére kertiltek, mégis szinte ,€él6 fossziliaként” napjainkig fennmaradtak. A tor-
farktiak 6si képvisel6it az Ordoviciumtdl ismerjiik, ezutan szinte , elttintek”, majd
a Krétaban jelent meg az a négy fajuk, amelyek szinte valtozatlan formaban meg-
érték a Jelenkort. Tovabbi nehézségeket okoz az is, hogy nagy eltérések vannak
a kiilonb6z6 csoportjaik genommeéretében. Az Osszes ismert izeltlabt-genom ko-
zil a Tetranychus urticae atka genomja a legkisebb (~18200 gén). Ezzel szemben a
Mesobuthus martensii skorpié genomja mintegy 32 000 gént tartalmaz. Ez foliilmulja
nemcsak a jol ismert Drosophila melanogaster és az tjabban szekvenalt Schistocerca
gregaria vandorsaska genomméretét (15771, illetve 18 815 fehérjét koédold gén), de
a Homo sapiens mintegy 25 000 génjét is. Ez azt jelenti, hogy mig az atkakra jellem-
z0 a génvesztés, addig a skorpioknal a duplikacié és funkcidvaltas 4j paralog gé-
nek sokasagat eredményezte. Mivel a kiilonb6z6 géncsaladokban jelentdsen eltérd
valtozasi sebességeket talaltak, ezeknél a létrehozott génfak is jelentds eltéréseket
mutattak.

Az Gjabb genomikai (transzkriptomikai) modszerek igazoltak a Mandibulata vs.
Chelicerata alapi szétvalasat, és tamogattak azt a korabbi feltételezést is, hogy a
Pycnogonoida az &sszes tobbi Chelicerata testvércsoportja. A korabban Arachnida
testvércsoportnak vélt Xyphosura-rél viszont kitlint, hogy az Arachnida-ba beagya-
zott, tehat nélkiile az Arachnida parafiletikus (52. abra). A Xyphosura lekdzelebbi
rokon csoportjainak a sapkaspdkok (Ricinulei) és a hengerpdkok (Solifugae) bi-
zonyultak. Bazalis elvalast filogenetikai agat alkotnak az atkak (Acariformes), a
kullancsok (Parasitiformes) és az alskorpidk (Pseudoscorpiones). Szintén 6nalld
elagazast képeznek a kaszaspdkok (Opiliones). A legnagyobb valtozatossagu a
Tetrapulmonata filogenetikai agazat: Araneae + Pedipalpi, ezeknek az ikeragazata
a skorpioké (Scorpiones).

A csapragosok kozos, nagyrészt leszarmaztatott jellegei koziil az alabbiakat
emeljiik ki. Csapjaik (antennae) és ragoik (mandibula) nincsenek (,, Amandibulata”).
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Testiik legtobbszor két testtajra tagolodik. Az elbtest (prosoma) a csticsszelvény-
bol (akron) és altalaban tovabbi 6 végtagokat viseld szelvénybdl all. Az utotestet
(opisthosoma) valtozé szamu, de legfeljebb 13 torzsszelvény, valamint a végszelvény
(telson) alkotja, amely olykor tér-, tovis- vagy ostorszerti fliggelékben végzddhet.
Az elbtestet legtobbszor egységes hatpajzs (peltidium) fedi. Az utdtest két jol felis-
merhetd részre, a kozép- €s utdtestre (meso- €s metasoma) tagolodhat. Az el6test elsé
par végtagja a csaprago (chelicera), elsédlegesen 3 izli, és a 2. és 3. iz egylitt ollot
képez. A tovabbi végtagok lehetnek azonos jellegtliek, de legtobbjiiknél a 2. par,
mint tapogatolab (pedipalpus) eltérd felépitésti és valtozatos funkciokat végezhet. A
tovabbi négy par végtag elsédlegesen jardlab. Koziiliik az els6 tapogatoszervként is
szolgalhat. Az el6test izomzatanak egy része a mezodermalis eredetti bels6 vazhoz
(endosternum) tapad. Az utoétesten altalaban nincsenek végtagok, kivételt képeznek
a torfarkaak haskopoltytkat viseld levéllabai, valamint néhany végtagszarmazék-
nak tekintett tovabbi szerv, igy pl. a skorpiok féstiszerve, illetve a pdkok fondsze-
molcsei. A csapragosok eredetileg paros ivarnyilasai mindig a 2. utotesti szelvény
hasoldalan, azaz a 8. torzsszelvényen nyilnak. Kivalasztdszerveik az el6testben el-
helyezkedd csipémirigyek (coxalis mirigy). Szamuk eredetileg négy par, és a jaro-
labak csipdinél torkollanak a testfelszinre. Légzdszerveik kopoltyuk, tracheatiidk
és trachedk lehetnek. A hemolimfa a térfarktiaknal a nagy feliilet lemezek kozott
aramlo vizzel, a szarazfoldi taxonoknal a leveg6vel all kapcsolatban, és igy valdsitja
meg a légzési gazok cseréjét. Idegrendszeriik erésen kozpontosult. A hasduclanc
ganglionjai a garatalatti dichoz eltéré mértékben forrtak hozza.

A pokszabasuak elsédlegesen szarazfoldi allatok, az atkak és a pdkok kozott
tipikusan vizi szervezetek is vannak. Els6dleges légzoszerveik a tracheatiid6k. Test-
tagolodasuk valtozatos, igy arra az alosztalyok targyalasanal tériink ki. K6zos jel-
lemzdjiik, hogy szajnyilasuk altalaban sziik, és tobbnyire csak folyékony taplalék
felvételére képesek. Dontden kiilsé emésztéstiek. A taplalék apritasa és enzimatikus
emésztése a szaj el6tti térben torténik. Ennek kialakitasaban az els6 két par végtag-
szarmazeék (chelicera, pedipalpus) és az elGtest elsé szelvényei vesznek részt. Csak
egyszerli szemeik vannak, ezek szama legfeljebb 5 par. Csapragojuk 2 vagy 3, a
tapogatélabuk altalaban 6 iz(. Jarolabaik a tobbi izeltlabihoz képest egy térdizzel
boviilnek, igy azok hétiztiek (coxa, trochanter, femur, patella, tibia, metatarsus, tarsus).
Jarolabaik és néha a tapogatolabaik is karmokban végzdédnek. Fejlett végtagok
csak az el6testiikhoz kapcsolédnak. Az utotest végtagszarmazékainak tekintik a
tracheatiidéket, a skorpiok féstiszervét, valamint a pokok elsédlegesen 4 par szo-
vészemolcesét. Kivalasztoszerviik egy-két par csipémirigy és Malpighi-edények. Az
utétestben vannak az ivarszervek, ivarnyilasuk az utodtest 2. szelvényén van. Szo-
v6-, méreg- és blizmirigyeik lehetnek. Méreganyagaik kis hanyada az emberre is
veszélyes lehet. A skorpiok és a pokok korében vannak életveszélyt jelentd szurasu,
illetve marasu fajok is.

Az atkak (Acari) alkotjak a pokszabastak alaktani és életmddbeli szempontbol
legvaltozatosabb, egytttal legfajgazdagabb csoportjat. A legtdbb vizi és szarazfol-
di életkdzosség anyagforgalmanak és energiahaztartasanak alapvetd komponensei,
emellett fontos kérokozok és betegségterjesztok is vannak kozottiik. Szinte minden
szarazfoldi és vizi életkdzosségben jelen vannak, rendszerint oridsi egyedszamban
és kicsiny egyedi testtomegiik ellenére jelent6s biomasszat alkotva. Fajaik tobbsé-
ge csupan tized mm-es nagysagrendd, a legkisebbek egyes gubacsatkak (0,08 mm),
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mig a legnagyobbak a barsonyatkak (Trombidiidae, 4-5 mm) kozé tartoznak. Erésen
koézpontosult és leegyszerlisodott testtagolddasuk a tobbi pokszabastiétdl jelentdsen
eltér, ezért testtajaikat onallod fogalmakkal jeldlik. A kifejlett atkak testében (idiosoma)
helyezkednek el a f6bb életfunkciokat, pl. az emésztést, kivalasztast, légzést és sza-
porodast biztositd szervek. Az atkak tobbségénél a 2. és 3. labpar kozott huzodo
barazda a testet jol lathatdan két testtajra, a proterosoma-ra és a hysterosoma-ra tagol-
ja. A proterosoma-n 1-3 par szem lehet, gyakran redukaltak. A proterosoma elején, a
gnathosoma-n a taplalkozast és az érzékelést szolgald szervek helyezkednek el; ehhez
csatlakozik a csaprago (chelicera) és a tapogatdlab (pedipalpus). A csapragok 1-3 izG-
ek, ollosak, karmosak vagy szigonyszertiek, az allat taplakozasmaodjatdl fliggben. Az
eléreiranyuld, altalaban csdszert gnathosoma alsé és oldalso részét a tapogatdlabak
Osszeforrt alapizei és fliggelékeik alkotjak (hypostoma), az elérenytld csapragokat a
homlok kett6zete mint felséajak (epistorma) fedi. Az els6 két par jarolab csipdi (coxae)
a prosoma hasi oldalahoz hozzaforrtak, egyeseknél a labak redukaltak. A hysterosoma
a 3. és 4. labparat visel6 metapodosoma-ra és az opisthosoma-ra tagolddik, utébbi a
tobbi pokszabast utotestével homolég. Altaldban tracheakkal lélegzenek, de a lég-
csérendszer az allatok mikroszkopikus mérete miatt teljesen redukalédhat. Ameny-
nyiben vannak légzényilasaik (14 par légzonyilasuk lehet), ezek a gnathosoma-n
nyilnak. Valtivaraak, az ivari kétalaktsag gyakran erds. Szaporodasmaédjuk valtoza-
tos, a himek tobbnyire a parzdszerviikkel (aedeagus) adjak at a spermiumokat, de az
atvitel torténhet a tapogatdlabbal is, illetve egyes csoportokban a him altal lerakott
spermatofort a néstény veszi fel. Tobb csoportjuknal (Mesostigmata, Prostigmata,
Oribatida) ismert a szliznemzéssel torténd szaporodas. Az atkak atalakulassal fejléd-
nek. A tojasbol kikel6 larvanak harom par laba van, €s az ivarérettséget 1-3 nimfasta-
diumon keresztiil éri el, de ismeretes larvasziilés is.

Filogenetikailag két nagyobb agazatra tagolodnak: Trombidiformes és a
Sarcoptiformes. A korabban rendként targyalt csoportok koziil a Prostigmata az
djabb filogenomikai vizsgalatok alapjan parafiletikusnek bizonyult, az Astigmata
pedig az Oribatida-ba beagyazott.

A parazitaatkak (Parasitiformes) az tjabb filogenetikai vizsgalatok alapjan 6n-
allo, az atkaktol eltérd agazatot képviselnek. Testiik tagolddasa még inkabb leegy-
szertisodott. A 2-3. labparjuk kozott nincs barazda, igy csak a gnathosoma kiilontil
el a test tobbi részétdl. A jardlabak csip6i szabadon mozgathatdk, 1-4 par légzényi-
lasuk a hysterosoman nyilik. Erésen szklerotizalt testtiek, specialis érzékeld szoreik
(trichobothrium) nincsenek. Tobbségiiknek egy larva- és egy nimfastadiumuk van
(bar egyes dvantagoknal nyolc nimfastiddium is lehet). Altaldban nagyobb mérettiek
(1-30 mm), ektoparazitak vagy ragadozok. A vérszivo kullancsoknadl (Ixodidae) a
gnathosoma (capitulum) elkiiloniilt, a hypostoma fogazott sztirészervvé alakult. Jel-
legzetes kémiai érzékszerviik, a Haller-féle szerv az els6 par lab labfejében (tarsus)
talalhato.

A kullancsok tobb mint 40 betegség korokozoinak (pl. virusok, rickettsiak, bak-
tériumok) atvivéi (vektorai). A korokozot elsésorban a nimfa és az ivarérett egyed
kozvetitheti, de esetenként a larva is fert6z6 lehet (transovarialis fert6zés). Az agy-
veldgyulladas virusat a hazai kozonséges kullancs (Ixodes ricinus) népesség 0,05—
0,1%-a hordozza, de ebben nagy teriileti eltérések vannak.

Az alskorpidk (Pseudoscorpiones) és a skorpidk latszolagos hasonlosagat a nagy-
méreti ollds tapogatodlabak okozzak. Csapragojukban szovémirigy, tapogato-



VARGA ZOLTAN: AZ ALLATVILAG FILOGENEZISE ES FILOGENETIKUS RENDSZERE 97

labuk olldjaban méregmirigy van. Légcsérendszeriik két par nyilasa a 3. és 4.
utdtestszelvény oldalan lathatéd. Egy par csipémirigyiik a 3. labpar csip&jén nyilik.
Néhany mme-esek, kevés faj éri el az 1 cm-t. Kisméretd izeltlabtiakat, pl. ugrévilla-
sokat, fatetveket és atkakat fogyasztanak. Szétterjedésiikre jellemzd a forézis, repii-
16 rovarokra kapaszkodva szallittatjdk magukat. Eléhelyeik valtozatosak, avarban,
mohaban, fakéreg alatt, emlds- és madarfészkekben, s6t lakasokban is jelen vannak.
A hideg égov kivételével az egész Foldon elterjedtek. Tobbségiik a levegé magas
paratartalmat igényli. Vannak kozottiik barlangi fajok is, ezeknek a szemei csoke-
vényesek, a végtagjaik pedig szélsGségesen megnytltak.

A kaszaspokok (Opiliones) az arktikus és antarktikus tajakat leszamitva min-
den foldrészen élnek. Osi csoport, mintegy 320 millié éve jelentek meg a Foldon,
és testfelépitésiik azota alig valtozott. Utotestiik (opisthosoma) az egységes hatpaj-
zsu elGtesttel (prosoma) teljes szélességében Osszeforrt. Az elStesten talalhatd a két
egyszerli kozépszemet visel6 szemdomb. Néhany talajlako vagy barlangi fajnal a
szem csokevényes, vagy el is tlinhet. Belsé emésztéstiek, a taplalékot harom izbdl
allo, ollos csapragoikkal apritjak fel. A 2. par végtag tapogatolab (pedipalpus) vagy
fogdszerv. Négy par, karomban végz4dé jardlabuk van, a labfej (tarsus) feltago-
l6dhat, akar 70-nél is tobb izbdl allhat. Testiiket 1égcso- (trachea-)rendszer futja be,
tracheatiidejiik nincs. Egy par légzonyilasuk (stigma) van, ezek az utotest 2. szelvé-
nyén nyilnak. A himeknek a testbe rejtett kioltheté parzdszerviik van. A néstények
a tojasaikat kidlthetd tojocsoviik segitségével a talaj repedéseibe helyezik. Megter-
mékenyitésiik belsd. Tobb fajra jellemzé az ivari dimorfizmus.

A térfarktiak (Merostomata) a legnagyobb méret(i recens csapragosok, legna-
gyobb fajaik testhossza meghaladhatja az 50 cm-t; a néstények mindig nagyobb mé-
ret(iek, mint a himek. El6testiik (prosoma) hatoldalat egységes, patkd alaka hatpajzs
(peltidium) fedi. Egy-egy par Osszetett szemiik (oculi) és pontszemiik (ocellus) az
el6test hatoldalanak szélein, illetve kozepén helyezkedik el. Az el6testhez egy par
kicsi, ollés csaprago és ot par jardlab csatlakozik, koziiliik az elsé négy par szintén
ollds. Az utolso par jarolab legyezdszerti fliggeléket (flabellum) visel, ennek a ko-
poltyuk tisztogatasa a feladata. A csipk enditjei (gnathobasis) tovisszerti képle-
tekké modosultak, a taplalék apritasaban és a szajhoz vald tovabbitasaban vesznek
részt. Szajnyilasuk az elStest ventralis oldalanak kozéptajan van, a labak kozé hatra-
tolddott, ezt fejezi ki a neviik is (meros — gor.: comb, stoma — gor.: szaj). Az elGtest bel-
sejében vannak az ivarszerveik is, azonban az ivarnyilas az utdtest 2. szelvényének
ventralis oldalan helyezkedik el. Az utotest (opisthosoma) hatoldalat szintén egy-
séges pancél boritja, oldalszegélyén mozgathato tiiskékkel. Két szakaszra, meso- és
metasomara tagoldédik. A mesosoma els6 szelvényének végtagpdrja a szajnyilast
ajakként veszi koriil, a tovabbi szelvényeken hat par levélszer(i végtag talalhato,
koziiliik az eliils6 par az ivarnyilast takarja (operculum), a tovabbiak pedig kopol-
tyulemezeket viselnek. Az utétest metasoma része harom keskenyebb szelvénybdl
all, és hosszt, mozgathaté faroktovisben végzddik.

Idegrendszertiik kozpontosult, az el6test ganglionjai és az utdtest elsé két szelvé-
nyének duicparjai egységes agyducot alkotnak, a tobbi utdtesti szelvényben kiilon-
allé ducparok vannak. Kivalasztdszerviik négy par nefridialis eredetii csipOmirigy,
amelyek k6z0s csatornan keresztiil nyilnak a kiilvilagba, az 5. végtagpar csipdiziile-
te kozelében. Valtivaruak, megtermékenyitésiik kiils6. Szaporodaskor a térfarkaak
tomegesen jelennek meg az arapalyzonaban. A ndstények feromonokkal vonzzak
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a himeket, amelyek a ndstények hatara kapaszkodnak, mikdzben azok a tojasok-
nak fészket asnak a parti homokba. A himek a lerakott petéket termékenyitik meg.
A tojasokbol un. trilobitoid larvak kelnek ki, ezek rendkiviil hasonlitanak a kihalt
Trilobita-ra. A larvak vedléseik soran tj szelvényekkel gyarapodnak (anamorfozis),
és néhany év alatt tobbszor is vedlenek. Ivaréretté tobb, esetenként csak mint-
egy tiz év mulva valnak. Ragadozok (gytriisférgek, puhatestiiek, izeltlabuak) és
detrituszfogyasztok.

Jelenleg minddssze négy fajuk €l, ezek a toérfarka-alakuak rendjébe (Xiphosura)
tartoznak, egyikiik a karibi térség part menti vizeiben (Limulus polyphaemus), a tob-
bi faj viszont azsiai tengerekben és brakkvizekben €l, a part menti vizek aljzatan
mintegy 100 m mélységig. A helyi lakosok fogyasztjak is ezeket, azonban a mang-
rovemocsarakban él6 fajuk (Carcinoscorpius rotundicauda) tetrodotoxint tartalmaz.
Népességeik csokkendk, részben éléhelyeik (mangrove) pusztuldsa, részben orvosi
célu felhasznalasuk (endotoxin mérési teszt) kovetkeztében.

A sapkaspokok (Ricinulei) kicsiny mérettiek (5-10 mm), kutikulajuk vékony. Ne-
viik arra utal, hogy el6testiik mozgékony eliilsd része (cucullus —lat.: csuklya) sapka-
szerlien boritja a csapragokat és a szajnyilast. Szemeik hianyoznak. Csapragodjuk ki-
csi, ollos. Rovid tapogatdlabaik (pedipalpi) szintén apro ollékban végzddnek. Ennek
csipéi (coxae) oldalrdl és alulrdl koriilveszik a csapragokat, részt véve igy a szaj elotti
tér kialakitdasaban. Ezeknek egyrészt a taplalék kezelésében van szerepiik, masrészt
tobbféle érzékszoreiknek (sensilla) koszonhetben érzékelésre is szolgalnak, bar ta-
pogatasra az 1. par jarélabukat hasznaljak. A himek 3. jardlabparja parzészervként
(gonopodium) funkcional. Utotestiik szelvényezettsége elmosddott, kilenc szelvénye
koziil az utolsé harom alkotja a metasomat. Ezek a szelvények teleszkopszertien
egymasba tolhatok, és nyugalmi helyzetben csak az elsé lathato koziiliik. Az el6- és
utdtest latszdélag szélesen izesiil, egy nyélen (pedicellum) keresztiil kapcsolodik. A
nyélen elhelyezkedd ivarnyilasok csak parzaskor és tojasrakaskor nyilnak meg.

Parzasuk mddjai kevéssé ismertek. A him parzélabai (gonopodia) segitségével
juttatja a spermatofort a néstény ivarnyilasaba. A tojasokat a ndstény a cucullusa
alatt Orzi. Fejlédésiik kozvetett, hatlabt (hexapod) larva-, illetve tovabbi harom
nimfastadiumuk van. Avarlako, lassti mozgasu ragadozdk, aprobb izeltlabtiakat
fogyasztanak. Tropusi csoport, szinte kizarélag csak Nyugat-Afrika és Dél-Ame-
rika esSerdeibdl, barlangjaibél ismertek. Néhany fajuk Kozép- és Eszak-Amerika
melegebb részein is él. Fajszegény csoport, alig tobb mint 60 fajuk ismert. Fejlo-
désiik (hexapod larva), valamint a sz3j el6tti tér kialakuldsanak hasonlosaga miatt
korabban a (parafiletikus) atkakkal hoztak ket kapcsolatba. Az tijabb filogenetikai
vizsgalatok alapjan viszont a térfarktak testvércsoportjat alkotjak.

A rovarpdkok (Solifugae) elnevezése onnan ered, hogy testfelépitésiik latszolag a
rovarokéhoz hasonléan harmas tagolddasti, mivel az el6testiik hatlemeze (peltidium)
egy egységes eliilsé hati részre, és egy, két-harom kiilonallé lemezzel fedett hatul-
sO részre tagolodik. A peltidiummal fedett rész eliilsd része fejszerdi, rajta egy par
nagyobb méreti kozépszem, és kétoldalt egy par kisebb oldalszem talalhaté. Az
el6testnek ehhez az eliils6 részéhez harom par végtag csatlakozik, az erés, olldszerd,
méregmirigy nélkiili csapragd (chelicera), a labszertien megnyult, tapadoholyagban
végzddo tapogatolab (pedipalpus) és az eliilsé par jarolab, amely tapogatd funkcio-
ju, és az allat jellegzetesen megemelve, csapszerten tartja. Az elStest hatulso, kar-
cstibb részéhez harom par feltiinéen sz6éros jarolab csatlakozik, ez is a rovarszer(i
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habitust erdsiti. Az allatok gyorsan futnak, farkaspdkokra emlékeztetd6 mozgasuak.
Utotestiik jol lathatdan szelvényezett (11 szelvény), légcsérendszeriik nyilasai a 3-5.
utdtestszelvényen, és az eltesten a 2. labpar mogott vannak. Kivalasztoszerveik a
tapogatolabak tovénél nyild egy par csipdmirigy és Malpighi-edények.

Testméreteik alapjan a nagyobb csapragosak kozé tartoznak. A himek joval kiseb-
bek, mint a néstények. Bar legtobb fajuk mérete 4-6 cm-es, a legnagyobbak 10-14
cm-es testhosszuak, de a hosszu, sz6rds labaik miatt még nagyobbnak tiinhetnek.
A Fold meleg, szaraz vidékein altalanosan elterjedtek. A sivatagok és félsivatagok
tipikus éjszakai ragadozdi, a nappalt foldbe asott jarataikban vagy kovek alatt, szik-
larepedésekben toltik. Féleg izeltlabtiakkal, a nagyobb méretiiek kisebb gerincesek-
kel is taplalkoznak.

A szalfarkuak (Palpigradi) néhany mm-es (0,6-2,8 mm) kevéssé szklerotizalt ku-
tikulaju, talaj- és barlanglako allatok. El6testiiket harom részbdl allé pajzs fedi (pro-,
meso- és metapeltidium). Az utotest els6 szelvénye karcsu, emiatt a két testrész hatara
nyélszertien besziikiilt. Csapragojuk haromizii, ollds. Tapogatolabuk labszerd, és a
jarolabakhoz hasonldéan karomban végzodik. Az elsé par jarélabuk a leghosszabb,
labfeje tobb iz, hosszt érzékszérokkel fedett. Mozgasszervként a tapogatolabakat
és a 2—4. jarolabparokat hasznaljak. Utotestiik szelvényszama 11, ebbdl az els6 8 a
szélesebb kozéptestet (mesosoma), az utolso 3 a hatsotestet (metasoma) alkotja. Az
utolso szelvényhez hosszt, tobb izre tagolddo farokfiiggelék (flagellum) kapcsolo-
dik, neviiket errdl kaptak. Légzdszerveik az utotest 4-6. szelvényéhez kapcsolddo
hasi hélyagok. Kivalasztoszerviik egy par csipémirigy.

Az Gjabb filogenetikai vizsgalatok kideritették, hogy a szalfarktiak (Palpigradi)
a rovarpokok (Solifugae) testvércsoportjat képezik. Mintegy 80 ismert fajuk van, az
Antarktisz kivételével minden foldrészen megtalalhatok, Ausztralidban valoszind-
leg csak behurcoltan. Egyenletesen magas paratartalmu élohelyeken, igy barlangok-
ban, talajrepedésekben, l4gy talajba beiilt kovek alatt élnek. Izeltlabuak tojasaival
vagy kékbaktériumokkal taplalkoznak, mint pl. az Aggteleki-karszt barlangjainak
bensziilott alfaja a magyar szalfarka (Eukoenenia spelaea vaguvoelgyii).

A skorpidk (Scorpiones) a fosszilis bizonyitékok alapjan a legdsibb szarazfoldi
izeltlabtiak, egyben a legésibb ma €16 pdkszabastiak is. Testfelépitésiik a Szilur ota
csaknem valtozatlan. Ebbol az idészakbdl tobb vizi életmddu taxonjuk is ismert. A
Karbontél mar valamennyien szarazfoldiek. A harmadidészaki (30-60 millié éves)
leleteik kozott valamennyi ma €16 csaladjuk és nemzetségiik jelen van. Egységes
pajzzsal fedett elStestiikhoz 3 iz, kisméret(i csapragd, nagyméreti ollds tapogatolab
és 4 par, karomban végz6do jarolab csatlakozik. A zsakmanyallatok megragadasat
a tapogatdlabak, felapritasukat a mozgékony csapragok végzik. Az elStest felszinén
két kozépszemet és csaladonként valtozé szamu oldalszemet viselnek. Utotestiik két
részre tagolt, az els6 7 szelvény a mesosoma-t (praeabdomen) alkotja. A 8-13. szelvé-
nyek karcsu kitingytrtik, ezek alkotjak a metasomat (postabdomen), ennek az utolséd
szelvénye duzzadt és méregtovisben végzodik. Benne izomzattal koriilvett, paros
méregmirigy talalhato, kivezetd nyilasai a méregtovis hegyének két oldalan lathatok.
A metasoma mozgékonysaga biztositja azt, hogy az allat méregtovisét a tapogatdla-
bakkal megragadott zsakmanyallatba vagy védekezésként a tdmado testébe szurja.
A skorpiokra jellemz6 paros érzékszervek, az un. féstik (pecten) a 3. utotesti szelvény
hasoldalan helyezkednek el. Felsziniikon szamos mechano- és kemoreceptor talalha-
to. A szelvényesen elhelyezked6 4 par tracheatiidd az utdtest 4-7. szelvényeiben van.
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A kivalasztast 1 par csipomirigytik és 2 par Malpighi-edényiik végzi. Hasduclancuk
0Osi jellegét mutatja, hogy az utodtestben szabad dtcparok vannak. Megtermékenyi-
tésiik a tobbi szdrazfoldi pokszabasthoz hasonldan belsd. Altaldban elevensziilk.
Vannak ovovivipar fajok is, lerakott tojasaikbdl rovid id6n beliil kikelnek az utéddok.
Fejlett ivadékgondozas jellemzi Sket. A skorpidk a Fold trépusi vidékein altalanosan
elterjedtek. Méretiik 31-200 mm kozott valtozik. Eddig =2 ezer fajukat irtak le. Jelen-
tds résziik tipikusan sivatagi allat, de nagy szamban ismertek erdélako fajaik is. Bar
valamennyi fajnak van méregmirigye, csak kevés jelenthet veszélyt az ember szama-
ra. Dél-Eurépaban a Buthidae és a Chactidae csaladok néhany képvisel&je fordul elo.

A pokok (Araneae) teste jol elhatarolt eld- és utdtestre tagolodik. Az elStest
hati és hasi oldalat egységes lemezek fedik. Az utétest szelvényezettsége, kivéve a
Liphistiomorphae pdkokat, teljesen elttint. Csapragojuk kétizii és csipkaromban
végzodik, ennek a végén méregmirigy nyilik, amely az sibb alakoknal a csaprago
alapizében (endocheliceralis), a leszarmaztatottaknal részben az el6testben foglal he-
lyet (endocephalis). A csapragok alapizei egyes 6si csaladoknal (Liphistiomorphae,
Mygalomorphae) a test tengelyében egyenesen eldreiranyulnak (ortognath tipus).
Esetiikben a csipokarmok egymassal parhuzamosan miikodnek. A csaladok tobb-
ségénél (Araneomorphae) az alapizek a test tengelyére merdlegesen, lefelé ira-
nyulnak, és csipékarmaik harapéfogd-szertien miikddnek (labidognath tipus). Az
utdébbi tipusnal nemcsak a karmok, hanem az alapizek is szétnyithatdok és ezaltal
lényegesen megnd a csapragok atfogoképessége. A megnovekedett teljesitményti
csaprago kialakulasa lehet6vé tette a pokok testméretének jelentds csokkenését, és
hozzajarulhatott ahhoz, hogy a mérsékelt és hideg éghajlati 6vekben a rovidebb
vegetacids iddszakokban rendelkezésre allo rovartaplalék is elegendd legyen sza-
mukra. A kisebb fajszamu ortognath csapragoju csaladok (~2700 faj) foleg tropusi
és szubtropusi teriileteken fordulnak el, mig a labidognath tipustiak (~38 000 faj),
valamennyi éghajlati 6vben élnek, és aranyuk a sarkok felé haladva no, testméretiik
viszont altalaban csokken. A himek tapogatolaba parzdszerv, labfeje a spermiumok
tarolasara és atvitelére modosult. A tapogatolabakat viseld szelvények haslemezei
egyseéges also ajakka (labium) forrtak 0ssze. A tapogatdlabak alapizei ragdkaréjokat
képeznek. Utotestiiket 12 szelvény alkotja, de ez csupan a Liphistiomorphae pdkok-
nal ismerheto fel. A két testrészt 6sszekotd nyelet (petiolus) az els6 utotesti szelvény
alkotja. Az eredetileg két par tracheatiidd légzonyilasai a 2. és 3. szelvények hasi
oldalan vannak. A 2. par altalaban hianyzik vagy légcsdvekbe vezet. Az ivarnyilas
az eliils6 par tracheatiid6k kozott helyezkedik el. Legtobb csaladnal a néi ivarnyilas
kitinlemezzel (epygine) fedett. A néstények utotestében a petelemez alatt paros on-
dotartaly van. Megtermékenyités csak tojasrakaskor torténik, a himivarsejtek addig
az ondotartalyokban tarolédnak. A himek tapogatdlabanak, valamint a ndstények
ivarlemezének szklerotizalt strukttrai fajspecifikusak. A sz6v6szemolcsok az uto-
test 4-5. szelvényének végtagszarmazékai, szamuk eredetileg 4 par. Jellegiik, sza-
muk és elhelyezkedésiik alrendenként és csaladonként valtozo. Az elsd par szovo-
lappa vagy fonalsziir6vé (cribellum) alakulhat, de részben vagy teljesen el is tinhet.
A fonalszlirés pokoknal a 4. jarélab metatarsusain 1 vagy 2 sor tiiskébdl allo nyiist
(calamistrum) lathato. Funkcidjuk a fogohalok ,ragasztd” rétegét képezd, vékony,
fodros fonalak kiféstiilése a fonalsziir6bdl. A legtobb poknak csak 3 par kap alakt
szovszemolcese van, koziilikk a a kozépsd par gyakran kicsi. A szovészemolesok
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tobb szaz apro csévéjén keresztiil préseli ki az allat a szovomirigyeinek valadékat.
Az acélnal nagyobb szakitdszilardsagu fehérjeszalakbdl tobbféle funkcidju szove-
déket készitenek. A ndstények a tojascsomoikat stirti szovedékii kokonba zarjak, a
himek pedig tin. spermahalot szének, és az ivarnyilasukbol lerakott spermacsomot
errdl szivattyuzzak a tapogatdlabukba. Ezeken kiviil repitd- és biztositéfonalakat,
lakészovedékeket és valtozatos fogohalokat széhetnek. Kivalasztdszerviik 1 par
csipémirigy és Malpighi-edények. Idegrendszeriik erésen kozpontosult, hasdic-
lancuk az egységes garatalatti dicba olvadt be. 6 vagy 8 egyszer(i szemiik van, a
barlangi fajoknal részlegesen vagy teljesen is redukalédhatnak. Fontos mechanikai
érzékszerveik az érzékszoérok (trichobothrium). Kiiltakardjukhoz tovabbi specialis
érzékszervek is kapcsolodnak. Hangadasra és hangfelfogasra is képesek. Ragado-
20 életmoduak, elsGsorban rovarokat zsakmanyolnak. A derespokok (Uloboridae)
kivételével valamennyi poknak van méregmirigye. Néhany faj csipése az emberre
is veszélyes lehet, ennek ellenére az irantuk altalaban mutatkozé félelem indoko-
latlan. Csupan néhany faj csipése okozhat helyi gyulladast. A szarazfoldi él6he-
lyek mellett, szamos pokfaj kotddik a vizes éldhelyekhez. Ez utébbiak kozott csak
kivételesen talalunk példat arra, hogy aktivan képesek alamertilt életet élni, mint
a hazankban is el6forduld bavarpok (Argyroneta aquatica). A déli-féltekén elterjedt
Desidae csalad tobb fajardl ismert, hogy a tengerek arapalyzénaban él. A pdokok al-
osztalyanak ~41 000 leirt fajat 3700 nemzetségbe és mintegy 110 csaladba soroljak.
Azaszkapokok (Pycnogonoidea) bizarr megjelenésii tengeri allatok. Labaik arovid
torzsi résziikhoz viszonyitva erételjesek €s altalaban hosszuak (,,csupalaballatok”,
Pantopoda). Méretiik a néhany mm-t6l a 75 cm-ig terjed. Az allat torzsét gyakorlati-
lag csak az el6test alkotja, mivel az utdtest kisméretii szelvényezetlen fiiggelékkeé re-
dukalddott. Az eltest két szakaszbol all. Az eliilsd, ormanyszerd részének a végén
talalhato a szajnyilas. Az els6 par olloban végzodd csapragot a kisméretdi, labszerti
tapogatdlabak kovetik. A masodik, jarolabakat (4-6 par) viseld el6testi szakasz jol
lathatéan szelvényezett. Az allatok bels6 szerveinek egy része a labakban helyez-
kedik el, az ivarnyilasok is a jarolabak tomporan nyilnak. Kozvetett fejlédéstiek.
Larvaik a térfarktiakhoz hasonloan szelvényszerzden fejlédnek. Tengeri allatok, va-
lamennyi vilagtengerben el6fordulnak a sekély zénatol a mélytengeri élohelyekig.
Altaldban més allatokon, igy pl. szivacsokon, csaldnozoékon és zsakallatokon élnek,
és azokat fogyasztjak. Egyes, pl. korallokon €16 Nymphon fajok tipikusan ragado-
z0k, mig pl. a tengerirdzsakon él6 Pycnogonum fajok parazitaként élnek gazdaikon.
Roppant lasstt mozgasuak. Testiiket altalaban mas allatok és novények élébevonata
boritja. Mintegy 1300 fajuk ismert. Az Eurdpa koriili tengerek parti zénajaban féleg
a léaktinian (Actinia equina) figyelhet6 meg a parti aszkapok (Pycnogonum litorale).

Myriapoda — Sokldbtiak

A soklabuak négy f6 filogenetikai agazatra tagolddnak: Chilopoda (szazlabu-
ak, mintegy 5000 leirt faj), Diplopoda (ikerszelvényesek, mintegy 12 000 leirt faj),
Pauropoda (villascsapuiak, >800 faj) és Symphyla (szovécsévések, =200 faj). A
subphylum monofiletikus voltat tobb apomorf jelleg igazolja. Kordbban az egy par
csap, az ,egyagli” (uniramia) végtagok és a légcsérendszer alapjan tigy vélték, hogy
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a soklabuak a rovarokkal alkotnak egy nagyobb monofiletikus egységet (Antennata:
Tracheata). Ezt azonban a molekularis filogenetikai és a neuroanatémiai vizsgala-
tok is megcafoltak. Bebizonyosodott, hogy a soklabuiak szarazfoldi életmddja a ro-
varoktdl fliggetlentil alakult ki (53. abra).

A soklabuaknak az a legjellegzetesebb morfologiai tulajdonsaga, hogy a test fej-
re és azt kovetd tobbé-kevésbé egynemi szelvényekre tagolodik, és hogy legalabb
9 par egyszerl jarolabuk van. A fejhez egy par csap, egy par mandibula és egy
vagy tobb par maxilla csatlakozik. Latdszerviik pontszem vagy pontszemhalmaz,
egyetlen csoportnal (pdkszazlabuak) van valodi Osszetett szem, de gyakran a szem
teljesen redukalt. A csap mogott helyezkedik el a Tomosvary-féle szerv, amely elsé
leiréjardl, Tomosvary Odon (1852-1884) magyar kutatérol elnevezett kémiai érzék-
szerv. Légzdszerviik trachea, a gazcsere nem zarhato légzonyilasokon at zajlik. Sza-
porodasmodjuk valtozatos, lehet kozvetett megtermékenyités, de az ikerszelvénye-
sek tobbségénél a rovarokéhoz hasonld parzasi mechanizmust talalunk. A tojasbodl
kikel6 utédok egyedfejlédése alapvetden kétféle, vagy a szelvényszamot folyama-
tosan noveld anamorfozis, vagy a frissen kelt utodok szelvényszamban a kifejlett al-
latokra hasonlitanak, s a vedlésekkel csak testméretiik novekszik (epimorfozis).

A soklabtiak megjelenése a kambriumi ,robbanas” utan, ~450-442 milli6 évvel ez-
el6ttre tehetd, az els6 szarazfoldi izeltlabu-koviiletek kozt is megjelennek. A kambri-
umi robbanas legjellegzetesebb faunajaban, a Burgess-pala maradvanyai kozt is tala-
lunk soklabtiakra emlékeztetd él6lényeket. Biztosan a Myriapoda altdrzsbe sorolhatd
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Polydesmida g 2014, 53. abra), mintegy megerd-
7 gh%%%ﬁlg:thida ® sitve a korabbi morfoldgiai ala-
sEirostreptida pu rendszerezést, amelyben a
éuli(:g o o Pauropoda és Diplopoda oszta-
cutigeromorpha et .
Lithobiomorpha Z lyok-a,t ket. par rago ,sza]szervgk
Geophilomorpha 3 alapjan Dignatha néven vontak
Scolopendromorpha | o egy csoportba.

53. abra. A soklabuak (Myriapoda) a Pancrustacea testvér- Az 1kerszelve,nyesek keét £6-
csoportjat képezik, a Chelicerata mint kiilcsoport csatlako- ~ €SOportra tagolodnak, a gyen-
zik hozzajuk. (Miyazawa et al. 2014 utan, egyszerisitve) ~ gén szklerotizalt test(i, és csu-
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pan a Polyxenida rendet magaba foglald Penicillata testvércsoportja a kalcifikalt
kiils6 vazt, sokkal forma- és fajgazdagabb Chilognatha. Utébbi a Pentazonia és Hel-
minthomorpha agakra oszlik, ahol a molekularis jellegek alapjan is monofiletikusnak
bizonyult Helminthomorpha a ragékésziilék alapjan a Colobognatha és Eugnatha ren-
deket foglalja magaban. A hatso-ivarnyilasosak (Opisthogoneata) filogenetikai tago-
lédasa a kovetkezd formulaval irhato le: (Scutigeromorpha (Lithobiomorpha (Crate-
rostigmomorpha (Scolopendromorpha Geophilomorpha)))).

Crustacea — Rakok

A rakok kifejlett egyedei fejiikon legalabb 5 par modosult végtagot viselnek, ezek az
1. és 2. par csap (antenna), a rago (mandibula) és az 1. és 2. par allkapocs (maxilla). El-
sédleges larvajuk a nauplius vagy fejlarva, amelynek csak 3 par végtagja (1. és 2. par
csap, rago) és egyszerl, paratlan nauplius-szeme van. Legfeljebb két par (a csap- és
az allkapcsi mirigy), nephridium-tipusu, kivalasztdszerviik van.

Tullnyom¢ tobbségiik vizben él. Tengeri eredettiek, fosszilidik a korai Kambriumtdl
kezdve (Chengjiang-fauna) ismertek. Evoltcidjuk késébbi szakaszaban jelentek meg
az édesvizekben és a szarazfoldon. Fajgazdagsaguk (=53 000 leirt faj) messze elmarad
a rovaroké mogott, viszont kiemelkedd formai és életmodbeli sokféleségliek. A vilag-
ocean anyagforgalmaban kulcsszerepet toltenek be a fitoplanktont fogyasztd rakok,
amelyek sok hal, cet és foka legfontosabb taplalékat jelentik. Szamos nagy testd rakot
(homar, languszta, édesvizi garnélak, nagy tarisznyarak) halasznak vagy tenyésztenek.

A rékok neve (Crustacea) a kemény kiiltakardra utal. Az a-kitint, fehérjéket,
lipideket és pigmenteket tartalmaz6 kutikuldba gyakran mész rakddik, ami a
kiiltakardt merevvé és ellendllovd, de nehezebbé is teszi. Ezért a nyilt vizben é16
rakok kutikuldjaban kevés vagy nincs mész, mig a bentikus és szarazfoldi bioto-
pokban €l6ké erésen szklerotizalt. A fejszelvények hatlemezeinek (tergit) 0sszeol-
vaddasabdl alakult ki a fejpajzs (pl. evezdlabu rakok). Tobb csoportban mas eredet(i
strukttra, a hatpajzs (carapax) védi a fejet és a torzs elejét. A hatpajzs allhat egy (pl.
felsérend rakokban) vagy két héjbdl (pl. kagylosrakokban).

A testszelvények szdma valtozatos; legkisebb (9) a kagylosrakokban (Ostracoda),
legnagyobb (=50) a Remipedia és Notostraca csoportokban, mig a felsérendii rakok
(Eumalacostraca) valamennyi rendjében 20. Néhany ¢€l6skodd csoportban (egyes
evezOlabu rakok, parazita kacslabtiak, €16skod6 aszkak) a szelvényezettség részben
vagy teljesen elttinik.

Az 0si izeltlabuak teste két testtjra (fagma), fejre és a homoném szelvények-
bdl allo torzsre kiiloniilt el. Ez az allapot tiikrozédik a Remipedia osztalyban és
egyes Branchiopoda (pl. Spinicaudata) csoportokban. Tobb csoportban (Remipedia,
Copepoda, Eumalacostraca) az elsé 1-3 torzsszelvény a fejhez olvadt, és egyiitt a
fejtort (cephalothorax) képezik, ezeknek a torzsszelvényeknek a végtagjai szajszer-
vekké, allkapcsi labakka (maxillipedes) médosultak. A legtobb rakban a test tagolo-
dasa tovabb halad, és a torzs hatso végén elkiiloniil egy tjabb testtdj. Ez torténhet
ugy, hogy a hatsé szelvényekrdl a végtagok eltlinnek (Cephalocarida, Anostraca,
Notostraca, tobb Maxillopoda taxon), vagy olyan mddon, hogy a torzsvégtagok
megmaradnak ugyan, de mas alakot és funkciét kapnak (Malacostraca). Az ivar-
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nyilasok helyzete elég valtozatos, és az egyedfejlédési vizsgalatok is azt jelzik, hogy
a tornak vagy potrohnak nevezett testtdjak az egyes rakcsoportok kozt nem ho-
moldgok. Az utolsd testszelvény a telson, rajta talalhatd a végbélnyilas, és hozza
paros farokvilla izesiilhet (pl. Branchiopoda, Maxillopoda, Bathynellacea). Egyes
Malacostraca csoportokban (pl. Bathynellacea, Isopoda, Tanaidacea) a telson egy
vagy tobb potrohszelvénnyel sszeolvadt.

A fej és torzs végtagjai — az 1. csapot kivéve — elsddlegesen kétaguak, egy t6izbol
(protopodit), és a hozza izesiild kiils6 (exopodit) és bels6 agbdl (endopodit) allnak. Ez
pleziomorf jelleg, mivel a végtagok az izeltlabtiak 6si csoportjaiban is kétaguak
voltak. A végtagok vagy levélszertiek (phyllopodium), mint pl. a Branchiopoda és
Leptostraca torlabain, vagy a bels és kiils6 agak keskeny, linearisan sorakoz¢ izek-
bol allnak (stenopodium). A rakok tobbségére ez utdbbi allapot jellemzd. A kiilsd
ag gyakran csokevényes vagy hianyzik. A legtobb tizlabt rakban (Decapoda), az
aszka- (Isopoda) és felemaslabu rakokban (Amphipoda) a torlabak egyaguak, és ez
az ag a bels6 aggal homolog. A t6izek, illetve a csip6- és alapizek a bels6- és kiils6
oldalukon gyakran lebenyesek, a kiils6 lebenyek a 1égzésben vagy a kivalasztasban
vesznek részt. Az 1. csap (antennula) elsédlegesen egyagu, de a Remipedia-nal és
legtobb Malacostraca rendben masodlagosan kétagu; f6leg érzékszerv, de a nds-
tényhez, az aljzathoz vagy a gazdaszervezethez rogziilésben is kdzremtikodhet (pl.
Cladocera, Branchiura és Cirripedia). A 2. csap (antenna) érzékeld-, kapaszkodo-
(pl. parazita Copepoda, Anostraca himek) vagy tiszoszerv (pl. Cladocera; pelagikus
Ostracoda). A ragoé (mandibula), valamint az 1. és 2. allkapocs (maxillula, maxilla)
szajszervek. Néhany eliils6 torszelvény is a fejhez olvadhat, végtagjaik allkapcsi
labként (maxillipedes) segitik a szajszervek munkdjat. A torlabak 6si allapotuk-
ban egyszerre a taplalkozas és helyvaltoztatas szervei, ezek a funkciok azonban az
evolucio soran elkiiloniilnek egymastdl. A torlabak lehetnek tiszok (pl. Copepoda,
Branchiura), és jarok (pl. a legtobb Decapoda, Isopoda, Amphipoda). A torlabaknak
gyakran egyéb feladatai is vannak, kozvetleniil a csipdizen vagy annak kiilsé lebe-
nyén (epipodit) kopoltyu fejlodhet (Malacostraca). A tizlabu rakokban (Decapoda)
a torlabak gyakran ollésak, és egyarant fontos szerepiik van a taplalékszerzés-
ben, a parzasi- és territorialis viselkedésben. Potrohvégtagokat (pleopodia) csak a
Malacostraca osztalyban talalunk. Ezek elsédlegesen tiszolabak, de az elsé egy-két
par a himben gyakran parzolabba mddosul. A potrohlabak néhany csoportban lég-
z0szervekkeé alakultak, kopoltyuként (a kiilsé agbol fejlédott a Stomatopoda rend-
ben, és a bels6 agbol fejlédott az Isopoda rendben), vagy a kiils6 agbdl fejlédott
,trachealis szerv”-ként mikodnek a szarazfoldi aszkakban (Oniscidea).

A rakok filogenezisének korai idészakardl a kambriumi radiacioig visszame-
néen viszonylag sok fossziliat ismeriink, am morfoldgiai sokféleségiik miatt fi-
logenetikus rendszeriik még nem kiforrott. Szarmazastani viszonyaik ismeretét
Ujabban a molekularis filogenetika tobb fontos eredménnyel gazdagitotta. Ezek
legfontosabbja az a felismerés volt, hogy a rovarok (Insecta, illetve Hexapoda)
nélkiil a Crustacea parafiletikus (55. abra). Ennek az a kovetkezménye, hogy a
holofiletikus Pancrustacea a Chelicerata-val és a Myriapoda-val egyenrangu al-
torzsnek (subphylum) tekintendd, és az Insecta, tobb Crustacea osztallyal egytitt,
ebbe beagyazott, ahogy ezt a korabbi ideganatémiai eredmények is megmutattak
(55. abra). Ezzel egyiitt tisztazddott a Crustacea tobb kladuszanak filogenetikai test-
vércsoport-kapcsolata. Koziiliik leglényegesebb a Remipedia, amely az Insecta test-
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vércsoportjanak bizonyult (nem a Malacostraca, a korabbi eredményeket feliilirva,
55. abra). Tovabbi fontos monophylum a két ikerkladuszra tagoldd6 Malacostraca,
amelyen beliil testvércsoportok a Leptostraca + Copepoda, illetve a két alkladuszra
tagolodo Euphausiacea + Stomatopoda és Anaspidacea + Isopoda , kvartett”. A re-
cens Pancrustacea Ostestvércsoportja a Kambriumbdl ismert (Waptia és rokon nem-
zetségek, 54. abra), illetve a kihalt Hymenocarina.

A rakok filogenetikai torténetének feltarasa kulcsfontossagt annak a megértése
szempontjabdl, hogyan hdditottak meg az izeltlabtiak a kiilonb6z6 szarazfoldi él6-
helyeket. A hipotézisek szerint bizonyos édesvizi, illetve felszin alatti vizi csoportok
(Cephalocarida + Remipedia, von Reumont et al. 2012, vs. Remipedia, Schwentner
et al. 2017) lehettek azok, amelyek a Hexapoda korai evolucidjaban kulcsszerepet
jatszhattak. Ezt kdvetéen az Gjabb morfolodgiai €s filogenomikai vizsgalatok azt is
megmutattak, hogy mivel a Hexapoda a szélesebb értelemben vett Crustacea-ba
(Pancrustacea) beagyazott, a hagyomanyos értelemben vett Crustacea parafiletikus
(Mallatt & Giribet 2006, Schwentner et al. 2017). A Pancrustacea hat nagyobb fi-
logenetikai agra tagolddik (55. dbra), amelyek koziil az Oligostraca (Ostracoda,
beleértve Mystacocarida) bazalis elagazasu. A tobbi filogenetikai agazat két na-
gyobb csoportra oszlik. A Multicrustacea csoportot a monofiletikus [Copepoda
(Thecostraca + Malacostraca)] alkotja, mig az Allotriacarida tagjai a Cephalocarida,
Branchiopoda, Remipedia és Hexapoda agak. Koziilitk a Remipedia + Hexapoda

54. abra. Waptia fieldensis (k6zép-Kambrium) fossziliak (Iépték: 1 cm) (Vannier et al. 2018)
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(= Labiocarida) igazoltan monofiletikus, a molekularis filogenetikai elemzés és
a labium sziinapomorf alakulasa alapjan is. Ezzel egyiitt megcafolodott az a ko-
rabbi feltételezés, hogy a Cephalocarida és Remipedia testvércsoportok lennének

(Schwentner et al. 2017).
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55. abra. A Pancrustacea filogenetikai dendrogramja (Schwentner et al. 2017 utan, egyszerisitve).

Lathatd, hogy a Hexapoda a Remipedia testvércsoportja, igy nélkile a Crustacea parafiletikus,

illetve hogy a Pancrustacea hat nagy filogenetikai agra tagolédik: Thecostraca, Copepoda,
Malacostraca, Cephalocarida, Branchiopoda és Remipedia + Hexapoda
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56. abra. A fels6bbrend(i rakok (Eumalacostraca) és ezen belll a tizlabu rakok (Decapoda) filoge-
netikai tagolddasa. A hierarchikusan 6sszetartozé monofiletikus egységeket egymasba agyazott
ténusok jelzik

Kiilon figyelmet érdemel a rakok sokféleségének jelentds részét ado Malacostraca
(., felsérendti rakok”) filogenetikai agazat. Ezen beliil a bazalis elagazasu fajszegény
Leptostraca (pajzsosfejii rakok) az Osszes tobbi ag (Eumalacostraca) egytittesé-
nek testvércsoportja. Az Eumalacostraca leginkabb kiilonallo csoportja a szamos
pleziomorf jelleget megdérzé Stomatopoda (saskarakok), ennek tesvércsoportja a
Caridoida agazat, amelybe a {Peracarida [(Anaspidacea + Euphausiacea) Decapoda]}
taxonok (hagyomanyos taxondmiai besorolas szerint rendek) tartoznak. A Decapoda
két monofiletikus csoportra tagolodik: Caridea (a korabbi ,, Natantia”) és Reptantia,
az utobbi pedig {[(Achelata + Axiidea)][(Brachyura + Anomura)(Astacoidea)]} sze-
rint tagolédik tovabb (56. abra).
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Hexapoda (Insecta) — Rovarok

A rovarok filogenezise

Az els6 szarazfoldi novények az Ordoviciumban, *490-440 milli6 éve jelentek meg.
A korai Szilurbdl, 440410 milli6 év kozotti idészakbol mar 6si izeltlabtiak (pok-
szabasuak és soklabtiak) maradvanyait is ismerjiik. A legkorabbi rovarmaradva-
nyokat a korai Devon idészakbdl, Skociaban, =400 millié éves lapi tiledékekben
talaltak meg (Rhynia leletegyiittes) ismerjlik. A legjobb megtartasi dsmaradvany
(Rhyniella praecursor) vilagosan mutatja a fejtokba zart szajszerveket, a 4 1z(i csapot
és a tagolatlan tarsust, 1-1 karommal. Ezek alapjan ez a fosszilia Collembolaként
azonosithatd. Emellett azonban talaltak valédi rovarokra utalé mandibulapart is
(Rhyniognatha hirsti), emellett atkak, rakok és soklabtiak maradvanyait is. Bar az
also Karbonbdl szamos novényi 6smaradvanyt ismeriink, ebbdl a leletegytittesbdl a
rovarok még hianyzanak. A fels6-Karbon (Pennsylvaniai emelet, 320-290 milli6) le-
letanyagaban viszont a szarnyas rovarok nagy forma- és fajgazdagsaggal lathatok.
Dominans csoportként jelennek meg a nagymeéret, az el6torukon is szarnyszertien
kiszélesedd oldallebenyeket visel Palaeodictyoptera-k. Szdjszerveik szuro-szivéd
jellegliként értelmezhetdk, feltételezések szerint ezekkel torték fel a fatermet(i ha-
rasztok sporofillumfiizéreit, igy a legésibb novényevd rovarok lehettek. Mellettiik
a kérészek és a szitakotok rokonsagaba tartozdé szamos, nagyrészt mar kihalt rend
leletanyaga is el6kertilt. Utobbiak rokonsagi korébe tartozé drias méretti ragadozd
rovar lehetett a Meganeura monyi, amelynek szarnyfesztavolsaga elérte a 70 centi-
métert, vagyis a trachedlis légzéssel elérhet6 maximalis méretet! Emellett a csota-
nyok, az egyenesszarnyuak és a botsaskak rokonsagaba tartozd szamos, mara jo-
részt kihalt rovarrend fajainak dsmaradvanyait is megtalaltak.

A Permbdl sokkal tobb rovarrend képviseldi ismertek. A leggazdagabb fosszilia-
anyagok Eszak-Amerikébdl (Kansas allam, finomszemcsés mészk3ben) és Dél-Szi-
bériabol (Kuznyecki-szénmedence) keriiltek el6. Eleinte még a Karbonra jellemzd
0si és gigantikus alakok voltak tobbségben, pl. a legnagyobb eddig ismert rovar, az
Osszitakotok kozé tartozd Meganeuropsis permiana, ~75 cm fesztavolsaggal. Késébb,
ahogy a Gondwana eljegesedésének maximalis kiterjedésével a klima globalisan sza-
razabba és hidegebbé valt, a Karbon mocsarerdeinek faunajat egyre inkabb a hideg-
trdbb alakok, koztiik mai is €16, illetve a tokéletes atalakulassal fejlédé csoportok
valtottak fel (bogarak, recésszarnytiak, valamint a tegzesek, a lepkék és a kétszar-
nytak 6si alakjai). A Karbonban dominans csoportok tobbsége a Perm végén kihalt.

A Mezozoikumbol, a Triaszbdl kiilondsen sok rovarésmaradvanyt ismeriink. A
mainal globalisan joval melegebb éghaijlati viszonyok kedveztek a tokéletes atala-
kulasti rovarok 6si csoportjai kibontakozasanak. A németorszagi tarka-homokkd
formacié és Bels-Azsia ladini-karni rétegei (240-220 milli) a fosszilis rovarok ti-
zezreinek valddi kincsesbanyéi. A Jurabdl féleg Bels6-Azsiabol, majd a Krétdbol
ismét tobb kontinensrol ismeriink gazdag leletanyagokat. Utobbiak kozott a finom-
szemcséji un. ,litograf-mészkovek” lenyomatai mellett egyre nagyobb szammal
szerepelnek a borostyanzarvanyok (Libanon, Spanyolorszag, Dél-Franciaorszag
stb.). Ezek azt mutatjak, hogy a Mezozoikum folyaman mar a ma is dominans ro-
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varrendek éltek a legnagyobb faj- és egyedszamban. A kozépsd Kréta hozta a legna-
gyobb valtozast, a novényzetben a zarvatermdék dominanssa valasaval, amely sza-
mos fitofag csoport (levélbogarak, ormanyosok, fejlettebb lepkecsaladok) adaptiv

A Harmadiddészakbdl a legjelentdsebb leletek a finomszemcsés mészkéiiledékek
mellett a fosszilis fenydgyantakbol, a borostyanbol kertiltek eld. Legjelentésebbek
az Eocén kori balti €s a Miocén kori kozép-amerikai (Mexiko: Chiapas, Dominikai
Koztarsasag) borostyanleletek, amelyekben mar egyértelmtien a mai rovarrendek
és -csaladok dominalnak, s6t egyes fajok is azonosithatdak a jelenleg él6kkel.

A rovarok filogenetikus rendszere

A rovarok rendszerezése a filogenetikus rendszerezés elvei alapjan, a jellegek filoge-
netikai értékelése, a pleziomorf (az adott viszonyitasban elsédleges) és az apomorf
(leszarmaztatott) jellegallapotok megallapitasa alapjan lehetséges. A fosszilis bizo-
nyitékok viszont hézagosak. A Karbon-Perm szénrétegekbdl, finomszemcsés iiledé-
kekbdl és mindenekel6tt a borostyanbdl sok olyan fosszilis alak keriilt eld, amelyek
féként a szarnyas rovarok egyes csoportjainak filogeneziséhez nyujtanak értékes
tampontokat. Kevés viszont az 6smaradvany a rovarok legdsibb, els6dlegesen szar-
nyatlan csoportjaibdl, igy ezek filogenetikus rendszerében is tobb a bizonytalansag.

A fejtokba zart szajszervli harom rovarrend: Protura, Collembola és Diplura al-
osztalyként (Parainsecta) elkiilonitését az tamasztja ala, hogy szamos olyan plezio-
morf tulajdonsaguk van, amelyeket nem taldlunk meg a fejlettebb rovaroknal. A
Myriapoda altorzsben is meglevd pleziomorf jelleg példaul a csap izeinek 6nalld
izomzata (Diplura, Collembola). Osi jelleg az is, hogy tobb csoportban egyes pot-
rohszelvényeken végtagok, illetve végtagcsokevények talalhatok, viszont a fejlet-
tebb rovarokra jellemzé kiils6 ivarszervi fliggelékek nem alakultak ki. Emellett
azonban tObb, leegyszertisodést mutaté apomorf tulajdonsaguk is van, amilyen a
rejtett szajszerviség (entognathia), a kis méret, az dsszetett szemek hianya stb.

A fejtokhoz izesiilt szajszervd rovarok (Ectognatha) legdsibb csoportjaban (Ma-
chilida) a mandibula egyetlen biityokkel izesiil a fejtokhoz (pleziomorf jelleg), mig az
0Osszes tovabbi csoportban ez két izestilési biityokkel torténik (apomorf jelleg), ami a
rago differencialtabb izomzatat, illetve mozgasat teszi lehetdvé (lasd: Rhyniognatha,
f. Devon). A kétbiitykii-ragdja, de még elsédlegesen szarnyatlan pikkelykék (Lepis-
matida) az 6si szarnyas rovarokkal allnak szoros kapcsolatban, amelyek jelenleg is
€l6 rendjei koziil csupan két, egymassal nem kozvetleniil rokon csoport, a kérészek
(Ephemeroptera) és a szitakotok (Odonata) érizte meg a szarnyak izesiilésének Osi
tipusat. Filogenetikai viszonyaik a foldtorténeti O-Idé Karbon és Perm idszakabol
fennmaradt gazdag fossziliaanyag alapjan elég jol rekonstrualhatok.

A rovarvilag tovabbi fejlédéstorténete, kiilonosen a tokéletes atalakulassal fej-
16d6ké, szorosan kapcsolodik a szarazfoldi novényvilag filogeneziséhez, annak is
a legfejlettebb csoportjahoz, a zarvatermdékéhez. Mindkét nagy taxonomiai egység
fajgazdagsaga szoros, koevolutiv &sszefiiggésben bontakozik ki. Kiilondsen nyil-
vanvalova valik ez akkor, amikor az alsé-kozépsé Krétaban a Fold ndvényzetében
egyre inkdbb a zarvatermdk veszik at az uralmat, a teljes atalakulast ,nagy” rovar-
rendek , modernizalddasaval” egyiitt.
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A rovarvilag faji sokféleségének mintegy 85%-at (=800 ezer faj) a tokéletes atala-
kulasti rovarok alkotjak (57. abra), olyan megoszlasban, hogy ez a fajvaltozatossag
dontben a ,négy nagy” rovarrendre esik, ezek a bogarak (Coleoptera), a hartyas-
szarnytak (Hymenoptera), a lepkék (Lepidoptera) és a kétszarnytiak (Diptera).
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57. abra Arovarok f6 filogenetikai againak kialakulasa a foldtorténet soran (Misof et al. 2014 utan,
egyszerisitve). Nagy evolucios szinrelépések ideje: Sz = szarazfoldi élélények, VP = viragos no-
vények, OT = fas ndvények, VN = magvas novények
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Megjegyzendd azonban, hogy az ezekhez a rendekhez tartozo nemzetségek és fajok
talnyomo tobbsége az evoltcidsan leszarmazottabb csaladokat képviseli, amilye-
nek pl. a novényevd bogarak csaladjai, kiilondsen az ormanyosok; a nyelespotroht
hartyasszarnytiak (Apocrita), a kettés-ivarnyilasa lepkék (Ditrysia) és a fejlettebb,
pupariumképzé légycsaladok. A nagy fajszamu rendek 6sibb csaladjai viszont
nem fajgazdagabbak, mint a pleziomorf jellegeket hordozé Holometabola-rendek,
amilyenek példaul a korabban recésszarnytak (Neuroptera) néven Osszefoglalt
harom rend (Megaloptera, Rhaphidioptera, Planipennia), vagy a skorpiéfatyolkak
(Mecoptera).

A holometabol rovarok biztosan monofiletikus eredettiek. A holometabolia ki-
alakulasanak két f6 elmélete ismert. Az egyik, meghaladott vélemény szerint a
milli6 éve 400 300 200 100 0
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58. abra. A rovarok filogenetikai againak kapcsolata a foldtérténeti eseményekkel (Grimaldi & En-

gel 2005 utan egyszerisitve). F = flives terlletek kialakulasa és terjeszkedése; GS = Gondwana
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holometabol larvak és a hemimetabol nimfak homolég stadiumok, €s a bab egy koz-

tes alakbdl jott létre. A masik hipotézis szerint a holometabol larva a rovid id6-

tartamd hemimetabol pronimfa megnyujtott €lettartamti €s gyakran az imagoétol
eltérd forrast hasznosité szarmazéka (1asd: pollinator rovarcsoportok teljesen eltérd
életmdédu larvai). Ez Berlese (1913, cit. Misof et al. 2014) hipotézisének embriolo-

giai és endokrinoldgiai érvekre alapozott, tovabbfejlesztett valtozata. A pronimfa a

hemimetabol rovaroknadl az els6é nimfastadiumot elézi meg. Ez a stadium mindig

igen rovid, gyakran a peteburokban jatszédik le (pl. a Paraneoptera rendekben). A

holometabol larvak koziil a pleziomorf alakok még erésen szklerotizalt kiils6 vazu-

ak, fejlett rago szajszervekkel és rovid csappal, a leszarmaztatott alakok életmddjuk
szerint sokfélék, inkabb lagytestliek, gyakran hasldbakkal a potrohszelvényeken.

Az imago kutikuldja, a labak, szemek, a genitaliak és a szarnyak is imaginalis ko-

rongokbdl alakulnak ki (endopterygota jelleg).

Az els6 holometabol rovarok valdszintileg mar a fels6 Karbonban kialakultak
(57. abra), bar az ekkori fosszilis alakok holometabol jellege vitatott. Az alsé Perm-
bol viszont mar 6si Coleoptera-fosszilidkat ismertink, és alig fiatalabbak a legkorab-
bi ismert vizifatyolka (Megaloptera) maradvanyok is.

A legkorabbi ismert bogarleletek a németorszagi Niedermoschel, a morvaorszagi
Obora és az urali Csekarda kornyékének alsé Perm iiledékeibdl szarmaznak. Bar ezek
a leletek még sok &si bélyeget hordoznak (pl. 11-nél tobb csapiz, vagy a keresztiranyt
erezet(i, a potrohon tulnyuld szarnyfedd), mar egyértelmiien bogarakat képviselnek.

A bogarak (Coleoptera) a fels6 Karbonban valhattak kiilon olyan Endopterygota
0s0kt6l, mint amelyek bizonyos tulajdonsagai ma is felismerhet6k a Megaloptera
és Neuroptera rendek bizonyos csoportjaiban. A leg6sibb bogarak imagdként rovid
élett, nyilt helyeken €16 rovarok lehettek, hosszti végtagokkal, gyengén szklerotizalt
kiils6 vazzal, két par hartyas szarnnyal és sok, szabadon kitett szelvények kozotti
(interszegmentalis) hartyaval. Ebbdl az altalanos formabol az alabbi f6bb valtoza-
sok soran alakult ki a kés6bbi bogarak alaptipusa:

- a csapizek szama csokkent;

- az eliils6 szarnypar az erek megvastagodasa révén kemény szarnyfedové valt;

- aszarnyfed6k egymassal, illetve a 2-3. torszelvények és a potroh lemezeivel zart
feliiletet képeztek;

- a hatso szarnyaknak a szarnyfeddk ala rejtésére ,csuklés” hajtogaté mechaniz-
mus alakult ki;

- azegyes szelvények hat-, has- és oldallemezei szklerotizalddtak, és egymast rész-
ben atfedd vagy Osszendtt feliileteket alkottak, igy a szelvények kozotti hartyak
és a légzdnyilasok rejtetté valtak;

- a test hat-hasi iranyban lapitotta valt, igy a kezdetben fiiggélegesen és oldalsé
helyzetben all6 oldallemezek és csipdk vizszintes és hasi helyzetbe keriiltek;

- alabak megrovidiiltek, csip6ik bestillyedtek a tor haslemezeibe;

- akezdeti 10, egyforma potrohszelvény koziil az elsd egy-kettd redukalodott vagy
rejtetté valt, az utolsék mddosultak, €s a kiils6 ivarszervekkel egytitt (nyugalmi
allapotban) behtizédtak a potroh belsejébe.

A hartyasszarnytiak (Hymenoptera) legkorabbi filogenetikai idészakarol vi-
szonylag kevés a fosszilis anyag. Mig a korabban kiilon alrendekként kezelt tojo-
csoveseket (Terebrantia) és a fullankosokat (Aculeata) jelenleg egytittesen Apocrita
—nyelespotrohtiak néven monofiletikus csoportnak tartjuk, addig a korabbi ndvény-
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59. dbra. A hartyasszarnyuak filogenezise: a sokféleség kibontakozasa (Vespina, illetve Aculeata),
a parazitoid életmdd, a szocialitas és a pollengy(ijtés megjelenése a kiilonbozd filogenetikai aga-
kon (Peters et al. 2017)
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ev$ darazsakrol (Symphyta) kitlint, hogy sziinpleziomorfia (iil6potrohtisag) alap-
jan Osszefoglalt csoport (59. abra). Ma a Juratdl szinte valtozatlan formaban létezd
felemascsapt darazsakat (Xyelidae) tekintjiilk a Neohymenoptera néven 0sszefog-
lalt valamennyi tobbi hartyasszarnyt filogenetikai testvércsoportjanak. A korabban
novényevd darazsakként (Symphyta) Osszefoglalt csoport két f6 kladuszra tago-
lodik, az egyik a levéldarazsszerii csaladok sorozata (Tenthredinidae, Cimbicidae,
Argidae, Diprionidae), a masik viszont, amelybe a Pamphilidae, Cephidae, Siricidae
és tobb kisebb csalad tartozik, a monofiletikus Apocrita-hoz csatlakozik, ez az ag te-
hat az Apocrita nélkiil parafiletikus volna.

A legkorabbi ismert fosszilis hartyasszarnytak (Tridsz: Archixyelinae) a mai
rendszer szerint az Archihymenoptera alrendbe tartoztak. Ezek a darazsak akkor az
egész Foldon elterjedtek lehettek, mivel f. Triasz-id6szakbeli fosszilidik Ausztralia-
bol, Dél-Afrikabol és Kozép-Azsidbdl egyarant elSkeriiltek, és az egész Mezozoikum
folyaman gyakoriak lehettek. Mivel a Kréta végi meteorbecsapddasos esemény a fas
vegetacio jelentds mértékli pusztulasat okozta, ezért dontéen hozzajarulhatott a fas
novényzethez kotott, endofag larvaji csoportoknak a megtizedel6déséhez.

Ahartyasszarnyuakjelenlegélé fajainak nagy tobbségét magaba foglalo nyelespot-
rohtiak (Apocrita) monofiletikus egység (59. abra). Alapvetd sziinapomorfidja az
un. ,darazsderék”. Ez azaltal jon létre, hogy az els6 potrohszelvény, a propodeum
szilardan hozzaforr a 3. torszelvényhez, és a kovetkezd potrohszelvény ennek a
komplex szelvénynek az elkeskenyed6 végéhez mozgékonyan izesiil. Ezaltal a tor-
bol és a propodeumbol Gsszetett képzddmény, a mesosoma jon 1étre, mig a potroh
tovabbi részét utdtestnek (metasoma) nevezziik. Ez a sziinapomorfia tobb, 6nallé
kladuszt alkoto csaladsorozatra jellemzd (Peters et al. 2017). Koziiliik a legnagyobb
monofiletikus egységet azok a csaladok képezik, amelyeknél a tojocsé fullankka
modosult, amelynek egyes részei jol azonosithatéan homologok az &sibb Apocrita
csoportok tojocsdvének részeivel. Ezeknél a darazsaknal (Aculeata) a tojasrakas
a fullank bazisanal lev6 nyilason at torténik. A szurofegyver a merev, hegyes,
esetenként flirészes élti paros 2. gonapophysisbol jon létre, kiszélesedd alapjaban
(bulbus) talalhaté a méregmirigy, nyugalmi helyzetében feliilrél a 9. gonocoxa és
gonoplac takarja, alulrol pedig az 1. gonapophysis szilarditja. A fullank nemcsak
védekezbfegyver, hanem rendszerint a larvak szamara megszerzendd zsakmany
elejtésére vagy megbénitasara is szolgal. Nagyon sok Aculeata euszocidlis életmodu
(59. abra), kozottiik sok a pollen- és nektarfogyaszto pollinator faj. A legfejlettebb
euszocialis szervezddést a hangyaknal (Formicidae) talaljuk, amelyek sok mas izelt-
labtival élnek valtozatos tipust kapcsolatokban.

Az Endopterygota rovarok kovetkezd nagyobb monofiletikus egysége a har-
tyasszarnytak ikerkladusza. Ezt a kladuszt egy legyezd alakt izom jellemzi {Mel},
amely az 1Ax érhez csatlakozik. Az idetartozo6 rendek két nagyobb, monofiletikus
fejlédési agra tagolodnak; ezek az Amphiesmenoptera (Trichoptera, Lepidoptera),
illetve az Antliophora (Mecoptera, Siphonaptera, Diptera) rendsorozatok.

Az Amphiesmenoptera rendsorozatban a szarny bazisanak alapvetden azonos
struktardja a tegzesek és a lepkék monofiletikus eredetét bizonyitja. Fontosabb
sziinapomorf jellegeik:

- noéstény digamécia (zw ivari kromoszomak);
- kromoszomaszamuk altalaban magas (alapszam 31-39);
— kromoszomaik holocentrikusak;
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- larvaiknal a praelabium és a hypopharynx egyetlen 0sszetett karéjja egyesil, cst-
csan a selyemszdvd mirigy nyilasaval.

- aszorszerl fliggelékekkel vagy pikkelyekkel boritott szarnyak;

- az eliils6 szarnyaik analis erei kettds Y alakzatot formalnak;

- az imagodknal a praelabium a hypopharynx-szal 6sszeolvadt;

- az eliilso 1ab csipdjétdl egy ventralis ,nyaki” izom ered;

- az 5. potrohszelvény sternuman paros mirigykivezet6 nyilas van;

- aIX. potrohszelvény tergitje €s sternitje a himeknél zart gytrtivé alakul.

A lepkék (Lepidoptera), sok mas rovarhoz képest, viszonylag rosszul fosszi-
lizalodnak, ezért kiilondsen a korai torténetiikbdl csak kevés maradvanyt ismeriink.
A leg6sibb lepkefossziliak az also-Jurabdl (190 millié év) keriiltek eld, szarnyereze-
tiikben alig kiilonboznek az 6si tegzesektol és az €16, ,, €16 fosszilia”-szer(, az ausztra-
liai kaurifeny6kben aknazé életmddu Agathiphagidae molyoktdl. Hasonloképpen,
0si gondwanai elterjedési tipusra utal a mérsékelt 6vi dél-amerikai Heterobathmidae
fajok areaja. Ez az egyik pollenfogyaszté molycsoport, amely megdrizte a maxilla
maradvanyait. Krétabeli fosszilidkat csupan egy masik, szintén maxillas, pollennel
taplalkozo, jelenleg nagyobb elterjedésti ,,6smoly” (Micropterygidae) csoportbdl
ismertink. Jelentds diverzifikacié a korai Harmadid&szaktdl mutatkozik. Kulcsfon-
tossagu ,,innovacio” volt a podornyelv (Glossata), majd pedig a mozgato izomzat
(Myoglossata) megjelenése. A larvalis taplalékforrasok is valtozatosabba valtak.
A hernyodk 6si életmddja — az 6smolyok (Micropterygidae) alapjan feltételezve —
detritusz-, gombahifa- és mohafogyasztd lehetett. Bakterialis szimbiontak kozre-
miikddésével valt felhasznalhatova a keratin (pl. Tineidae) €s a fasodott novényi
szovetek anyaga (Cossidae, Sesiidae stb.). Az energiaszegény taplalékrol az ener-
giadtisabb novényi taplalékra valo attérés tette lehetévé a lepkék nagy adaptiv radi-
aciojat (60. abra), amely a felsé Krétaban indult meg, €s a Harmadidészakban roha-
mosan folytatodott, f6ként a fejlettebb ivarkésziilékii (Ditrysia, illetve Apoditrysia)
filogenetikai agak csaladjaiban. A legtobb herny6 a tapndvényén szabadon él, so-
kan azonban hernyofészket készitenek, novényi részekbdl sz6tt zsakban rejtéznek
(Psychidae, Coleophoridae, Lithocolletidae). Szamos molylepkecsoportban alakult
ki a levélaknazo életmdd, ennek szoros kdvetkezményével, a torpe testmérettel (pl.
Eriocraniidae, Nepticulidae) egyditt.

A lepkék filogenezisének fontos vonasa a koevolticios kapcsolat szamos novény-
csoporttal. Tobb csalad fajainal (Zygaenidae, Lycaenidae) szinte , fegyverkezési ver-
seny” alakult ki a méreganyagot (az el6bbi esetekben Fabaceae, cianglikozidokat)
tartalmazo novények €s az 6ket fogyasztd tapnovény-specialistak kozott, nagyban
hozzajarulva mind a fogyasztottak, mind a fogyasztok sokféleségének novekedésé-
hez, ahogyan ezt pl. a fehérlepkék (Pieridae) esetében latjuk (61. abra).

A lepkék filogenetikai , sikerességének” masik alapvetd vonatkozasa a parzészer-
vek ,,zar-kulcs” rendszerének kialakulasa volt. Ebben a folyamatban a néstényeknél
aparzo- ésatojasrakonyilasok kiilonvalasa (Ditrysia) és az analis papillak ovipositorra
alakulasa, a himeknél pedig a spermatoforokat atvivo parzészerv (aedeagus) szamos
specializacidja és a paros fogdszervvé (valvae) médosult gonopodiumok sokfélesé-
ge, esetenként morfofunkciondlis aszimmetridja bizonyult a sokféleség jelentds té-
nyezdjének. Utobb a denevérek erds predacids nyomasa is hozzajarulhatott mind a
ropképesség, mind pedig hallo- (tympanalis) szerveik erds fejlédéséhez. Jellemzd,



116 VARGA ZOLTAN: AZ ALLATVILAG FILOGENEZISE ES FILOGENETIKUS RENDSZERE

Palaephatoidea toidea

Andesianoidea racillarioidea

Adeloidea horeutoidea
Urodoidea
Nep grposinoidea
He Pterophoroidea
Lophoco Immoidea
Neopseus Tortricoidea
H tE"nga:"Q'q Gelechioidea
eterobathmioid i
Agathiphagoidea Zygaenoidea
Micropterygoidea

Cossoidea

Calliduloidea
Thyridoidea

Papilionoidea

Lepidoptera
Angiospermivora

Glossata

Heteroneura
Eulepidoptera

Pyraloidea

Mimallonoidea

Euheteroneura .
Drepanoidea

Ditrysia

Apoditrysia Geometroidea

Macroheterocera
Noctuoidea

Lasiocampoidea

Bombycoidea

60. abra. A lepkék nagy radiaciéja a podornyelv kialakulasaval kezd6dott (Glossata), amely egy

Uj forrastartomany kiaknazasat biztositotta szamukra. A radiacié tovabbi ,kulcslépése” a szarny és

erezete differencialédasa (Heteroneura) volt, amely a ropképességet ,forradalmasitotta” (lasd ,van-

dorlepkék” teljesitményei). A harmadik nagy radiacio el6feltétele az ivarkészilék atrendezédése volt,
a parzo- és tojasrako nyilasok (,ditrysia”) kildonvalasa és differencialédasa (Rota et al. 2022)



VARGA ZOLTAN: AZ ALLATVILAG FILOGENEZISE ES FILOGENETIKUS RENDSZERE 117

hogy a legfejlettebb metathorakalis tympanalis szervekkel a filogenetikailag legma-
gasabb szintet képvisel6 Noctuoidea csaladcsoport tagjai rendelkeznek.

Az Anthliophora rendsorozatba tartozo harom rend (Mecoptera, Siphonaptera,
Diptera) legfontosabb sziinapomorf jellege a spermiumatvitelt biztosité , pum-
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61. abra. A tapndvény-specializacié és a mérgezd tapndvényhez torténd kémiai védekezés a Pie-

ridae csaladban (Wheat et al. 2007 utan, egyszerUsitve). A Fabaceae-k mérgez6 cianglikozidokat

tartalmaznak. A pleziomorf Fabaceae-fogyasztas jellemzé a Dismorphiinae és Coliadinae alcsala-

dokra (sarga szin). A Pierinae alcsalad a gliikozinolat-tartalmu (zold szin) Brassicaceae-ra tér at,

méregtelenité enzimek kifejlesztésével. Egyes levezetett csoportok attérnek a gliikozinolatot nem

tartalmazo tapndvényekre (kék szin). A CO1 alapjan megrajzolt torzsfa fiatalabb radiaciot mutat,
mint a f6 tapnovényeké
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pa” (anthlium), amely leszarmazott jelleg a pleziomorf, spermatoforral torténd at-
vitellel szemben. Tovabbi fontos sajatsaguk a mandibula redukcidja, a csérszerti
(Mecoptera) vagy szuro-szivo, illetve szivo szajszerv (Siphonaptera, Diptera). Osi
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62. abra. A Diptera filogenetikai faja, megjelolve a f6bb életmdd- és életmenetbeli jellegeket
(Wiegmann et al. 2011 utan, egyszerUsitve)
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csoportjaik szarnyerezete a tegzesek és a pleziomorf jellegeket mego6rzott molylep-
kék erezetéhez hasonlo.

A kétszarnyuak (Diptera) a skorpidfatyolkak (Mecoptera) filogenetikai testvér-
csoportja. ,,Hagyomanyos” felosztasuk a fonalascsaptiak (Nematocera) €s a rovidcsa-
puak (Brachycera) alrendjeire téves, mivel a fonalascsaptiak sziinpleziomorfia alapjan
Osszefoglalt mesterséges csoport, €s ezen beliil a révidcsaptiak a fonalascsaptiaknak
csak az egyik csoportjaval allnak kozelebbi rokonsagban. A Diarchineura alrendbe
tartoznak a mintegy 240 millié éves legrégebbi fossziliak és sok mar kihalt légycsa-
lad. Kizarélag ennek az alrendnek a csaladjaiban maradt meg az R2 sugarér.

Ma él6 csoportjaik (62. abra) koziil csak a lepkeszinyogok (Psychodidae) csa-
ladja jelent6s, amelynek egyes nemzetségei (Phlebotomus) fontos betegségvektorok.
Rajtuk kiviil a sokertisziinyog-alaktiak (Polyneura) alrend tagjainak a szarny-
erezete all a kétszarnytak Gseiéhez a legkozelebb. Legtobbjiik hosszt, vékony
labti, hosszu szarnyu sztinyogalkatti rovar, mint pl. a 16szinyogok (Tipulidae) és
az iszapszunyogok (Limoniidae). Hasonlé megjelenéstiek a vizben fejl6dé larva-
ju vizisztinyog-alkatiiak (Neoneura) is. Koziiliikk a legfajgazdagabbak a human-
és allat-egészségligyi szempontbdl is jelentSs betegségterjesztd csipdszinyogok
(Culicidae), torpesziinyogok (Ceratopogonidae) és cseszlék (Simuliidae), valamint
a limnikus él6helyek anyagforgalmaban jelentds arvasziunyogok (Chironomidae).

Az alszanyogalkatuak (Anisoneura) alkotjak a rovidcsapu Diptera-k (Brachy-
cera) filogenetikai testvércsoportjat. Koziiliik életmodbeli és faji sokféleségiikkel
kitlinnek a gombaszunyogok (Mycetophilidae) és a torpe méretli, ndvény-egész-
ségligyi szempontbdl fontos gubacsszinyogok (Cecidomyidae), valamint a talajok
anyagforgalmaban jelentds, kiilsejiitkben a légyalkattiakra emlékezteté barsony-
legyek (Bibionidae). A Brachycera-k neviiket a megrovidiilt, er6sen redukalddott
csapostorukrél kaptak. A csaptéiz (scapus) az arcpajzs fels6 részéhez izesiil, a to-
vabbi csapizek (csapostor) az 6si csoportoknal még kozel egyformak, majd elcsoke-
vényesedve vékony, tobbizii stylus-sza, vagy valtozé méreti, rendszerint 3, de leg-
alabb 2 iz{i csapsortévé (arista) alakulnak. A babburok (puparium) az Orthorrhapha
csaladcsoportban (bogolyok — Tabanidae, rablélegyek — Asilidae) egyenes vonal-
ban perforalt résen nyilik fel, szemben a sokkal valtozatosabb és fajgazdagabb
Cyclorrhapha csoporttal. Utébbiaknadl a kikel6 imagd a horddszerti pupariumon
(,tonnabab”) kerek rést hoz létre. A zengdlegyek (Syrphidae) szamos faja megjele-
nésében a fullankos hartyasszarnytakra emlékeztet (mimikri), fontos pollinatorok.
A legfajgazdagabb csaladok a ndvények belsejében fejl6dé (endophag) larvaju, apro
méreti torpikkelynélkiili legyek (Acalyptratae) csoportjaba tartoznak, amilyenek a
fardlégy- (Tephritidae) és gabonalégyfélék (Chloropidae). Tovabbi jelentds fajsok-
féleségti csaladok (pl. Muscidae, Anthomyidae) a torpikkelyes legyek (Calyptratae)
nagyobb, monofiletikus csaladcsoportjaba tartoznak (62. abra).
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Deuterostomia — Ujszajtiak

o

Ebbe a filogenetikai dgazatba harom torzs tartozik, a tiiskésboriiek (Echinodermata),
a fél-gerinchuirosak (Hemichordata) és a gerinchuirosak (Chordata), 6sszesen mint-
egy 60 000 leirt, jelenleg €16 fajjal. Sokféleségiik jelentésége azonban joval nagyobb
a puszta szamoknal, hiszen ide tartoznak a legbonyolultabb szervezédést, és egy-
uttal a legmagasabb szint( idegrendszeri teljesitményekre képes allati szervezetek,
ideértve fajunkat, a Homo sapiens-t is. Ugyanakkor a Deuterostomia filogenetikai
agazat éppolyan 0si, mint testvércsoportja, a Protostomia, mivel a legrégebbi ismert
Bilateria leletek kozott, a Doushantuo leletegyiittesben (Dél-Kina, mintegy 600-580
M év) olyan embridk talalhatok, amelyek Deuterostomia-ként azonosithatok. A
legdsibb leirt taxon, a Yunnanozoon (Chengjiang leletegyiittes, Yiinnan tartomany,
Dél-Kina) als6-kambriumi, mintegy 530 millié éves. A molekularis elemzések azon-
ban még korabbi (660-630 M éves) eredetiiket valosziniisitik, hiszen a Protostomia
és Deuterostomia agazatok a fenti leletek foldtorténeti idészakaban mar szétvaltak
egymastol.

A két agazat megkiilonboztetése ma mar eltér a hagyomanyos, embriologiai jel-
legekre alapozott felfogastol. Alapvetd tény, hogy mindkét csoportban a blasto-
porus a gasztrulacié kezdetén az embrié vegetativ polusan helyezkedik el, és a
Deuterostomia csoportokban ebbdl a nyilasbdl az anus képzddik. Ez azonban nem
kizardlagos jellegiik, kitlint ugyanis, hogy ,Gjszaja” tipusu egyedfejlédés masodla-
gosan létrejott a Protostomia-n beliil is (Brachiopoda). Ezen kiviil, a korabbi, a spi-
ralis vs. radialis barazdalodasra alapozott megkiilonboztetés sem egyértelmii, mert
pleziomorf jellegként a radidlis barazdalodas, illetve modosulatai, tobb Protostomia
csoportban is megvannak, lasd: Bryozoa, Phoronoidea. A molekularis filogenetikai
bizonyitékok viszont egyrészt azt igazoltak, hogy a sz{ir6 (,,lophophor”) taplalko-
zasu Bryozoa-k és rokonsagi koriik (Tentaculata) a Protostomia agazat tagjai, mas-
részt azt is, hogy a Deuterostomia csoport nemcsak az egyedfejlédési bizonyitékok

Ambulacralia Chordata
Echinodermata Hemichordata Cephalochordata Urochordata Vertebrata Phylum
fejlett szlird genom duplikacid
taplalkozastak fej, allkapocs

| adaptiv immunrendszer

izmos Uszéfarkos larvak
notochord és dorsalis vel6csé megléte

Dipleurula larva,
csillés mozgas

szabadonélé 6s6k

Deuterostomia

63. abra. A Deuterostomia 6 filogenetikaiiranyainak a dendrogramja, a fontosabb sziinapomorfiakkal
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szerint, hanem genomikai alapon is monofiletikus (HOX-cluster gének, illetve az
egyedfejlodést szabalyozo Nodal gén).

A Deuterostomia-n beliil két f6 filogenetikai iranyt kiilonboztetiink meg. Az
Ambulacralia-ra a kifejlett alakok csekély mozgasképessége €s a benthikus életmod
jellemz6. Ide két phylum tartozik: Echinodermata és Hemichordata. A masik f6 fi-
logenetikai agat a chorda dorsalis, mint {6 , innovaci6” jellemzi (sziinapomorfia!).
A molekularis elemzés a Cephalochordata, illetve Urochordata + Chordata
(,,Olfactores”) testvércsoportokat tamogatja (63. abra).

Ambulacralia

Az Echinodermata és a Hemichordata, mint testvércsoportok az Ambulacralia fi-
logenetikai agazatot alkotjak. Ebbdl az is kovetkezik, hogy az olyan, a Chordata
agazattal kozos jellegeik, mint a kopoltyurések megléte, pleziomorfidk, és ezek a
tiiskésbdriieknél masodlagosan tlintek el. Korabban Hemichordata-Chordata ko-
z0s jellegnek vélték a chorda dorsalis meglétét is, a finomabb hisztologiai vizsgala-
tok azonban azt valdszintsitik, hogy ezek a vakuolizalt sejtek csoportjabol 1étrejott
szilardité képzédmények egymastdl fiiggetleniil, parhuzamosan alakultak ki. Ezért
az alap0Osszefiiggések a kovetkezdk: a Cephalochordata a Chordata-nak a bazalis
csoportja, és ennek a testvércsoportja az Urochordata + Vertebrata (63. abra).

Echinodermata — TliskésbOrtiek

A tiiskésbortiek (Echinodermata) a legsajatosabb tengeri allatok kozé tartoznak.
Neviik gorog eredetti: echinos — tiiskés, derma —bor. Az allatvilagban egyediilall6 az
Otsugaras, valdjaban azonban a kétoldalibol létrejott szimmetriajuk. Feltiing az is,
hogy fosszilisan ismert fajaik szama, amely 15 000-re tehetd, meghaladja a jelenleg
€16, leirt fajok szamat, ez mintegy 7 300.

Legkorabbi maradvanyaikat a Kambriumbdl ismerjiik, és tobb olyan csoportjuk
van, amelybe mar csak kihalt fajok tartoznak. Valtozatos testfelépitésiik ellenére
alapjellegeikben nagyon egységesek, ilyen a fejlett, cdloma-eredetti belsé {iregrend-
szer (hydrocoel), a pentaradialis szimmetria és a mezodermalis elemekbdl 1étrejovo
belsé vaz. Ez a vaz ossiculumokbdl és lemezekbdl 4ll, amelyekbe egységes tengely
szerint orientaltan kalcium-karbonat kristalyok rakédnak. A mikrokristalyok ko-
zeit szerves anyag tolti ki, ez egytitt a szivacsok szerkezetére emlékeztet$ porozus
strukttrat alkot (stereoma). Ez a szerkezeti sajatossag mar a legdsibb ismert Crinoida
fosszilidknadl is megfigyelhetd.

A tiiskésbortiek evolucidja soran a kiilonb6z6 testtajak méreteiben és aranyai-
ban lényeges valtozdsok torténtek. A jelenlegi csoportok koziil a Crinoidea fajok-
ban mind a nyél, mind a test vazat nagyrészt a perforalatlan vazelemek alkotjak,
mig az Asteroidea, Ophiuroidea, Echinoidea és Holothuroidea osztalyok tagjait
nagyrészt perforalt vazelemek boritjak, és a perforalatlan vazteriiletek nagy mér-
tékben redukalodtak. Az is nyilvanvalo, hogy mindezek a jelenlegi csoportok
olymértékben eltérnek a tiiskésbérliek &si alakjaitol, hogy anatomiajuk alapjan
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nehézségekbe {itkozik a fosszilis alakok evolticiés kapcsolatainak a tisztazasa. Igy
a fosszilis alakok filogenetikai faja erésen hipotetikus (80. abra). A leg6sibb tiis-
késbortiek a Praekambrium folyaman, sekélytengeri epibenthikus éléhelyeken
alakulhattak ki. Gyors radidcidjukat valészintsiti, hogy a Kambriumban mar jelen
volt a késobbi filogenetikai agak mindegyikének valamilyen 6si képviseldje, és az
Ordovicium végéig minden {&bb filogenetikai ag kialakult. Ez kisebb-nagyobb val-
tozasokkal egészen a Tridszig igy maradt, mivel a Devon-beli, majd a Perm-végi
nagy kihalast csak a jelenleg is €16 6t osztaly képviseldi élték tul.

Minden Echinodermata osztaly larvalis alakjai kétoldali szimmetrigjuak, harmas
(trimer) tagozodasu colomaval. Atalakulasuk soran testiik bal oldalabol lesz az ora-
lis, jobb oldalabdl az aboralis feliilet. Egyedfejlodésiik késébbi szakaszaban lépnek
miikddésbe a pentaradialis szimmetriat kialakité homeobox gének. Ezek muiko-
désbeli kiilonbozdségei okozhattak a korai Echinodermata alakok, mint a carpoid,
helicoplacoid és ctenocysteid Homalozoa-csoportok eltéréseit. Az egyedfejlédés
fébb sajatsagai, bizonyos fosszilis alakok vazképzédményeibdl itélve, mar a leg-
0Osibb tiiskésbortieknél (pl. Stromatocystites, Camptostroma, v.0. 64. abra) is tobbé-ke-
vésbé jelen kellett, hogy legyenek.

A jelenlegi Echinodermata osztalyok koziil a Crinoidea mutatja a legkorabbi,
a Kambriumban végbement radiaciot. Osi csoportjaik, a Protocrinoid-ok a Paleo-
zoikum folyaman tobbszori, jelentds valtozasokon mentek at. Legkorabbi alakjaik
karjainak még kalcifikalt ambulakralis lemezei voltak, ezek azonban a késébbiek
folyaman redukalddtak. A tovabbi diverzifikacio féleg az egyes csoportoknak az
életmdédjuktdl fliggd mozgékonysagat érintette. A maiakhoz hasonl6 Asteroida,
Ophiuroida és Echinoida alakok mar az Ordoviciumban megjelentek, a legkorabbi
Holothuria-kat viszont csak a Szilurtol ismerjiik. Sokaig tgy vélték, hogy az un.

Holothuroidea Echinoida

Ophiuroida Asteroida Ophiocistiodea

Blastozoa, Eocrinoidea
Cystoidea, Blastoidea

Crinoidea

Lepidocystoidea

Stromatocystites Camptostroma

Helicoplacoida

64. abra. A fosszilis és a jelenleg is €16 tiskésbdriiek filogenetikai kapcsolatai. A szaggatott vona-
lakkal a kihalt csoportokat jelolik
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cryptosyringid jelleg, a bels6 radialis csatorna megléte alapjan a tengeri csillagok
képezik a masik harom csoport, a kigyokartak, a tengeri stindk és a tengeri ubor-
kak testvércsoportjat. Ez azonban, a molekularis bizonyitékok alapjan csupan egy
parhuzamosan kialakult jelleg. Ehelyett egyrészt az Asteroida és Ophiuroidea, mas-
részt a Echinoida és a Holothuroidea alkot egy-egy monofiletikus testvércsoport-
part (64. abra). Nagyon valdszinti, hogy ennek a két monofiletikus csoportnak a
divergencidit a larvalis taplalkozasi mod eltérévé valasa okozhatta azaltal, hogy
mas-mas forrasok kihasznaldsara specializalédtak. Vazelemekkel erdsitett csillos
nyulvanyt pluteus larvdja van ugyanis a kigydkart csillagoknak €s a tengeri sii-
noknek, viszont csillds fejlebenyti (bipinnaria) vagy csillésavos (auricularia) larvaja
van a tengeri csillagoknak, illetve a tengeri uborkaknak.

Hemichordata — Fél-gerinchurosok

A Hemichordata torzsbe kizardlag tengeri, benthikus életmodu, kétoldali szimmet-
ridju allatok tartoznak. Bar fajszamuk mas csoportokhoz képest elenyészd, mintegy
130 faj csupan, mégis szinte kozmopolita elterjedéstiek, és benthikus él6helyeik az
arapalyzonatodl az abisszalis mélységekig terjednek. Két f6 csoportjukat az aljzatba
far6do életmodu béllel-1égzék (vagy makkférgek — Enteropneusta), illetve a — némi-
leg a mohaallatokhoz hasonlo — telepeket alkotd csévesek — Pterobranchia alkotjak.

Az eddig ismert fosszilis anyagokban szinte kizarolag az utobbiak vannak je-
len, megkovesiilt csoveik formajaban. A kihalt Enteropneustakbol gyéren maradtak
fenn fosszilidk, bar ismert néhany leirt fosszilis genusz (Mazoglossus, Megaderaton,
Mesobalanoglossus) és tovabbi valoszintsitheté maradvany. Koziiliik a legfontosabb
a kozépsd kambriumi Burgess-palakbdl a kbzelmultban leirt Spartobranchus tenuis,
amelynek csészerti kiils6 vaza lehetett. Ez azokhoz a nemrég felfedezett mélytenge-
ri Enteropneusta-fajokkal lehetett hasonlo, amelyek nyélkas csovekben élnek, és az
Enteropneusta—Pterobranchia osztalyok kozos eredetére utalnak. A morfologiai és a
paleontologiai vizsgalatok egyarant ennek a két osztalynak a monofiletikus jellegét
igazoljak, bar korabban a 18S-es riboszdémalis DNS szekvencidk alapjan tgy vélték,
hogy a Pterobranchia-k az Enteropneusta-ba bedgyazottak, illetve a Harrimanidae
csalad testvércsoportjat képezik. Ezt azonban a genomikai vizsgalatok (Simakov
et al. 2015) cafoltak, kimutatva, hogy az Enteropneusta és Pterobranchia osztalyok
valoban testvércsoportok.

A Hemichordata-k vizsgalata alapveten hozzajarult a Chordata osztélyok fi-
logenetikai kapcsolatainak megértéséhez. A chorda dorsalishoz hasonl6 szoveti
szerkezet(i tAmasztoelem és a kopoltyunyilasok megléte alapjan sokaig ugy vélték,
hogy a Hemichordata-k kozvetlen leszarmazasi kapcsolatban allnak a gerinchuro-
sakkal, illetve azoknak egy altorzsét képviselik. A garati kopoltyurések azonban a
génexpresszids vizsgalatok alapjan a Deuterostomia-k 6si jellegkészletéhez tartoz-
nak. Jelenlétiik a planktonsztirdgetd taplalkozasi mod alapvet6 feltétele, igy ennek
a jellegnek a fennmaraddsa vagy eltlinése nagyban fligg az illet6 allatcsoport tap-
lalkozasi mddjatdél. A Hemichordata-k 1arvalis alakjainak, a tornaria-dipleurula lar-
vaknak a megléte viszont egyértelmtien bizonyitja a kapcsolatot az Echinodermata-
val, és ezt igazoljak a molekuldris filogenetikai eredmények is.
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Chordata — Gerinchtirosok

Chordata - filogenetikai attekintés

A kambriumi radiacié gazdag fosszilis anyaga azt bizonyitja, hogy a legtobb ten-
geri benthikus szervezet 0sei a Prackambriumban mar jelen lehettek. A gerinchu-
rosak legkorabbi alakjai is erre az id3szakra vezethetSk vissza. Uledékevd vagy
planktonsziir6 éseik szabadon €16, aktivan mozgd féregszerti benthikus allatok le-
hettek, amelyek szajnyilasukon keresztiil, illetve a félgerinchtirosokéhoz hasonld
szlir6berendezéssel taplalkozhattak €s ivarosan szaporodtak. Ezt kdvetden ilyen
0Osi szervezet specializalédhatott a gerincesekre jellemz6 zsakmanyszerzésre, ehhez
alakultak ki a megfelel6 érzékszervek és allkapcsok. Mas fejlédési agakon a sz{iro-
getd taplalkozas maradt meg, ahogy a fejgerinchiirosoknal és elégerinchirosoknal
latjuk. Ebihalhoz hasonld larvatipus alakult ki, amely mozgékonyabb és hatéko-
nyabb a taplalkozasban, mint a csillos larvaformak. A Chordata torzs legkorabbi,
ma is €l6 dgazatat a fejgerinchtrosok képviselik, fosszilis képviseljiiket (Haikouella
sp.) a kambriumi Chenjiang-faundban talaltak meg (65. abra).

A Chordata torzsbe harom filogenetikai agazat tartozik, Cephalochordata, Uro-
chordata és Vertebrata. Monofiletikus jellegét szamos sziinapomorfia igazolja. Ilyen
mindenekel6tt az embrionalis (archenterikus) mezodermabdl 1étrejott chorda dorsalis
(notochord), a garati kopoltyurések, a veldcsé-eredet(i kdzponti idegrendszer, az endo-
styl (a gerinceseknél ebbdl alakul ki a pajzsmirigy) és az izmos posztanalis farok. Leg-
korabbi leleteik a korai Kambriumbdl vannak, ezek legalabb 530 milli6 évesek, viszont
a molekuldris elemzések szerint seiknek 800-700 millié évvel ezel6tt mar létezniiik
kellett. Ami az altdrzsek filogenetikai kapcsolatait illeti, alkati hasonlésaguk alapjan
korabban ugy vélték, hogy a gerincesek — Vertebrata filogenetikai testvércsoportja a
fejgerinchtirosak — Cephalochordata. Az egyedfejl6dési és a genomikai vizsgalatok vi-
szont azt bizonyitjak, hogy az eldgerinchtrosak — Urochordata €s Vertebrata egymas
testvércsoportjai (Olfactores agazat). A gerinchur kialakulasat ezekben a csoportokban
alaposan tanulmanyoztdk. A Ciona intestinalis zsakallatban mindossze 40 sejtbdl all,
amelyek vakuolizalva alakitjak ki a hosszanti cs6szerti alakot. Osztddasukat a brachyury
transzkripcios faktor szabalyozza. A gerincesekben a pajzsmirigy jodot kot meg, T3—
T4 hormonokat valaszt ki, amelyek az anyagcserét, a posztembrionalis fejlodést, az
Urochordakndl az atalakulast is szabalyozzak. A két gerinchdros csoportban ezt a
funkciét a thyreoid-homoldg endostyl tolti be, ezt mutatja, hogy a Cephalochordata
genomban jelen van a thyreoid hormon receptor (TR) gén, és tovabbi, a thyreoid hor-
mon szintézisét kodold gének. Jodmegkotést tapasztaltak ugyan a Hemichordata-ban
is, pharynx-sejtjeik azonban nem homolégok a Chordata endostyllal.

A Chordata-k szervezddésének egyik kulcskérdése az egyes szervek dorzovent-
ralis helyzete a Hemichordata-hoz, s6t az Osszes Bilateria-hoz viszonyitva. A He-
michordata kopoltyurések — szemben a ventralis szajnyilassal — dorzalis hely-
zetliek, a Cephalochordata-k és a Vertebrata-k kopoltyurései viszont ventralis
helyzettiek. A Hemichordata egyedfejlddése soran a dorzalis oldal kialakulasat a
csont morfogenetikus fehérje (BMP) szabalyozza, a ventralis oldalét viszont ennek
antagonistdja, a chordrin (ahogy egyébként az izeltlabtiakban is). A gerinces BMP
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ventralisan lép mtikodésbe, a chondrin pedig a dorzalis oldal morfogenetikus folya-
matait szabalyozza. A Deuterostomia evolticié masik {6 sajatossaga a génduplikaciok
jelentds szama, ez kiilondsen pedig a HOX-klaszterre jellemzé (16-17. dbra). A korabbi
vizsgalatok szerint ez a Cephalochordata-ban 14 génbdl all, azonban a Branchiostoma
floridae landzsahalnal 2008-ban egy 15. gént is azonositottak. Ezen kiviil, az 8sszajuak-
hoz viszonyitva a Cephalochordata-nal és a gerinceseknél is, a HOX 9-14 is duplikalo-
dik, de a késébbiekben a csontoshalaknal és a Tetrapoda-nal a HOX 14 mar elvész. Az
Urochordata genomban a HOX-gének szama jelentésen csokken, a szesszilizacidval
egylittjaré egyszer(isodés morfogenetikai folyamataival egyiitt. A HOX-gének
duplikacidja kiilonosen fontos a Chordata-evolticié szempontjabdl, mert ezek mint
,mestergének” hatarozzak meg a gerinchtiros test hosszanti szervezédését.

Filogenetikai ismereteink szerint a jelenlegi csoportok koziil a Chordata bazalis
elagazasat a Cephalochordata-k képezik, testvércsoportjuk az Urochordata +
Vertebrata (Olfactores). A gerinceseken beliil a nyalkahalakat (Hyperothreti) te-
kintjiik alapi elagazasu csoportnak, mivel ezeknél a hosszanti tengelyvazbol 1énye-
gében csak a kozponti idegrendszert koriilvevd porcos tok létezik. Ezeket korabban
egy sziinpleziomorfia alapjan (,,allkapocsnélkiiliek”) Agnatha néven az ingolakkal
egy taxonba foglaltak 0ssze, am ez filogenetikai szempontbdl tarthatatlan. A filoge-
netikai fa rekonstrukcidja fleg azért nehéz, mert a fenti sziinpleziomorfia nemcsak
az ingolakra (Petromyzontida), hanem szamos fosszilis, még a Paleozoikum idején,
féleg a Devon végén kihalt csoporra is jellemzd.

A Cephalochordata mintegy 30 kistermet(i, halra emlékeztetd kiilseji, hosz-
szukas flizlevél vagy landzsa alaku fajt foglal magaba. Joval fajgazdagabbak az
Urochordata-k, mintegy 3000 fajuk négy filogenetikai agra tagozodik, ezek az
aszcidiak — Ascidiacea, a farkos zsakallatok — Appendicularia, a szalpak — Thalia-
cea és a benthikus al-szalpak — Sorberacea.

Cephalochordata — Fejgerinchtirosok

Sekély tengerfenéken €16, kiils6leg a halakra emlékeztetd (,landzsahal”), 4-8
cm hosszu, benthikus allatok. Fejiik az 4sast segité rostrumban végzddik, ez all
ki az iszapbol, igy sziirik ki a vizbdl a lebegd szerves részecskéket. Testiik oldal-
rol lapitott, fejre, torzsre és farokra kiiloniil. Hat- és hasoldaluk kézépvonaldban
colémaiiregekkel erdsitett tiszoszegély huzodik, farkuk kihegyesedd tiszéban vég-
z6dik. Kiilséleg jol lathatdan szelvényezett allatok, ezt az torzsizomzat, az idegek,
a kivalasztoszervek és ivarszervek elrendezddése bizonyitja. A testfal harantcsikolt
izomzatat hosszanti irdnyban 50-75 V alakti myomer alkotja. Gerinchtrjuk a rost-
rumtol a farok hegyéig htizddik. Idegrendszeriik hati, hosszanti iireges vel6cs6-
bdl és szelvényezett idegekbdl all. Mogotte fekszik a kissé megnagyobbodott két
par agylebeny. Valtivartiak, megtermékenyitésiik kiils6. Bardzdalddasuk aequalis,
holoblasztikus, radialis, a gasztrulacio invagindcios. Az eliils6 c6lémak, a myomerek
és a gerinchur enterocoel mezodermaképzddéssel jonnek létre. A kikeld larva elein-
te csilldival tiszik, majd ezt a funkciot az izmos farok valtja fel. Fosszilis alakjaikat
a kozépsb-kambriumi Burgess paldkban (Brit Columbia, Kanada), és a valamivel
korabbi Chenyiang faunaegytiittesben (Yiinnan, Kina) is megtalaltak (65. dbra).
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Urochordata — El6gerinchtarosok

Mintegy haromezer fajuk tengeri, szliroget6 allat, tobbségiik helytiild. Monofiletikus
jellegiiket tobb sziinapomorfia igazolja. Ilyen mindenekel6tt a tunicint tartalmazé
kutikula, a branchialis szir6kamrat képezd tagas garat (pharynx) és a vizaramlast
biztosito szifok. Testiiket vastag, az egyes csoportokban eltéréen lagy vagy porcke-
ménységl héj (tunica) boritja, amely fehérjét, szénhidratot és vizet tartalmaz. Kiil-
s6 rétegét kémiailag a celluldzzal egyezd poliszaccharid, a funicin alkotja, harom
iranyban haladoé rostjai a tunikat vékony lemezekbe rendezédve erdsitik. A kiilsé
vaz az allattal egytitt novekszik, benne vérerek, vérsejtek is talalhatok. A gerinc-
hur, hatoldali idegcs6 és a farok csak larvakorban van meg (kivétel: farkos zsak-
allatok — Appendicularia). Colomajuk €s a szelvényezettségiik redukalt, a c6loma
maradvanya a pericardium. Idegrendszeriik leegyszertisodott, egy ganglionbdl és
hozza kapcsolodé idegekbdl all. Talnyomodan himndsek. Larvaik ebihalhoz hason-
l6ak, hosszu farkukkal tisznak. A gerinchtirosok erésen atalakult aga, életformajuk
és fejlédési mddjaik specializalodtak. A molekuldris bizonyitékok alapjan benniik
az 6si Chordata genom lényegesen redukalodott és atszervezddott (lasd: 65. abra).
Viszonylag kevés fosszilis maradvanyukat ismerjiik a korai Kambrium idészakbol.

Vertebrata — Gerincesek

A gerincesek filogenetikai kapcsolatainak megitélésében alapvet6 valtozast hoztak
azok a sokgénes vizsgalatok, amelyek megmutattak, hogy (i) az elégerinchtrosak
(Urochordata) alkotjak a gerincesek (Vertebrata) testvércsoportjat, és (ii) a kettd egytitt
alkotja az Olfactores filogenetikai agazatot. Ez egyben azzal a nevezéktani kovetkez-
ménnyel jart, hogy a Vertebrata taxonnév szinonim értelmtivé valt a Craniata-val. A fen-
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65. abra. A mintegy 530 millié éves (Als6-Kambrium) Yiinnan tartomanybeli Haikouella és a jelen-
legi Branchiostoma lanceolatum (Cephalochordata) szervezetének attekintése
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ti felismerésbdl az is kovetkezik, hogy mindazok a jellegek, amelyek a Cephalochordata
és a Vertebrata olyan kozos jellegei, mint a szelvényes, myomerekra tagolodo torzsizom-
zat és az Gszoszegély, valdjaban a Chordata torzs kozos Gsére utald sziinapomorfiak,
amelyeket az Urochordata-k masodlagos egyszertisodéssel elveszitettek.

A Vertebrata filogenetikai agazat meghataroz¢ jellegei a koponyara és gerincosz-
lopra tagolddo belsd vaz, illetve a hozza csatlakozo, dorzalis helyzetli embrionalis
vel6csébdl létrejové kozponti idegrendszer. Agyukat porc- vagy csontszovetbol
felépiild strukttra, a koponya veszi koriil. A gerinchtr embrionalisan, egyeseknél
kifejlett korban is a test szilardité vazat képezi. A gerincoszlop és a tamasztdrend-
szer mas elemei a fejlettebb csoportokndl porc- vagy csontszovetbdl, esetenként
mindkettébdl épiilnek fel. Az elemi vel6cs6 formalodasat kovetSen az arrdl levald
velSlécbdl nemcsak idegsejtek, pigmentsejtek, hanem olyan porc- és csontszovet is
differencialodik, ami az agykoponya eliils6 részének, illetve a zsigeriveknek a kiala-
kitasaban vesz részt. Az agy tobbnyire jol fejlett, 10-12 agyidegpar indul ki beldle, a
kilép6 hati és hasi gyokerek altalaban egyestilnek.

Csoport: Nyalkahalak (Hyperotreti) - Koponyajuk elkiiloniilt, de az agykopo-
nya még nem differencialédott teljesen, valamint nincs sem porcos, sem csontos
gerincoszlopuk, igy a test tengelyvazat csak a gerinchtir képezi. A nyalkahalak a
sokgénes molekularis filogenetikai vizsgalatok alapjan valamennyi tovabbi gerin-
ces testvércsoportjanak bizonyultak, ezért a korabbi besorolasuk az Agnatha filoge-
netikai agazatba helytelennek bizonyult.

Csoport: Allkapocsnélkiiliek (Agnatha) — az ingolékat (Petromyzontida) és a ki-
halt rokon csoportokat (Conodonta, Pteraspidomorphi, Anaspida, Thelodonti, Os-
teostracomorphi) foglalja magaba. Testiik szilardito vaza a gerinchur, az eliilsé kopol-
tytiivekbdl az allkapcsok még nem alakultak ki, kopoltytiveik a neurocraniumhoz
hozzanéttek. Paros tiszdik hidnyzanak, paratlan tiszoéikat porcsugarak tamasztjak.
Belso fiilitkben csak egy vagy két félkoros ivjarat alakult ki. Kihalt csoportjaik koziil
a csontpancélosak (Osteostracomorphi) allnak a legkozelebb az allkapcsos gerince-
sekhez, minden bizonnyal az elébbiek képezik a fels6-Szilur idészakban megjelent
allkapcsos gerincesek (Gnathostomata) testvércsoportjat.

Csoport: Allkapcsos gerincesek (Gnathostomata) — az el6z6 csoporttal egyiitt
monofiletikus egységet képez. Az allkapcsok az eliils6 kopoltytiivek mdédosulasabél
alakultak ki. A koponya nyakszirti tajéka megvan. Jellemz6jiik a test hatoldalan htizo-
do, csontosodott gerincoszlop. Valamennyi allkapcsos gerinces allat embrionalis élete
soran megjelenik a gerinchdr, a kopoltyttasakok és a farok. A gerinchtir maradvanya
bizonyos csoportokban kifejlett korban is megtalalhato. Paros végtagjaik tobbnyire
megvannak, egyes csoportoknal csokevényesek. Kiiltakarojuknak ham- és irha rétege
van, és szamos fliggeléke alakult ki. Az emésztérendszer haromszakaszos, jarulékos
szervei a maj és a hasnyalmirigy. Keringési rendszeriik zart, vorosvérsejtjeik hemog-
lobint tartalmaznak. A kopoltyt a halak tipikus 1égz&szerve, de megvan a kétélttiek-
ben is; légz6hamja, a kopoltytierek és idegek a kopoltyuivek kiils6 oldalan helyez-
kednek el. A kifejlett allatok kivalasztdszerve az Gsvese, vagy az utovese. Csaknem
kivétel nélkiil valtivaraak. Kézponti idegrendszeriik agyra és gerincvel6re tagolddik.
Tiz vagy 12 agyidegparjuk van. Bels¢ fiiliikben mindharom félkords ivjarat megvan.
Belsé elvalasztasti mirigyeik miikodését az agyalapi mirigy koordindlja.

Az allkapcsos gerincesek fosszilidi a Szilurtol és az alsé-Devontol ismertek. Evolticio-
juk soran a porcos- és a csontos vaztiak (Chondrognathostomata, Osteognathostomata)
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csoportja koran elkiiloniilt egymastol. Az dsallkapcesosak (Acanthodii) az alsé Devon-
tol ismert Gsi sugarastiszdji- (Actinopterygii) és izmosuszoju- (Sarcopterygii) halak-
kal parhuzamosan, azok testvércsoportjaként fejlédtek, majd a felsé6 Karbonban kihal-
tak. A szintén kihalt pancélos porcoshalak (Placodermi) az alsé Devontdl jelentek meg,
ezeket tekintjiik a porcoshalak (Chondrichthyes) testvércsoportjanak.

Chondrichthyes — Porcoshalak

Belsd vazuk porcos, gyakran kalcifikaciod révén keményedik. A kopoltytivek porcos
véazuak. Allkapcsaikon éles, a plakoid pikkellyel egyezd szerkezetii fogak iilnek.
Uszésugaraik epidermalis eredeti, lagy szaruképletek. Nincs uszéhélyaguk. Bél-
csatorndjukban spiralis red6 htzdédik. Sziviik kétiiregti. Kivalasztoszerviik Gsvese
tipust, illetve ennek az opisthonephros valtozata. Valtivartiak, paros ivarszerveik
kivezetd jarata a klodkaba nyilik. Kozvetlen fejlédéstiek. Tojasrakd (ovipar) fajaik
tojadsait szarutok veszi koriil. Az ovovivipar fajokban az anya és az utdd szervezete
kozott anyagceserekapcesolat nem jon létre. Tiz par agyidegiik van. Els6sorban ten-
gerekben élnek, az édesvizekben csak néhany faj fordul eld.

A porcoshalak a Devon id&szaktol ismertek. A Karbonban élt, kihalt Placodermi
porcoshalak fejét és testiik elejét a capapikkellyel egyezd szerkezet(i csontpancél
boritotta. A tomorfejliek, valamint a capak és rajak tovabbi fejlédése a Karbontdl
kezdve elkiiloniilt egymastol.

Elasmobranchii — Capak és Rajak

Elasmobranchii — capak és rajak alkotjak a porcoshalak igen valtozatos kiillemu
és fajgazdag (mintegy 1200 faj) alosztalyat. Legdsibb képviselSik — ismereteink
szerint — a Devon végén, a Szilur elején, mintegy 400 millid éve jelentek meg. A
jelenlegi leszarmaztatott csoportok Osei a Mezozoikumban éltek. Bar mind fejld-
déstorténeti szempontbdl, mind az dcedni tkoszisztéma miikodése szempontjabol
kulesfontossdgt csoportrdl van szo, filogenetikai szempontbdl eléggé hianyosan
kutatottak. Molekularis taxonémidjuk atfogd feldolgozasat mitogenomikai alapon
végezték el (66. abra). A capakon (Selachii) beliil a maximum likelyhood (ML) és
a bayesi filogenetikai elemzések egyarant megkiilonboztetik a Galeomorphii és
Squalomorphii 4gazatokat. Az el6bbi tagja a két nagy, fajgazdag rend, Lamniformes
(heringcapaalaktiak) és Carchariiformes (kékcapaalaktiak) mint testvércsopor-
tok, valamint az elébbi ikerkldduszok testvércsoportja, a dajkacapa-alaktak
(Orectolobiiformes), és ebbe az dgazatba keriil még, mint az elébbiek kiilcsoportja,
a bikacdpaalaktak (Heterodontiformes) rendje is. Az el@bbieknél joval kevésbé
fajgazdag a Squalomorphii dgazat, amelybe mint testvércsoportok a sziirkecapa-
alaktak (Hexanchiformes) és a tiiskéscapa-alakuak (Squaliformes) tartoznak. A ko-
rabban 6nallé filogenetikai agnak vélt flirészescapdak (Pristiophoriformes) az tjabb
filogenetikai vizsgalatok szerint az utdbbi csoportba beagyazottak. A Selachii f6ag
testvércsoportja igazoltan a Batoidei (rdjak), ezért az a korabbi nézet, mely szerint
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a Batoidei filogenetikailag beagyazott volna a Selachii-ba (in. Hypnosqualea hi-
potézis), megcafoltnak tekinthetd. A rajakon beliil az egyik nagy filogenetikai ag
testvércsoportjai a Rajoidei (valddiraja-alakuak) és a Torpedinoidei (elektromosra-
ja-alaktiak), mig a masik {6 filogenetikai iranyt a Pristoidei (flirészesraja-alakuak) és
a Myliobatoidei (tliskésraja-alaktiak) képezik (66. abra).
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66. abra. A Chondrichthyes recens csoportjainak filogenetikai dendrogrammija (Amaral et al. 2017
utan, egyszerUsitve)
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Actinopterygii — Sugarastuiszdju halak

A sugarastszoju halak alkotjak a gerincesek legfajgazdagabb és —formagazdagabb
csoportjat mintegy 31 000 fajjal, amelyeket a korszer(i rendszerek 72 (korabban 40)
rendbe sorolnak. Mai filogenetikus rendszerezésiik viszonylag korlatozott szamu
faj és gén vizsgalatara épiilt. Genom szint(i adatok 144 fajrol vannak, >0.5 Mb-t
meghalado exon-szekvencidk 66 rend 303 fajarol ismeretesek. Ezek alapjan az raj-
zolddik ki, hogy mig az Actinopterygii 6sei a Devon iddszakban mar biztosan jelen
voltak, és a valodi csontoshalak (Euteleostei) elsé nagy radiacioja a Perm végi nagy
kipusztulasi hullam utan, a felsé Tridszban és a Juraban kovetkezhetett be, addig
az Acanthopterygii filogenetikai agazat, €s ezen beliil a jelenlegi rendek és csaladok
z0mét képezd Percomorphaceae rendsorozat radiacidja a felsé Krétara, a legutobbi
mintegy 80-70 milli6 évre tehetd (67. abra).

A leg0sibb Actinopterygii fajok megjelenési idejét a molekularis becslések mint-
egy ~380 millid évvel ezelGttre teszik, ez mintegy 20 milli6 évvel iddsebb, mint a leg-
Osibb ismert Actinopterygii fosszilidnak a kora. A 67. abran az A’ jelzésti legkorabbi
radiacio a korai Tridszra tehetd, és az Osteoglossomorpha-Elopomorpha csoportok
(csontosnyelviiek és angolndk) elkiiloniilésével jellemezhetd. Az ezt kdvetd ‘B’ ra-
diacio 140-130 millié év koriil, a Kréta elején kovetkezhetett be, ez a Clupeiformes
(heringalakuiak) és a nagy fajvaltozatossagu, teljesen édesvizi Otophysa csoport
(pl. Cypriniformes — pontyalaktiak) szétvalasanak és radiacidjanak idészaka. En-
nél még némileg korabbra, a Jurara (180-170 milli6 év, 'C’) tehetd a szintén jelentds
formagazdagsagu és fajvaltozatossagu Euteleostei korai elkiiloniilése, ezen beliil a
zacalaktiak, Gadiformes — tékehalalakuak). A leginkabb leszarmaztatott csoport, a
Percomorpha radiacidjanak a kezdete a kozépso-felsé Krétara teheté ('D’). Ez a fi-
logenetikai agazat er6sen tamogatott mdédon kilenc csoportra tagolddik, koran szét-
valt csoportjaik koziil a lassti tiszasti Syngnatharia (csikohalak, tiihalak) és rendkiviil
gyorsan Usz6 Pelagiaria (pl. tonhalfélék) egymas testvércsoportjainak bizonyultak.
Ezeknek a csoportoknak a radiacioja nagyrészt még a Kréta vége el6tt lezajlott, és
nem a korai Paleogénben, a Kréta-végi tomeges extinkcié utan kovetkezett be.

A sugarastiszoju halak 6si alakjainak farokutszoja heterocerk volt. Ez a pleziomorf
jelleg csak a Chondrostei filogenetikai agazatban (Acipenseriformes — tokhalaktiak) ma-
radt meg. A tobbi csoport faroktiszoja homocerk tipust. Kiiltakarojukat el nem szaruso-
doé lapham boritja, a pikkelyek az alatta 1év6 irharétegben fejlédnek. Pikkelyeik ganoid
vagy elasmoid tipustak, ez utdbbinak két formaja a cycloid és ctenoid pikkely. Bels6 va-
zuk legalabb részben csontos. Az el6l-hatul vajt (amphicoel) csigolyak testéhez lengébor-
dék csatlakoznak. Uszéikat kemény és/vagy lagy tiszosugarak tamasztjak. Vazizomza-
tuk szelvényezett felépitésii. Uszoholyagjuk rendszerint megvan, egy- vagy kétrészes,
légjaratos (physostomi), vagy zart (physoclysti) tipusu lehet. A kopoltytivek nem kapcso-
lédnak szorosan a koponyahoz. Osibb csoportjaiknal a fecskendonyilas (spiraculum) is
megvan. Az agy tagoltsaga a tobbi gerinces allatéhoz hasonlo, tiz agyidegpar kiiloniilt
el. Jellegzetes érzékszerviik az oldalvonalszerv. Sziviik egy pitvarbdl és egy kamrabodl
all. Kivalasztoszerviik a tobbségnél dsvese tipusu. Csak belsd fiiliik van, harom félkoros
ivjarattal, itt helyezkedik el a hallas-egyenstlyozas szerve. Szemlencséjitk gomb alakdy,
el6re-hatra mozgatasa biztositja a kép élességét. Valtivara allatok, ivarszerveik parosak.
Ivarvaltas gyakran el6fordul. A megtermékenyités altalaban kiilsé.
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68. abra. Az Actinopterygii filogenetikai agazat dendrogrammja (Hughes et al. 2018. utan egysze-
rlsitve). A sotét szlrke ovalis foltok a fontosabb taxonok filogenetikai eldagazasait jelzik (b&vebben
a szOvegben)
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Sarcopterygii — [zmostszoju halak

Az izmosuszdju halak (Sarcopterygii) paros tszdi pikkelyekkel fedett térésze ,ha-
sos”, onallo izomzatt. Két filogenetikai agazatra tagolédnak. A maradvanyhalak
(Coelacanthiformes) , tiideje” zsirral toltott, bels6 orrnyilasuk hianyzik. Eredetileg
édesvizi szervezetek, a Tridsz id0szaktdl kezdve mélytengeri életmodra speciali-
zalodtak. A Kréta-idészaktdl kezdve a csoport tijabb fosszilidi nem ismertek, ezért
kihaltnak vélték 6ket, mignem 1938-ban a Comore-szigetek kornyékérdl jelentos
mélységbdl (150-400 m) tobb példanyuk is eldkeriilt, illetve ezt kdvetden (1997)
Celebesz kozelébdl is. A masik filogenetikai agazat 6si alakjainak, a kettdslégzésti
halaknak (Dipnotetrapodomorpha) mtikoddéképes tiideje és kopoltytja egyarant
volt. Az als6 Devontol ismert csoportjuk, a belsé orrnyilast halak (Rhipidistia)
két iranyban fejlédott tovabb. Az egyik a tiiddshalaké (Diphnomorpha), a kihalt
csoportok (Porolepimorpha, Dipterimorpha) mellett ide sorolhatok az él6 kovii-
letnek szamitd, recens fajokat magaba foglalo tiiddshalak (Ceratodontimorpha).
Paros tiszoik csontos vaza eltér a szarazfoldi gerincesek végtagjainak a felépité-
sétdl. Belsd orrnyilasaik sem homoldgok a Tetrapoda gerincesek choanajaval. A
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68. abra. A Sarcopterygii gerinces osztalyok filogenetikai tagolédasa. A Tetrapoda két testvér-

csoportja az Amphibia és az Amniota; ez utébbin belil a Synapsida (Mammalia) és a Diapsida

f6 agazatok valnak szét, illetve a Lepidosauria és Archosauria f6-osztalyok. A madarak (Aves) az
utébbiba beagyazottak
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masik, kihalt fejlodési agazat tagjai a négylabti halak (Tetrapodomorpha) voltak.
Ide néhany, a szarazfold nedvesebb él6helyeit is elfoglalni képes csoport tartozott
(Osteolepidimorpha). Végtagvazaik és légzésiik sajatsagai preadaptiv mdédon ké-
pessé tették Oket a szarazfoldi életre, egyik filogenetikai agukbdl fejlédtek ki a sza-
razfoldi gerincesek (Tetrapoda) Gsei (68. abra).

Tetrapoda — Szarazfoldi gerincesek

A ,négylabti” gerincesek a Devonban kiiloniiltek el az Sarcopterygii-k kozé tar-
tozo belsé orrnyilast halak (Rhipidistia) progressziv agatol (,négylabd” halak
— Tetrapodomorpha). Ezek még vizhez kotott allatok voltak, végtagjaik a sekély,
mocsaras, idészakosan oxigénszegény kozegben, a stirl vizindvényzetben vald
hatékonyabb elérehaladas, zsakmanyszerzés és/vagy a leveg6vétel 6koldgiai kény-
szereinek a hatasara alakultak ki. Bar az elSkeriilt korai fosszilidk zome édesvi-
zi tiledékekbdl szarmaznak, brakkvizi rétegekbdl is vannak leletek. A korabban
a leg6sibb kétéltlinek tartott Ichthyostega testfelépitése még jobban hasonlit a
Tetrapodomorpha halakéra, mint a valodi szarazfoldi gerincesekére (Tetrapoda),
ezért az Ichthyostega inkabb kihalt testvércsoportja, és nem &se lehet a szarazfoldi
gerinceseknek. Geoldgiai léptékben rovid idén beliil a Tetrapoda irany két agon
fejlédott tovabb, az egyik a kétélttiek (Amphibia), mig a masik a magzatburkos ge-
rincesek (Amniota) felé vezetd irany (Zhang et al. 2005).

Amphibia — Kétélttiek

A kétélttiek (Amphibia), mintegy 6800 eddig ismertté valt fajjal, a szarazfoldi ge-
rincesek egyik legdsibb, egyuttal egyik legfajgazdagabb csoportjat képezik. Ez a
szam tavolrdl sem tekinthetd véglegesnek, hiszen a fajok mintegy 40%-at, tobb,
mint 2700 fajt, az elmult negyedszadzadban fedeztek fel, vagy irtak le. Meglepd,
hogy az olyan, kevésbé feltart teriiletek mellett, mint Madagaszkar trépusi erdei,
még az Egyesiilt Allamok délkeleti részérdl is keriiltek el6 tudomanyra 4j taxonok
(Nasikabatrachidae, Biju & Bossuyt 2003). Ezzel egyiitt jelentds az utdbbi évtize-
dekben kipusztult és/vagy kipusztuldssal veszélyeztetett fajok szdma az él6helyek
pusztuldsa és a jarvanyos betegségek terjedése miatt.

A molekularis filogenetikai vizsgalatok szerint a mai kétélttiekhez vezetd
Lissamphibia filogenetikai ag a korai Karbonban, mintegy 352-347 milli6 évvel ez-
el6tt valt el az Amniota-k Gseitdl. Az Gjabb vizsgalatok is lényegében a ,,Batrachia”
hipotézist erésitik meg, amely szerint a jelenleg is 1étez6 filogenetikai agak koziil
alapi elvaldst a Gymnophiona (gilisztagéték) kladusza, az Urodela és Anura pedig
testvér-kladuszok. A Gymnophiona-Batrachia szétvalast a Karbon végére, a Perm
kezdetére dataljak (303287 millié év), az Urodela—Anura szétvalas pedig a felsé
Karbon - korai Perm (275-269 milli6 év) tehet6 (70. abra).

A molekularis filogenetikai vizsgalatok (Hime et al. 2021, 70. 4bra) szerint
az Urodela-n beliil a Cryptobranchoidea (Cryptobranchidae és Hynobiidae) és
Salamandroidea (incl. Sirenidae) testvércsoportok, amelyek mintegy 148-171 millié
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éve, a korai-kozépso Juraban valhattak szét (Zhang et al. 2006, 72. dbra). A Sirenidae
bazalis elvalasat kdvetden a Salamandroidea-n beliil két filogenetikai ag valt szét,
egyik részr6l a Salamandridae + (Amblystomatidae + Dicamptodontidae), masik
részrél pedig a szukcesszive szétvalt {Proteidae + [Rhyacotritonidae + (Amphiumidae
+ Plethodontidae)]} csaladokat magukba foglalo kladuszok (72. abra).

Ami a kétélttiek filogenetikai againak foldrajzi tagozddasat illeti, a leg&sibb Gym-
nophiona ag elkiilontilésének és kezdeti differencialédasanak a szinhelye a Triasz-
id6szaki Pangaea tropusi erddovezete lehetett (89. abra, c), a Salamandroidea agé
pedig Kelet-Délkelet-Azsia (71. abra, b). Az tjabb fejlemény a Neobatrachia ra-
diacidja lehetett, amely Afrika és India teriiletén zajlott (71. dbra, a), de ennek a
folyamatnak a fosszilis bizonyitékai nagyon hianyosak, és csupan a foldtorténeti
Ujid6bél (Kainozoikum) ismeretesek. A 71. abran megjelenitett (Zhang et al. 2005)
0sfoldrajzi viszonyok alapjan azt feltételezhetjiik, hogy radiacidjuk az als6-kozépsé
Juraban kezddédhetett, amikor még a Pangaea tobbé-kevésbé Gsszefiiggd volt, és
oOceani barrierek nem akadalyoztak a sés vizre érzékeny kétéltliek terjedését.

Caudata — Farkos kétéltiek

A farkos kétélttiek filogenetikai viszonyai sokaig tisztazatlanok voltak, és a rendsze-
ritkben szerepld tobb ismert genuszrol (Euproctus, Mertensiella, Triturus) csak tijab-
ban deriilt ki, hogy polifiletikus. Egy filogenetikai elemzés tisztazta (Zhang et al.
2008), hogy az Appennini-félszigeten €16, filogenetikailag er6sen izolalt Salamandrina

‘ Devon H Karbon H Perm H Triasz H Jura H Kréta ‘
400 N 320 N 240 N 160 N 80 millié éve
e e Ranoide@
e == Muicrohyloidea
Bufonoidea
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69. abra. A kétéltlek filogenetikai faja és kronoldgiaja (Zhang et al. 2005, médositva)



VARGA ZOLTAN: AZ ALLATVILAG FILOGENEZISE ES FILOGENETIKUS RENDSZERE 135

az Osszes tovabbi Salamandridae testvércsoportja (70. abra). Utdbbiak tobb erdsen
tamogatott filogenetikai agazatra tagolodnak, ilyen mindenek el6tt a ,,valodi” sza-
lamandraké (Chioglossa, Lyciasalamandra, Mertensiella, Salamandra), amely a tovabbi
monofiletikus agazatok testvércsoportja. Ilyen az &sibb koponyajellegeket hordozé
Echinotriton, Pleurodeles és Tylotriton nemzetségek kladusza, amelynek az evolucios
torténete fossziliakkal jol dokumentalt. A kovetkez6 agazatot két észak-amerikai
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70. abra. A kétéltiek (Amphibia) molekularis filogenetikai faja harom monofiletikus subphylumra
tagolodik (Hime et al. 2021 utan, egyszerlsitve)
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71. abra. A farkos kétéltliek harom f6 filogenetikai csoportjanak a kialakulasi—szétterjedési koz-
pontjai (Zhang et al. 2005). A = Anura, B = Caudata, C = Gymnophiona
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72. abra A farkos kétéltliek (Urodela) filogenetikai kapcsola-
tai, részletesebben: Salamandridae (Zhang et al. 2008 utan,
egyszerisitve)

nemzetség  (Notophthalmus,
Taricha) képviseli. A korzikai-
szardiniai goték (Euproctus)
képezik a ,modern” eurd-
pai goték (Calotriton, Lisso-
triton, Mesotriton, Neurergus,
Ommatotriton, Triturus), és a
szintén leszarmaztatott jel-
legeket mutato azsiai goéték
(Cynops, Pachytriton, Parame-
sotriton) filogenetikai testvér-
csoportjat.

A jelenleg €16 Salamandri-
dae-k 8si alakjai a fosszilidk
és a molekularis markerek
egyez$ tantisaga szerint a
fels6 Kréta — korai Paleocén
kozti idészakban (97-69 mil-
lio6 év) jelenhettek meg Eu-
ropaban és a transzatlanti
,hidon” és kevéssel ezt kove-
téen, a korai-kozépsé Eocén-
ben (= 43 milli6 év) juthattak
&t Fszak-Amerikdba. Ujabb
radiacié6 eredménye volt az
dzsiai Salamandridae fajok
keletre terjedése Eurdpabol,
a Turgaj-kapu beltenger visz-
szahuzddasa utan (=29 millio
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év). A legfiatalabb fajképz6dési események vizsgalata pedig azt mutatja, hogy tobb
genusz-csoportjuk (Salamandra, Lissotriton, Mesotriton, Triturus) filogenetikai diffe-
rencialodasa és speciacids eseményei a Pliocén végétol napjainkig eltelt idészakban,
a negyediddszaki klimavaltozasokkal szoros 0sszefiiggésben mentek végbe.
Viszonylag régoéta ismert, hogy a szalamandrak kozeli rokon taxonjai kozott le-
hetséges a hibridizacio, illetve a génaramlas. Ezért a genusz-csoport filogenetika-
jat és elterjedés-torténetét csak tijabban sikertilt viszonylag ellentmondasmentesen
tisztazni (Rodriguez et al. 2017). RADseq és mitogenomikai vizsgalatok igazoltak,
hogy ajelent6s foldrajzi és karioldgiai valtozatossdgti hét, kis-azsiai és Egei-szigeteki
Lyciasalamandra faj képezi a Salamandra fajok testvércsoportjat. Utébbi genuszon be-
lil a S. infraimmaculata bazalis elvalasy, a tovabbiak koziil a S. atra, S. lanzai és S.
corsica alkotja az egyik monofiletikus csoportot, amelyen beliil az alpin S. atra és S.
lanzai testvérfajok. Ezek egylittesen képezik a S. salamandra és S. algira fajpar test-
vércsoportjat. A felsorolt sorrend egyben jelzi a filogenetikai szétvalasok idérend-
jét is, amely egyuttal azt is megmutatja, hogy bar minden Salamandra elevensziil,
az inkabb csak adaptiv jelleg és nem filogenetikai értékdi jel, hogy az egyes fajok
larvalis alakokat vagy mar fejlett juvenilis egyedeket hoznak-e vilagra (73. dbra)

Anura — Békak

A békak alkotjak a gerincesek egyik legvaltozatosabb csoportjat (6 775 leirt faj, 446
genusz, 55 csalad), egyuttal ide tartozik az ismert kétélt(i fajok mintegy 90%-a. Bar
szamos tanulmany foglalkozik elterjedésiikkel és Skoldgidjukkal, valamint termé-
szetvédelmi vonatkozasaikkal, sokféleségiik filogenetikai torténete még szamos rész-

Lyciasalamandra

| S. infraimmaculata ?‘?”&
—— S. atra
—— S. lanzai ») ‘.‘ w
s
S. corsica
—— S. salamandra ﬁﬁ
—— S algira ;- =

e

73. abra. A Salamandra nemzetség eurdpai és kis-azsiai fajainak elterjedéstorténete (Rodriguez
et al. 2017 utan, egyszerisitve)
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74. abra. A békak (Anura) filogenetikai faja szerint a Neobatrachia agazat sokfélesége a Kréta—
Tercier faunavaltast kdvetéen bontakozott ki, és a fajszamok szinte exponencialisan gyarapodtak
(Feng et al. 2017 utan, egyszerUsitve)
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letében tisztazatlan. A legkiilonbozébb vizi, szemiakvatikus, nedves-szarazfoldi és
erdei él6helyeket népesitik be, a sokféle adaptiv, gyakran konvergens jellegiik ellené-
re alkatuk meglepden egységes, és a Mezozoikum vége 6ta szinte valtozatlan. Leg-
0Osibb szétvalasu csoportjuk, a Leiopelmatoidea (Leiopelmatidae + Ascaphidae) még
a fels6 Triaszban elkiilontilhetett, ezt kovette az Archaeobatrachia csaladsorozatoké:
Bombinatoroidea (Bombinatoridae, Alytidae), Pipoidea (Rhinophrynidae, Pipidae),
és Pelobatoidea (Scaphiopodidae, Pelodytidae, Pelobatidae, Megophryidae).

A jelenlegi filogenetikai agak mintegy 90%-at azonban a Neobatrachia csaladso-
rozatok képezik (Feng et al. 2017), amelyek a Kréta—Paleogén tomegkihalas ota ala-
kultak ki és terjedtek szét szinte valamennyi kontinensen. A torténeti-biogeografiai
elemzés azt mutatta, hogy kialakulasuk legvaldszintibb kozpontja Afrika volt, és a
vikarians taxonok legtobbjének a szétvalasa kapcsolatba hozhaté a Gondwana fel-
darabolodasaval. A bazalis elvalasu Leiopelmatida két, reliktum-jellegli nemzetsége
periférikusan maradt fenn Eszak-Amerikéban, illetve Uj-Zélandon. A Neobatrachia
kladusz két f6 csoportra tagolddik. Koziiliik a fajgazdagabb a Hyloidea, ide tarto-
zik a leirt Anura fajok mintegy 55%-a. Koziiliik a legfiatalabb radiacié a mérsékelt-
Ovi-szarazfoldi viszonyokhoz leginkabb alkalmazkodott varangyoknal (Bufonidae)
ment végbe, a Neogén iddszakbeli klimatikus valtozasokkal parhuzamosan. A
Hyloidea testvércsoportja a szintén fajgazdag és valtozatos Ranoidea, amely harom
filogenetikai agra tagolodik: a fajgazdag Microhylidae (a leirt Anura fajok mint-
egy 9%-a), az Afrobatrachia, és a Neobatrachia masodik legfajgazdagabb agazata:
Natatanura, a leirt békafajok mintegy 24%-4val. Utobbiak legfajgazdagabb csaladja
a Ranidae, amely nagyjabdl a varangyokkal azonos idészakban, a Neogénben érte
el a mai fajgazdagsagat (Feng et al. 2017, 74. abra).

Amniota — Magzatburkosak

A magzatburkosak (Amniota) monofiletikus csoport, jellemzdi az embrionalis fejlé-
dés soran megjelené magzatburkok. Az dsszes tobbi gerincest korabban — ezek hi-
anya, mint pleziomorf jelleg alapjan — ,, magzatburok nélkiiliek” (Anamnia) néven,
parafiletikus csoportként foglaltak dssze. A magzatburkosoknal embrionalis 1égz6-
szervként a htigyhartya (allantois) szolgal, mig az embrio fejlédése a folyadékkal telt
baranyhartyaban (ammnion) zajlik. Az amnionba zart embriot és a szikanyagot kiviil-
rél a 3. magzatburok, a savdshartya (chorion) veszi koriil. A kifejlett allatok tiidével
lélegeznek, a kopoltyurés csak embridkorban jelenik meg. A magzatburkok kiala-
kulasa a szarazfoldi életmddhoz vald tokéletesebb alkalmazkodast teszi lehet6vé: a
magzatburkosak tojasaiban az embridk belsd vizes kozegben, magzatfolyadékban
fejlédnek, igy ellenalldak a kiszaradassal szemben. A magzatburkosok torzsfejlédé-
se a Tetrapoda iranyon beliil, a kihalt Cotylosauria csoportbdl vezethetd le. Ezek a
Paleozoikumban élt 4llatok atmenetet mutatnak a kétéltii-jellegti életformatdl a sza-
razfoldi életmddig. Koziiliik a Diadectomorpha-k lehettek a leginkabb szarazfoldi
lények, koponyajuk jobban elcsontosodott, csigolyaik is differencidltabbak voltak
(elkiiloniiltek az atlasz és a keresztcsonti csigolydk).

A magzatburkok tekintetében az embrionadlis fejlédés az emlésoket magéabafoglalo
Synapsida, valamint a tag értelemben vett hiill6ket és a madarakat egyesité Sau-
ropsida csoportokban teljesen egyezd, ez a sziinapomorfia monofiletikus eredetiik
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bizonyitéka. Szétvalasuk, amelyet koponyamorfologiai és mas csonttani bélyegek
tamasztanak ald, a korai Permben indulhatott el. Az eml&sszerti aghoz (Synapsida),
azon beliil is a kés6-Permbdl ismert Pelycosauria-hoz tartozott a magas, hati
hészabalyozod taraji Dimetrodon. Ennek a csoportnak a kihalasat a mai emldsok
Oseinek tekinthetd Therapsida-k felemelkedése kisérte. A masik, Sauropsida néven
Osszefoglalt féirany szintén kétfelé tagolodik, a Lepidosauria és Archosauria filo-
genetikai agakra (93. abra). Ez utobbi szintén kettévalik a ma €16 krokodilokat és
tobb mas hasonld, kihalt, krokodilszer(i éshiillét magaba foglalo Pseudosuchia-ra,
valamint a kiilénféle (repiil6, madar- és gyikmedencéjli) szauruszokat a ma €16 ma-
darakkal (Aves) egyesitd6 Ornithosuchia-ra. A madarak tehat filogenetikai szem-
pontbol szervesen illeszkednek a Diapsida féiranyba, és nem valaszthatok el az
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75. abra. A magzatburkos gerincesek (Amniota)  foldtorténeti kibontakozasanak idérendje

(Gemmel et al. 2020), kapcsolatban a fébb lemeztektonikai eseményekkel: (i) A Pangaea széttore-

dezésének kezdete — 225-200 milli6 év, (ii) Az Indiai-6cean medencéjének kialakulasa — 184-130

millio év, (iii) Az Antarktisz és Ausztralia kilonvalasa — ~133 millio év, (iv) Tasmania kulonvalasa
— 33 millié év
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Archosauria nagy kladusztél. Bar a madarak ebben az értelemben nem t6bb, mint
az Archosauria egy, a krokodilokkal egyenrangti rendje, a tankonyvek tobbségében
- valtozatossaguknak megfeleléen — a hagyomanyos osztaly kategériat kapjak.

A Lepidosauria bazalis elkiiloniilésti agazata az egyetlen recens fajjal (tuatara —
Sphenodon punctatus) képviselt Rhynchocephalia (hidasgyikok). A molekularis filo-
genetikai elemzések azt bizonyitjak, hogy mintegy 250 milli6 éve kiiloniilhetett el a
pikkelyes hiill6k ,modernebb” agazatatol (Squamata). A hidasgyikok 6si rokonsagi
kore a Mezozoikumban a Gondwanan széles korben elterjedt volt, az egyetlen €16
faja mint filogenetikai reliktum (,,é16 fosszilia”) Uj-Zéland ikonikus endemizmusa.
Genomja 2n = 36 kromoszdémara tagolodik, ebbdl 14 par makrokromoszdéma, és 4
par mikrokromoszéma. Mérete mintegy 5 Gb, az ismert gerincesek kozott az egyik
legnagyobb, mivel sok ismétl6do elemet tartalmaz, és ezaltal bepillantast enged az
Amniota-6s0k feltételezett genomjaba (Gemmel et al. 2020). Bar az ismétlédo ele-
mek szama nem tér el szignifikansan a Lepidosauria agazatra jellemz6 értéktdl, az
ismétlodd elemek szekvenciai nagyobb diverzitastiak, és az emldsokkel kozos ele-
meket is tartalmaznak, ami sziinpleziomorfidra utalhat. Jelentds terjedelmiiek a ko-
rabbi horizontalis géntranszferre utal6 hosszu beiktatott szakaszok (long interspersed
elements, LIE, a genom mintegy 10%-a!), ezek egyrésze 6si Sauropsida-eredett,
konzervalt szakasz lehet, mivel jelentés hasonlosagot mutat a tojasraké emlésok,
a Monotremata-k megfelelé szakaszaival. Filogenetikai és immunolégiai szem-
pontbol egyarant fontos jelleg a tuatara polimorf f6 hisztokompatibilitasi komplexe
(MHC), amely a Lepidosauria-rokonsagot bizonyitja, de genetikai 6rokségei révén
kozelebb all mind a kétélttiek, mind az emlésok MHC komplexéhez, mint a szamos
redukcios jelleget mutaté madar-MHC-hoz.

A tuatara fontos adaptiv jellegei kozé tartozik az a ragadozé életmodjaval dssze-
fiiggd fontos képessége, hogy erdsen lecsokkent fényviszonyok kozott is élesen lat,
és retinajaban az Gtféle opszin jelenléte miatt a fejlett szinlatasi képességét is meg-
Orizte, ellentétben az éjjeli aktivitasu gerinces predatorok tobbségével. Ez arra vall,
hogy a hidasgyikok 6sei nappali ragadozé életmdduak voltak, és az éjszakai élet-
modra attérés masképp zajlott le, mint az éjszakai predatorok tobbségénél. A tuatara
védelmét felvallalo maori dslakosok segitségével végzett vizsgalatok soran kitiint,
hogy az allat életmodja életkorral egyiitt valtozik. A juvenilis egyedek még nappal,
és a fas novényzeten maszkalva szerzik taplalékukat. Ez az ivaréréssel valtozik meg,
és az éjszaka, féleg az aljzaton vadaszo adultak a juvenilis egyedeket is fogyasztjak.

A Sauropsida filogenetikai irany valtozasai leginkabb az izomzat és a csont-
vaz szerkezetében kovetheték nyomon. Az egész vazrendszer a szarazfoldi, vég-
tagokkal torténd mozgashoz alkalmazkodott, és csak masodlagosan mddosult
a megfeleld filogenetikai iranyokban tjra a vizi, vagy a labatlan, illetve talajlako
életmdédhoz. A koponya egyetlen nyakszirti biityokkel izesiil az elsé nyakesigolya-
hoz. A diapsid koponyaju filogenetikai f6ag egyik nagy agazata a pikkelyes hiil-
16ké (Lepidosauria). Ujabb radiaciéjuk (Squamata) a fiatal Harmadidészakhoz,
az arid Gvezetek (sivatagok, félsivatagok) térhoditasahoz kothetd (lasd: agamak
— Agamidae, gekkok — Gekkonidae, vakondokgyikok — Scincidae, nyakorvos-gyi-
kok — Lacertidae jelent8s része, stb). A Diapsida masik f6iranyara, az Archosauria-ra
jellemz6 masodlagos szdjpadlas a krokodiloknal alakul ki, ahol ez féként az all-
csontokbol (premaxillae és maxillae) szarmazik, de a csontos szajpadlas hasonlo az
0sibb tipust, palaeognath koponydji madaraknal és a Theropod dinoszauruszok-
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nal is. Az Anapsida (halantékablak-nélkiiliek) csoport (tekndsok) zart, dobozszerti
koponyaja is az Archosauria koponyaszerkezet modosulasaként johetett létre.

A Lepidosauria féagazat Squamata agazata mintegy 9000 fajaval, életmaddjat és
szaporodasi rendszereit tekintve is (szexualis és parthenogenetikus, illetve tojas-
rako és elevensziild fajok) a szarazfoldi gerincesek egyik legsokfélébb csoportja. A
kombinaltan végzett morfoldgiai és molekularis elemzések alapjan a jelenlegi cso-
portok igen magas tamogatottsaggal (92%) két monofiletikus féagra kiilontilnek, a
Gekkota + Dibamidae €s a Lacertoidea + Toxicofera, ezeken beliil tovabb tagolodo
csoportokra (Burbrink et al. 2020). Az utdbbi f6ag bonyolult filogenetikai 6sszefiig-
gései (76. abra) az alabbiak.

{Scincoidea [Lacertoidea s. str. (((Teioidea + Amphisbenia))
((Mosasauria + Serpentes) (Anguimorpha + Iguania)))]}

A nagy filogenetikai agak elkiiloniilése a korai és kozépsd Juraban (190-155 mil-
li6 év) kezd6dott el, igy a Gekkota—Dibamia, illetve a Lacertoidea—Toxicofera aga-
ké, az utdbbiakon beliil pedig a Serpentes vs. Anguiformes + Iguania kladuszoké.
A jelenleg fajgazdag csoportok, igy a Serpentes €s az Iguania els6 nagy radiacioja
még a felsé Krétaban (98-79 millio év) végbement, miutan az Atlanti-6cean déli
medencéjénak felnyilasaval a Gondwana nyugati kontinentdlis tombjei szétvaltak
egymastol. Ezt azonban a Kréta-Paleocén faunavaltas utan tovabbi radiaciok kovet-
ték, igy a jelenlegi csaladjaik mar ezutan kiiloniiltek el, és a legnagyobb mértékii
sokféleséget a (sensu lato) leguanok (Iguania) és a kigydk (Serpentes) érték el.

Az Iguania filogenetikai f6ag a pikkelyes hiillok egyik legvaltozatosabb csoport-
ja, mintegy 1500 fajjal. Fogazatuk alapjan két {6 filogenetikai iranyra tagozodnak
(94. abra). Az Acrodonta csoportra az allkapcsok élére ranétt, in. akrodont foga-
zat jellemz6; két legismertebb csaladjuk az agamaké (Agamidae) és a kaméleono-
ké (Chamaeleonidae). Veliik szemben a Pleurodonta csoportra az allkapcsok belsé
feliiletére randtt (pleurodont) fogazat jellemzd, ilyenek a sziikebb értelemben vett
leguanok (Iguanidae).

Az akrodont fogazatt csoportok koziil a kaméleonok Afrikaban, Madagaszka-
ron, Délnyugat- és Délkelet-Azsidban, valamint az Ibériai-félszigeten terjedtek el,
az agamak viszont Afrikdban, Dél- és Kozép-Azsidban és az Indo-Ausztraliai szi-
getvilagban honosak. A leguanok f6 elterjedési teriilete viszont Dél-Amerika és a
Galapagos-szigetek (lasd: ,tengeri” leguanok). Az Iguania a molekularis filogene-
tikai vizsgalatok alapjan gondwanai eredetlinek bizonyult, és ezzel dsszhangban
van az Iguanidae jelenlegi elterjedése is. A jelenleg foleg ovilagi, afrikai és azsiai
Acrodonta csoportok viszont a lemeztektonikai folyamatoknak kdszonhetéen, az
Indiai szubkontinensnek és tovabbi gondwanai eredet(i blokkoknak Eurazsiahoz
tortént csatlakozasa révén terjedhettek szét. A legdsibb acrodont fosszilis alak
(Bharatagama) Indiabdl, a korai-kozépsé Jura-idészaki Kota-formaciobol valt is-
mertté. Az Gjabb molekularis vizsgalatok is az Agamidae-k ,,out-of-India” radiacio-
jat erdsitik meg.

Szintén a gondwanai eredet mellett sz6l a kaméleonok afrikai és madagaszkari
elterjedése. Az Agamidae és Chamaeleonidae a kozépso-felsé Jura-idészaki geo-
tektonikai események, a Gondwana és Laurazsia elkiiloniilése utan valtak szét egy-
mastdl. Tovabbi elterjedési valtozasokat eredményezett Madagaszkarnak, a kamé-
leonok feltételezett kialakulasi kozpontjanak a Gondwanatdél vald elvalasa a korai
Kréta idészakban (130-120 milli6 év). Ezzel kozel egyidejlileg (122-96 milli6 év), az
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Indiai-szubkontinensnek a Gondwanatol végbement elkiiloniilése az Agamidae-k
Oseinek filogenetikai szétvalasat eredményezte. A két vikarians testvércsoport to-
vabbi elterjedése soran a Chamaeleonidae-k a Mozambiki-szoroson keresztiil atju-
tottak és szétterjedtek Afrikaban, az Agamidae viszont erésebben diverzifikalédva
az Eocéntol kezd6dden gyakorlatilag az egész dvilagi arid Gvezetben elterjedt. A le-
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76. abra. A pikkelyes hull6k (Squamata) legvaltozatosabb csoportjainak (Iguania, Serpentes) ra-
diacidja a Kréta-végi nagy faunavaltassal indult meg. (Burbrink et al. 2020 utan, egyszerUsitve)



144 VARGA ZOLTAN: AZ ALLATVILAG FILOGENEZISE ES FILOGENETIKUS RENDSZERE

szarmaztatott csoportok (pl. Amphibolurinae, Uromasticinae) ezt kovetden, a korai
Harmadiddszakban terjedhettek szét Afrikaban és Délkelet-Azsiaban.

A kigyok (Serpentes) filogenetikai agazata az Iguania és Anguiformes (hagyo-
manyos taxondmiai beosztas szerint rendek) ikerkladuszanak testvércsoportja (94.
abra, Burbrink ef al. 2020). A ma €16 kigydk, tobb mint 3400 fajukkal a pikkelyes hiil-
16k egyik legvaltozatosabb életmodu, és szinte kozmopolita elterjedésti csoportjat
képezik. Két f6 filogenetikai agra tagolodnak: a vak, asé életmodu Scolecophidia
és az Osszes tobbi csoportot magaba foglalé Alethinophidia. Utdbbiak tobbsége két
nagy filogenetikai dgazatra tagolodik, a — tobbek kozott — a Boidae és Pithonidae
csaladokat tartalmazo Henophidia-ra, és a legtdbb ismert csoportot (Elapidae, Vi-
peridae, Colubridae stb.) magaba foglalé6 Caenophidia-ra.

Foldtorténeti kialakulasuk szamos kérdése még vitatott, mindenekel6tt a nagyon
hianyos fosszilis leletanyag miatt. Az is megneheziti a kérdések megvalaszolasat,
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77. abra. Az Anguimorpha filogenetikai agazat és a Serpentes fejlédéstorténete a Mezozoikumtol
kezdddben (Hsiang et al. 2015 utan, egyszerisitve)
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hogy a bazalis elvalasti Scolecophidia-nak az aso, és erésen specializalt taplalkoza-
saval Osszefiiggd jellegei sajatos, leszarmaztatott autapomorfidk. Az tGjabban, f6leg
a volt Gondwana teriiletérol elSkertilt, a kigydk korai, kihalt csoportjait képvisel6
Kréta-idészaki fosszilidk (pl. Dinilsia patagonica, Najash rionegrina, Coniophis prece-
dens) is azt mutatjak, hogy a legdsibb kigydk jellegei ezektdl jelentdsen eltérdek le-
hettek. Koziiliik a Najash és Coniophis csak tavolabbi rokonai a mai kigyoknak, mig
a Dinilsya a mai kigyok, mint koronacsoport (crown group) kihalt testvércsoportja.
Ezek a leletek egyuttal azt is bizonyitjak, hogy a leg6sibb kigydk szarazfoldi élet-
moduak lehettek, és egyértelmiien cafoljak az 6si kigyok tengeri vagy édesvizi élet-
modjara vonatkozé korabbi hipotéziseket (Hsiang ef al. 2015).

A Serpentes filogenetikai ag se feltehet6en mintegy 128 milli6 évvel ezel6tt ala-
kult ki, mig a jelenlegi kigyok eredete, mint koronacsoporté, mintegy 110 millié
évvel ezelGttre tehetd. Az alsé Krétaban (Albi emelet) végbement korai differenci-
alédasukat koveto jelentdsebb radiacidjuk mindenképp a Kréta végi tomeges kiha-
lasok utan kovetkezhetett be, amikor szamos ,,szabad” 6koldgiai niche-t foglalhat-
tak el (Hsiang et al. 2015). Mig a Macrostomata csoport elkiiloniilése még a késdi
Krétaban bekovetkezhetett, a Pan-Booidea ag, illetve a mai csoportok zomét kitevd
Tropidophidia — Caenophidia filogenetikai agak szétvalasa mintegy 81,6 milli6 évre
tehetd. Ezt kovethette a ,modern” Caenophidia-k radiacidja (65-50 millié év), mar a
tomeges kihalasi hullamot kovet6en, a Palaeocén—Eocén iddszakban (77. abra).

Az Archosauria filogenetikai agazat

Az Archosauria filogenetikai 4gazat a hagyomanyosan hiillének tekintett krokodi-
lokat, a dinoszauruszokat, illetve tovabbi, veliik kozeli rokon, a Mezozoikumban élt
kihalt csoportokat, valamint a madarakat foglalja magaba. Bar alapvetden a recens
allatvilag fejlédéstorténetét targyaljuk, mégis attekintjiik a fosszilis Archosauria-k
fontosabb filogenetikai vonatkozasait is, mivel ez a madarak evolucidjanak megér-
téséhez feltétlentil sziikséges, és egyuttal ravilagit a korabbi formalis rendszerezés
és a filogenetikus szisztematika kozoti gyokeres szemléleti kiilonbségekre.

Az Archosauria-n beliil csonttani alapon két nagy monofiletikus kladuszt kii-
16nboztetiink meg: Crurotarsi és Avemetatarsalia. Az el6bbihez tartoznak a kro-
kodilalaktiak (Crocodilomorpha) és a kozeli rokon, féként a Tridszban tobb irany-
ban differencialodott, majd kihalt csoportok, mint a gavialokra emlékeztetd kiilsejii
Phytosauria (syn.: Parasuchia), valamint az Aetosauria és a tisztazatlan helyzet(i
Raisuchia. Ujabban a végtagok csonttani alakulésa alapjan ide soroljék a korabban
madarakkal rokonsagban allénak tekintett, de , crurotarsi”-jellegti Ornitosuchia-t is.
Az Avemetatarsalia azokat a csoportokat foglalja magaba, amelyek hatso végtagja-
nak alakuldsa a madarakéhoz hasonld. Ilyenek a tag értelemben vett dinoszauru-
szok (Dinosauromorpha), ide értve a madarak tagabb rokonsagat (,,tollas dindk”)
és magukat a madarakat is, valamint a Dinosauria filogenetikai testvércsoportjat, a
Pterosauria (szintén ropképes!) + Scleromuchus kladuszt. A fosszilis anyag vizsgalata
azt bizonyitja, hogy a kdzépso-felsd Triaszban a tagabb értelemben vett dinoszauru-
szok harom f6 iranyban diverzifikalédtak: Saurischia, Ornithischia és Theropoda .

Az Gjabb filogenetikai elemzéseknek az a legfontosabb eredménye, hogy az
Ornithischia és a Theropoda filogenetikai testvércsoportok, ezért kozos filogenetikai
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agazatba (Ornithoscelida) tartoznak, monofiletikus kiilcsoportjukat pedig az tGjrade-
finialt Saurischia (Sauropodomorpha + Herrerasauridae) képezi (78. abra, Baron et al.
2022). Az ilyen mdédon meghatarozott Sauropodomorpha csoport sokkal korabban,
mar a fels6 Tridszban és a korai Juraban jelentds sokféleséget ért el, szemben a a ko-
z€psd Juratdl kezd6dden fajgazdagga valt Ornithischia—Theropoda testvércsoporttal.
Az atény, hogy a , theropod” jellegeket mutaté Herrerasauridae a Sauropodomorpha
testvércsoportjanak bizonyult, azt igazolja, hogy az olyan Theropoda-hasonldsagok,
mint példaul az éles, flirészes fogazat, vagy a bipedalis jaras a két csoport konvergens
evolucidjanak, a Herrerasauridae ragadozo életmodjanak a kovetkezménye.

A dinoszauruszok eredetével kapcsolatban, dél-amerikai és dél-afrikai leletek
alapjan korabban azt a hipotézist fogalmaztak meg, hogy leg6sibb agaik a korai-
kozépso Triaszban, mintegy 250 millio évvel ezel6tt, a Gondwana teriiletén alakul-
hattak ki. Az tjabb vizsgalatok azonban, annak alapjan, hogy a kozéps6 Triasz-
ban, féleg a Kindban el6keriilt leletek alapjan, a dinoszauruszok tobb kiilonb6zd
filogenetikai dganak mar igen jelent&s sokfélesége mutatkozik meg, mar inkabb
azt valdszintsitik, hogy a Laurazsia kontinens lehetett a dinoszauruszok kialaku-
lasanak az 8si kozpontja, egyelére pontosabb foldrajzi koriilhatarolas nélkiil. Ezek
a vizsgalatok egyetértenek abban, hogy a legkorabbi dinoszauruszok viszonylag
kis testtomegtiek voltak, és nagyon koran kialakult a bipedalis jaras képessége,
mind a Sauropodomorpha, mind pedig az Ornithoscelida 4gakon. Igy ebben a te-
kintetben jelent&s hasonldsag fedezhet6 fel az Argentinabdl elSkeriilt bazalis hely-
zeti Saurischia, a nagy termetli Herrerasaurus €s a szintén 0si, de filigran alkatt
Ornithoscelida Eoraptor kozott (78. abra), ami kétségtelen konvergens jelenség. Az
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78. abra A Crurotarsi (szaggatott vonal felett) és az Avemetatarsalia (szaggatott vonal alatt) szét-
valasa és fontosabb nemzetségei. Az Aves az Avemetatarsaliaba beagyazott (Lee et al. 2020)
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igy felszabaduld mells6 végtag mind a ndvényevo, mind a ragadozé csoportokban
jelentds sokféleség kialakulasat tette lehetévé. Ez a gyors mozgast lehetévé tevd
bipedalis jelleg majd kiilonosen fontossa valik a Theropoda filogenetikai iranyban
(Lee et al. 2020; 78. abra), lehet6vé téve a repiilésre képes alakok diverzifikalodasat
is (részletesebben a kovetkezd fejezetben).

Kiilon megbeszélést érdemld kérdés a dinoszauruszok foldtorténeti léptékben
igen gyors kihaldsa. Abban altalanossagban egyetértenek a kiilonb6zé forrasok,
hogy ebben a mintegy 66 millié évvel ezel6tti meteorbecsapodast (lasd: Chicxulub
meteorkrater) kovetd bioszférikus szintli katasztrofalis események dont6 szerepet
jatszottak. Abban viszont nincs egyetértés, hogy az ezt megel6z6en klimatikus és
Osfoldrajzi valtozasok milyen mértékben készitették el ezt a kihaldsi folyamatot.
Hat kulcsfontossagt dinoszaurusz-csalad specidcios-extinkcios dinamikajat vizsgal-
va, mar korabban, mintegy 76 milli6 évvel ezel6tt jelentds hanyatlast tapasztaltak
ezeknek a csoportoknak a sokféleségében (Condamine et al. 2021). Ezen talmenden,
jelent6s kiilonbségek mutatkoztak még abban is, milyen mértéki volt a csokkenés az
egyes csoportok mérete €s taplalkozasi mddja tekintetében (79. dbra). Lathato, hogy
a ragadozok, kiilondsen a nagy testtomegliek (pl. Tyrannosauridae) fajszama még
joval a kipusztulasuk el6tt jelentsen lecsokkent. Nagyobb eltérések mutatkoznak a
novényevo csoportokban, igy a nagy testti, pancélos Ceratopsidae és Ankylosauriae
hanyatlasa még joval a meteorbecsapddas elétt elkezd6dott, a Hadrosauridae gyako-
risaga viszont egészen az utolso évmilliokig magas, s6t eleinte jelentésen ndvekvo-
nek latszott. Ezt azzal magyarazhatjuk, hogy ha a klima és a vegetacio viszonyaiban
valtozasok torténnek, akkor bizonyos csoportok alulmaradnak az adott 6koldgiai
nicheket sikeresebben kihasznaldkkal szemben, hacsak ezt valamilyen 6kologiai in-
novacio nem akadalyozza meg. Ilyennek azonban semmilyen jele sem mutatkozik,
igy a Hadrosauria jelentds sokféleségli maradt egészen a 66 millio évvel ezel6tti me-
teorit becsapodasig.

209 Hadrosauridae meteor becsapddas

Ceratopsidae ¢

Troodontidae

Ankylosauridae
Dromaeosauridae
Tyrannosauridae

Fajszam
N
o
1

Fels6-Kréta [Paleocén
101 94 90 86 84 72 66
millié éve

79. abra A hat legfontosabb dinoszaurusz-csalad fajszamanak valtozasai a Kréta id6szak végi
tomegkipusztulasig (Condamine et al. 2021 utan)
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Aves — Madarak

A Theropoda dinoszauruszok mintegy 150 millié éve kialakult fejlédési aga a mada-
rak. Mas , tollas” dinoszauruszokkal szemben, a madarak a jelenkorig fennmaradtak,
a gerincesek egyik legsikeresebb, egyben a szarazfoldi gerincesek legfajgazdagabb
csoportjat alkotjak. A kdzelmultban Kindbdl szamos olyan lelet keriilt el8, amely a
madarakra jellemz6 jellegeknek a korai megjelenését dokumentalja. A Caudipteryx,
Sinosauropteryx és a Protarchaeopteryx kistest(i, két labon jard, tollas dinoszauruszok
voltak. Mells6 végtagjaik a hosszti, izmos farokkal egyiitt olyan funkcionalis egysé-
get alkottak, amely biztositotta a gyorsan futd allat testének a kiegyensulyozasat. A
Velociraptor mongoliensis singcsontjan nemrég olyan csonttani bélyeget fedeztek fel,
amely azt bizonyitja, hogy ezeknek a nagyobb test(i Theropoda-fajoknak mar eve-
z6tollai voltak. Korabban, még a mult szazad elején, a kistestl ragadozo6 dinoszau-
ruszok csonttani vizsgdlata alapjan a zsenialis magyar paleontologus Nopcsa Ferenc
arra a feltételezésre jutott, hogy ilyen életmodu allatok lehettek a madarak &sei.

A madarak megjelenését az aktiv repiilés kialakulasaval hatarozzuk meg. Ez két
alapvetd tulajdonsag-csoport kialakulasahoz kotott; egyik a mellsé végtagok és a
farok aerodinamikai 6sszehangolddasa, masik a test méretének és fajstulyanak csok-
kenése. A Theropoddk és a legkorabbi madarak testének stlypontja egyarant a me-
dencedv tajékara esik, ami kizarja a szarnyakka alakult mells6 végtaggal végzett
siklérepiilés lehetdségét. Egy 2003-as kinai lelet (80. abra) azonban ismét ravilagi-
tott arra, hogy a siklérepiilés mennyire fontos lehetett a repiilés evoltcidjaban. A
Microraptor nevii kistestd Theropoda mellsé é€s hatso labait is evezotollak boritottak,
ez pedig megoldast jelenthetett a tulsagosan hatra es6 stilypont okozta nehézségek-
re. Egy masik elterjedt elképzelés a repiilés kialakulasat egy nyilt terepen €16, nagy-
testli rovarokat futva zsakmanyolo hipotetikus 6sbdl szarmaztatja. A Velociraptorok
evezotollai mindenesetre alatdmasztani latszanak, hogy ez a vadaszati mod szerepet
jatszhatott repiilés kialakulasaban. Fészken elpusztult Velociraptor-maradvanyok
bizonyitjak, hogy a fészekkészités, a kotlas és ivadékgondozas is a kis testméretii
Theropoda saurusoknal jelent meg, és korai filogenetikai 6rokség a madaraknal.

Theropoda dinoszauruszok Madarak

Ornithomimisaurida Tyrannosaurida Oviraptorisaurida Troodontida Microraptor gui Dromeaesaurida Archaeopteryx tobbi madar

80. abra. A Theropoda dinoszauruszok filogenetikai vazlata a futé-ragadozok (Ornithomimisaurida—
Troodontida), négy tollas szarnyu ,siklérepllék” (Microraptor) és madarszer(i csoportokkal
(Archaeopteryx—Aves)
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Az Archaeopteryx lithographica a legkorabbi olyan faj (~150 milli6 év), amelynek az
evezotollai aszimmetrikus profiltiak, tehat aerodinamikailag elényds alaktiak vol-
tak. A labakat szintén tollak boritottak, igy legalabb is siklorepiilésre képes lehetett.
Ezt a fajt még jellemz6, de a modern madarakban mar hianyzo hiillé-tulajdonsagok
jellemezték, pl. a fogazott allkapcsok és a szarny harom szabad, karmokkal bird,
funkcionalis ujja. Az Archaeopteryx és a modern madarak kozds, a tobbi Theropoda
fajtol eltéré csonttani sajatsagai: a viszonylag kevés (<26) csigolyabdl felépiils fa-
rok, és a hatso végtag 1. ujjanak szembefordulasa a 2-4. ujjakkal. Ezzel egyiitt, az
Archaeopteryx nem tekinthet6 a mai madarak dsének, hanem egy korai filogenetikai
oldalagnak, mivel a Juranal fiatalabb maradvanyai nem ismeretesek. A , madarsze-
r” Theropod filogenetikai ag tobb tagja viszont fennmaradt a Kréta végéig, és a
Krétabol ismertek valddi ,madarésok” is (81-82. abra). A madarak evoludcidjanak
kezdetén, fennmaradasuk szempontjabol fontos lehetett, hogy a repiil6 rovarok, de
a magas tapértékii magvak is viszonylag kihasznalatlan taplalékforrast jelentettek.

A ma él6 madarfajok (Neornithes) két filogenetikai dgazatra tagolodnak. A Pa-
laeognathae-ra jellemz8, hogy a pterygoideum és a palatinum egységes csontta
forrt 0ssze. Ebbe a filogenetikai agazatba a korabban Ratitae néven Osszefoglalt
ropképtelen (parafiletikus!) csoportok és a ropképes tinamuk tartoznak. Testvér-
csoportjuk a Neognathae, amelyeknél a palatinumok nem forrtak Ossze egységes
csontta. Mivel a fels6 Krétaban élt Ichthyornis-ok, illetve a rokonsagi koriikbe tartozo
Ujabban megtalalt fosszilis faj, a Maastrichti formaciébdl (Belgium) elékeriilt Janavis
finalidens (fajneve: utolsé fogas [madar]!) csontos szajpadlasa a recens Galloanseres-
sel (tytikok-ludak) szinte azonos, ezek a leletek a jellegek filogenetikai értelmezését
jelentésen megvaltoztattak, és el6segitették a Neoaves €s a felsé Kréta-kori fosszilis
alakok filogenetikai kapcsolatainek feltarasat (Benito et al. 2022, 82. abra).

Korabban ugy vélték, hogy a Palaeognathae-k a Gondwanan alakultak ki, mi-
vel szinte az Osszes jelenleg €16 fajuk a Déli-félgombon €él. Ezt a feltételezést cafol-
tak meg az északi-félgombi Paleocén, ropképes palacognath madarak leletei. Ezek
az Osi paleognath madarak kistesttiek (3,5-5 kg) é€s ropképesek voltak, leginkabb

Jura | Kréta | Kainozoikui
Dromaeosauridae
Aves=
Archaeopteryx
Metornithes Rahonavis:
Ornithothoracesl Iberomesornis
Enantiornithes
Patagopteryx
Ornithurae Hesperornithiformes
Carinatae Ichthyornithiformes
Neornithe

81. abra A madarakra jellemzd csonttani jellegek nagyrészt a Jura és Kréta idészakokban alakul-
tak ki, zommel kihalt filogenetikai agakon
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160 150 140 130 120 110 100 90 80 70 = g jelenlegi tinamukhoz hasonldan. A
Palaeognathae laurazsiai eredetét bizo-
nyitjak a fosszilis és a molekularis ada-
tok is.

A Palaeognathae csoport molekularis
filogenetikai fajat nuklearis gének tobb,
mint 70 ezer nukleotid szekvencidjara
és a kozel teljes mitokondrialis genom-
ra (15 381 bazispar) alapoztak (84. abra;
Yonezava et al. 2017). Az tijabb moleku-
laris filogenetikai vizsgalatok alapjan a
ropképtelenség is, és a gigantikus mé-
ret is egymastdl fliggetlentil alakult ki
a kiilonboz6 filogenetikai agakon. fgy
valt vilagossa, hogy — a korabbi felté-
telezésekkel ellentétben — a ropképes
RERREY  tinamuk (Tinamidae) csupan az 4j-zé-

landi moak filogenetikai testvércso-

Ornithurae

82. abra. A madarcsontvaz filogenetikailag
fontos jellegei és a madarak fels¢ Kréta id6-

kora Kréta
Paleocén
Oligocén

110 millié éve

Struthio camelus

Pterocnemia pennata
Rhea americana
Tinamus major
Crypturellus
Eudromia elegans
Pachyornis australis
Emeus crassus
Anomalopteryx didiformis
Megalapteryx didinus
Dinornis giganteus
Casuarius bennetti
Casuarius casuarius

Dromaius novaehollandiae
Apteryx haastii

Apteryx owenii

Apteryx australis mantelli
Mullerornis sp.

Aepyornis maximus

Cirkumantarktikus hidegaramiat létrejotte

83. abra. A szigetlakd ropképtelen Palaeognathae madarak ropképes 6soktdl szarmaznak, és a
gigantikus méretek egymastdl flggetlen filogenetikai agakon alakultak ki (Yonezava et al. 2017)
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portjat képezik, nem pedig az Gsszes ropképtelen Palaeognathae madarét. Grealy
et al. (2017) fosszilis DNS-t vontak ki az elefant-madarak tojashéjabol és tij-gene-
racids szekvendldssal 12 500 exon és a teljes mitogenom szekvencidjat hataroztak
meg. Kitlint, hogy a Palaeognath radidcié 69-52 millié évek kozott ment végbe. A
madagaszkari elefantmadarak (Aepyornis) elkiiloniilése igy mintegy tizmillio évvel
korabbi, mint ahogy korabban feltételezték, igy ezek is csak ropképes Oseikkel né-
pesithették be Madagaszkart, ugyantgy, mint a moak (Dinornis) sei Uj-Zélandot
(83. abra).

A jelenlegi madarak tiilnyomo tobbsége a Neognathae — tij-koponyajtiak aloszta-
lyaba tartozik. Legkorabban elvalt filogenetikai aguk a tytik- és lidalakuakeé (Gallo-
Anseres), ezek képezik az Osszes tobbi neognath madar (Neoaves) filogenetikai
testvércsoportjat. Szétvalasukat még a Kréta végi (66 milli6 év) meteoritbecsapodas
(,,Chicxulub impact”) okozta tomegkipusztulas el6tt viszonylag gyors, zommel ki-
halt csoportokat eredményez6 radiacio kovette (ennek részleteit 1lasd a 82. abran).
A tomegkipusztulast kdvetden, a felszabaduld dkologiai nichek gyors titemti elfog-
lalasa soran az szé-bukd, gazld, ragadozd stb. életmod és alkat tobb filogenetikai
agon is létrejott, egymastdl fiiggetlentiil. A létrejott filogenetikai agak legtobb jellege
adaptiv, ezért sok a konvergencia (,, vizimadarak”, , ragadozok” stb.), illetve a koze-
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84. abra. A madarak elterjedéstorténete az ,6si elterjedések” (ancestral areas) alapjan. A korokben
az egyes szektorok aranya annak a valészinliségét mutatja, hogy melyik kontinensen élhetett az
illetd csoport adott foldtorténeti korban. Ahol négyzetek vannak, ott csak egyes fossziliak ismertek,
igy nincs értelme valdszinliségeket szamitani. A struccalakuak kivételével, a tobbi csoport kdzos
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li rokon csoportok is esetenként eltérd kiilsejiek (1asd: , Laro-Limicolae” — siralyok,
alkak, parti madarak).

A legkorabbi sok-16kuszos, tj-generaciés DNS-szekvenadldson alapulé médszer-
rel végzett filogenetikai elemzés (Prum et al. 2015) a Neoaves-en beliil 6t {6 filogene-
tikaiiranytkiilonboztetett meg: (i) két er6sen specializalt, 6si szétvalast rend (Capri-
mulgiformes, Apodiformes, incl. Trochilidae), (i7) valtozatos kiilsej(i, szintén koran
elkiilontilt csoportok (Otitiformes, Pterocliformes, Columbiformes, Cuculiformes,
Musophagiformes stb.), (iii) a darualaktak sok fosszilis és kevesebb recens fajt
tartalmazod csoportja (Gruiformes), (iv) a nagy és heterogén , vizimadar” kladusz
(Aequorlitornithes: Gaviiformes, Sphenisciformes, Ciconiiformes, Pelecaniformes,
Phoenicopteriformes, Podicipediformes, Charadriiformes s.l.), és a legfiatalabb
radiacid: (v) a Telluraves, ahol az Gsszes tobbi rend testvércsoportjanak tekintett
hoacinok (Opisthocomidae) mellett hat tovabbi nagy csoport kiilonboztetheté meg:
ragadozok (Accipitriformes), baglyok (Strigiformes), a Piciformes-Coraciiformes
komplex, sélyomalaktak (Falconiformes), papagalyalaktak (Psittaciformes), vala-
mint a Telluraves mintegy 80%-at kitevé verébalakuak (Passeriformes).

A tovabbi vizsgalatok (fontosabbak: Kuhl et al. 2020: transzkriptom-alapti, Stiller
et al. 2024: genomikai alapt; 85. abra) a fenti alapveto tagolddast jorészt megerdsitet-
ték, részben viszont kiegészitették és pontositottak, ravilagitva az ellentmondasos
részletekre is. A legfontosabb 0ij eredmények az alabbiakban foglalhatdk Ossze. A
Neoaves legkorabbi elagazasat a kiilonleges specializaciokat mutato, két kiilséleg
jelent&sen eltérd csoporttal képviselt Mirandornithes (,,csodamadarak”: vocskok és
flamingdk) alkotjak. Ezt kovetik a korabbi vizsgalatokban , basal landbirds”-ként em-
litett, tobbfelé tagolt , szarazfoldi” filogenetikai agak: Columbimorphae (galamb-
alaktiak: galambok, talpastytkok és madagaszkari labasguvatfélék), Otidimorphae
(ttzokok, kakukkok és turakdk), az egyetlen fajjal képviselt Opisthocomiformes
(hoacin), és az erésen heterogén Cursorimorphae (partimadarak és darvak). Hoz-
zajuk csatlakozik egy tovabbi ,triplet”, a Phaethontimorphae (,tizmadarak”: tro-
pusimadar-félék és két monotipikus gondwanai csoport, a neotrépusi guvatgémek
és az Uj-kaledoniai kagu) a Strisores (,,surrandk”: lappantyuk, sarlésfecskék, kolib-
rik) és az Aequornithes (,vizimadarak”: pingvinek, godények, golyaalakuak, vi-
harmadarak, alkak) népes tabora. Az utobbi csoportokat a klasszikus gorog filozo-
fia négy elemére (tliz, viz, f6ld, levegd) utalva Elementaraves néven is emlitik. A ma
€16 madarak talnyomo tobbsége a Telluraves két nagy agazataba, az Afroaves és
Australaves néven 0sszefoglalt rendek csoportjaiba tartozik. Az elnevezés arra utal,
hogy ez a két déli-féltekei kontinens lehetett az illeté csoportok elsédleges differen-
cialédasi kozpontja. Az el6bbi agazaton beliil két szorosabb rokonsagi kor rajzolo-
dik ki: a Trogoniformes-Bucerotiformes-Coraciiformes-Piciformes ,kvartett”, illet-
ve a ,ragadozdok” két testvércsoportja: Strigiformes és Accipitriformes (85. abra).

A Telluraves kozos 6se mar jelen lehetett nem sokkal a nagy tomegkiha-
las utan (mintegy 50 millio évvel ezel6tt), a két agazat nagyobb mértékti diffe-
rencialédasa azonban csak a Neogénre tehetd, mintegy 20 millid évvel ezel6tt.
Ezt id6ben szorosan kovette az Australaves radiacidja, amelyben a fajszegény,
reliktumjellegti kariamak bazalis elvalasuak, a Falconiformes pedig a Psittaciformes
és Passeriformes kiilcsoportja (85. abra). Utdbbiak szétvalasanak és korai diver-
zifikdloddsanak szintere az ausztraliai kontinens lehetett. Szintén ausztraliai ere-
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85. abra. A madarak filogenetikai faja Passeriformes nélkil, genomikai szintli elemzés alapjan,
rendekig egyszerlsitve, foldtorténeti idéskalaval (Stiller et al. 2014 utan, egyszerUsitve)
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86. abra. A madarak filogenetikai faja: Passeriformes, genomikai szintli elemzés alapjan, foldtor-

téneti idéskalaval (Stiller et al. 2014 utan, egyszerUsitve)
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detli lehet a verébalaktiak (Passeriformes) legkorabban kiilonvalt, reliktum jelle-
gl filogenetikai aga, az Gj-zélandi alcstuszkak (Acanthisittidae) csaladja, amely a
tobbi Passeriformes testvércsoportja. A tovabbiak radiacidja két nagy filogenetikai
agra oszlik (Oliveros et al. 2019, 86. abra), a kiralygébicsformakra (Tyranni) és az
énekesekre (Passeri). Az el6bbiek koziil az Eurylaimidae csalad délkelet-azsiai, a
masik két, fajgazdagabb infraordo (fazekasmadarak — Furnariida, kiralygébicsek
— Tyrannida) féként neotrdpikusak. A Passeri agazat néhany sziik elterjedésii
ausztraliai csalad (Menuridae, Ptilonorhynchidae) mellett két nagy filogenetikai
agra tagolodik. Mindkét fajgazdag infraordo, a Corvida és Passerida is ausztraliai
eredet(i. Nagyobb mértékii szétterjedésiik azt kovetéen mehetett végbe, miutan a
Wallacea egy fiatalabb harmadidészaki hegységképzddés (Papua orogenezis) révén
kiemelkedett, és létrejott az osszekottetése Délkelet-Azsia felé (Moyle et al. 2016).
Mig a Corvida filogenetikai ag csoportjainak fajgazdagsagi goca ez a térség, kiilo-
nosen Uj-Guinea maradt (pl. Paradisaeidae), addig a Passerida &g korai radiacio-
janak szinterévé a Sino-Himalajai térség valt (lasd: a Timaliidae, Leiotrichidae,
Zosteropidae, Paradoxornithidae, Sylviidae csaladok monofiletikus csoportjat,
Cai et al. 2019). Ennek a f6 differencialodasi kozpontnak a jelentésége mutatkozik
meg tobb tovabbi csalad sokféleségében (Muscicapidae, Prunellidae, Fringillidae,
Passeridae; Price 2010; 87. abra). Tovabbi jelentds diverzifikacié ment végbe a dél-
és az észak-amerikai térség benépesedése soran, részben Afrika feldl (pl. Turdidae),
illetve a Bering-szoroson at (Paridae, Fringillidae, Emberizidae stb.).

87. abra. A Phylloscopus és Seicercus monofiletikus csoportjanak (Muscicapidae) faj-sokfélesége
Eurazsiaban vilagosan mutatja a Sino-Himalajai kdzpont jelentéségét, 6sszekottetésben a dél-szi-
bériai hegyvidékek tajga-dvezetével (Price 2010)
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Synapsida — Egy-halantékablakaak

A Synapsida a gerincesek torzsén beliil a Sauropsida filogenetikai ag testvércso-
portja. Névado jellege abban all, hogy a koponyan egyetlen halantékablak van,
amely az os postorbitale és az os squamosum csatlakozasa alatt helyezkedik el, en-
nek a helyzete és mérete azonban valtozé. Els6é képviseldik a felsé-Karbonbol
(Pennsylvanian) szarmaznak (325-315 millio évesek), ismert nemzetségek pl. a
Dimetrodon, Lystrosaurus vagy a Cynognathus.

A fosszilis Therapsida csoportnal az 6si hiill6- és a modern emldsjellegek egytit-
tesen vannak jelen. Fogazatuk differencialédott, azonban az alsé allkapcsukban még
benne van a Meckel-porc és kettds allkapocs-izesiilésiik van (dentale-squamosum
és articulare-quadratum). Altalaban jellemz3, hogy fejlédéstorténetiik sordn az
emlds-tulajdonsagok egyre nagyobb aranyban jelentek meg, de a ma €16 emlésok-
tol megkiilonbozteti Gket, hogy az Gsszes apomorf bélyeg egyszerre sohasem volt
jellemzé. Kladisztikus elemzés szerint koziilitk a Cynodontia, illetve ezen beliil a
fels6-Triaszban (~200 millid év) élt Morganucodontidae tekinthet6 az eml6sok filo-
genetikai testvércsoportjanak.

Az eml8s6k — Mammalia els6 biztos fossziliai mintegy 190 milli6 évesek. Azok
a jellegek, amelyek mar a legdsibb alakokat is elkiilonitik a tobbi Therapsida-tol, az
also allkapoccsal, annak az izesiilésével é€s — ezzel szoros Osszefliggésben a bels6
tiillel, illetve a hallécsontocskakkal kapcsolatosak. Az allkapcsot egyetlen par csont,
a mandibularia alkotja, ez a squamosummal egytitt hozza létre az allkapcsi iziiletet.
Ezzel egyiitt a kozépfiil egyetlen hallocsontocskaja (columella) a kengyellé (stapes)
alakul, és tovabbi két csontocskaval (malleus és incus) egésziil ki. Ezen beliil a Me-
zozoikumban még tobb filogenetikai agra tagolt, tojasokkal szaporodd Prototheria
csoportot jelenleg mar csak a kloakasok (Monotremata) két maradvanyjellegti cso-
portja (Platypodidae, Tachyglossidae) képviseli. A masik f6 agat, az elevensziild
eml6soket — Theria két nagy filogenetikai 4g, Metatheria (erszényesek) és Eutheria
(méhlepényesek) képviseli, ezek filogenetikai testvércsoportok.

Az erszényeseken (Metatheria) beliil a pleziomorf fogazatt Ameridelphia (Didelphis
+ Monodelphis és Caenolestes) parafiletikus, mivel utébbi a monofiletikus Australidelphia
testvércsoportja. Utdbbiakon beliil a Perameles-rokonsag €s a Dromiciops bazalis hely-
zet(i, utdbbi kozeli rokona a Notoryctes és a Dasyuromorpha. Leginkabb leszarmazta-
tott csoportok a , kevésfoga” (Diprotodontia) koala-vombat rokonsag, illetve a ken-
guruk (88. abra).

A méhlepényes emlésok (Eutheria) nagy radiacidja a foldtorténeti Uj-id6 (Kai-
nozoikum) egyik legjelentésebb eseménysorozata. A fosszilis leletek egyértelmiien
mutatjak, hogy jollehet a bazalis elvalasok még a Juraban végbementek, a Placen-
talia radiacio csak a Paleocénben indult el. A csoport elsédleges szétvalasa a kon-
tinensek alapvetd tagolodasat titkrozi: a déli eredeti Atlantogenata, vs. északi,
laurazsiai Boreoeutheria (89. abra). Az el6bbin beliil két filogenetikai ag kiilontil
el, egyrészt az Afrotheria, ezen beliil a kis termettinek és csekély fajgazdagsagtinak
megmaradt tanrekek, aranyvakondokok és elefantcickanyok vonala, veliik szemben
pedig a nagyobb foldimalacok, szirtiborzok és szirének, vagy akar a gigantikus mé-
ret(i elefantok. A masik f6 agat a jelenleg szinte kizarélag Dél-Amerikara korlatozott
elterjedésti Xenarthra-k képezik, pancélosakra és ,szérosekre” (lajharok) tagolodva.
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Sokféleségiik a Neotropisban jott létre, azonban az amerikai kontinensek 6sszekot-
tetésének létrejotte utan, a fiatal harmad- és negyediddszakban a legtobb csoportjuk
kihalt, igy pl. a nyilt térségeken ¢él6 nagy termet(i lajharok. Ebben a folyamatban
dontének bizonyult az észak-amerikai kontinens fel6l érkezd, részben eurazsiai ere-
detti csoportok tomeges kompeticios folénye (lasd: Nearctic-Neotropic interchange).

A laurazsiai csoportokon beliil koran szétvalt a pleziomorf végtagvaz- és fogaza-
ti jellegeket meg6rz6 Euarchodontoglires f6ag é€s a sok autapomorf specializaciot
mutatd Laurasiothera. A Primates az el6bbi filogenetikai irany egyik koran elkii-
l6niilt aga, sok pleziomorf jelleggel. Ezekben a folyamatokban dont6 szerepe volt
a harmadiddszaki éghajlati valtozasoknak. Az erdds vegetacid térhoditasaval jaro
Eocén klimaoptimum szinte az &sszes nagy filogenetikai agon jelents méretnove-
kedéssel jart. Az Oligocén klimalehtilés er6sen megszelektalta az Eocénben viragzo
csoportokat, igy pl. a paratlanujji patasok radiacidjanak legtobb csoportja a korai
Tercier {iveghazhatasti, erdds id6szakanak a végére kipusztult. Azok a csoportok
voltak képesek tulélni a valtozasokat, amelyek alkalmazkodhattak a nyilt fiives
vagy fiives-fas mozaikos térségek taplalékforrasaihoz. Ez eredményezte azt, hogy
a paratlandjju patasoknal jelentsebb faj-sokféleség csak a lovaknal (Equus nemzet-
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88. abra Az erszényesek (Marsupialia filogenetikai tagolddasa. Lathato, hogy a korabbi ,,sokfogu
erszényesek” (Polyprotodontia) a fogazat szuinpleziomorfiajan alapul, igy parafiletikus, az ebbe
beagyazott Diprotodontia viszont monofiletikus
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ség) johetett létre, a 1ab és a fogazat adaptiv valtozasai révén, a lombevo helyett a
flevo-legeld életmodra attéréssel. Mig az Eocén-beli erdélakd otujji 6slovak kisebb
mérettiek voltak, és lagy szoveti szerkezetli névényeket, pl. lombleveleket fogyasz-
tottak, addig az Eszak-Amerikéban kialakult haromujjt Hipparion-ok mér nyiltabb,
szavannaszer(i él6helyek lakoi voltak, és a fels6-Miocéntdl atmenetileg szarazza
valé Beringian at népesitették be Eurazsiat, eljutva — tobbek kozott — a Karpat-me-
dencébe is (Hipparion barlang Csakvar kozelében).

Monotremata . X
Ornithorhynchus anatinus
Marsupialia Monodelphia Monodelphis domestica
LAustralidelphia M "
acropus eugenii
Tenrecidae Echinops telfairi
Afrotheria Hyracoidea A A
Procavia capensis
Atlantogenata Paenungulata Proboscidea Loxodonta africana
[ Dasypus novemcinctus
Xenarthra e Choloepus hoffmanni
Theria @ Lagomorpha [~ Oryctolagus cuniculus
2 Glires o L—————— Ochotona princeps
€ Sciuridae . . .
S Spermophilus tridecemlineatus
8 Caviidae i
<= - Cavia porcellus
% Rodentia ) .
i Heteromyidae Dipodomys ordii
- [ | Mus musculus
Placentalia {
Muridae Rattus norvegicus
Tupaiidae . .
Tupaia belangeri
- Stepsirrhini I Otolemur garnettii
L Microcebus murinus
Haplorrhini Tarsi icht
Primates arsius syrichta
— Calllithrix jacchus
Platyrrhini
Anthropoidea Macaca mulatta
— Pongo abelii
Catarrhini ) i
Hominoidea Gorilla gorilla
Hominidae _E Pan troglodytes
Homo sapiens
Erinaceidae )
Erinaceus europaeus
I Soricidae
Sorex araneus
Cetacea .
Tursiops truncatus
Ruminanthia Bos taurus
Laurasiothera Cetartiodactyl uina Sus scrofa
Tilopod
opoce Vicugna pacos
Chiropterar Pteropus vampyrus

Myotis lucifugus
Perissodactyla

Pegasoferae Equus caballus
Caniformia . o
Canis familiaris
- - Felix catus
Feliformia

89. abra. Az eml6sok f6bb csoportjainak filogenetikai kapcsolatai (Dos Reis et al. 2012 utan,
egyszer(sitve)
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A parosujju patasoknal a jelentds mértékii korai Tercier kipusztulas utan elkiilo-
niiltek a mai f6 filogenetikai iranyok. A Giraffidae két faja merében ellentétes spe-
cializacidokat mutat az eséerddlakd, illetve a szavanndk fait-cserjéit legeld életmod
kovetkeztében. Az utobbi évek molekularis filogenetikai vizsgalatainak egyik érde-
kes eredménye volt, hogy a korabban egy, variabilis fajnak tekintett zsiraf valéjaban
négy ,rejtett” faj komplexe, amely természetvédelmi szempontbol is négy 6nallo,
veszélyeztetettség szempontjabol is eltérd egység. A tevefélék fejlédéstorténete sa-
jatos mddon vilagit ra a preadaptacié lehetéségeire azzal, hogy megmutatja, mi-

Antilocapra americana

I Okapia johnstoni

Cervus elaphus

I Boselaphus tragocamelus

Tetracerus quadricornis
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Tulkok

Pseudooryx nghetinhensis

Syncerus caffer

Bubalus bubalis

I Aepyceros melamphus

Neotragus moschatus

Oreotragus oreotragus

Cephalophus dorsalis

Redunca fulvorufula
—: Gazella granti
Saiga tatarica

Damaliscus pygargus

Antilopok és gazellak

Hippotragus niger

Pantholops hodgsonii

Budorcas taxicolor

Ovis aries

Ovis dalli

Rupicapra rupicapra
E Naemorhedus sumatraensis
Ovibos moschatus

Oreamnos americanus

Juhok, zergék és
pézsmatulkok

Ammotragus lervia
Pseudois nayaur
Capra falconeri

Capra nubiana

Kecskék

Capra sibirica

Hemitragus jemlahicus

90. abra. A parosujju patasok filogenetikai tagolodasa (Matthee et al. 2001 utan, egyszerUsitve)
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lyen terjedési potencialja lehet egy alapvetéen hideg-szaraz hegyvidéki klimahoz
alkalmazkodott allatcsoportnak a zonalis sivatagok ovében Eurazsiaban. Egészen
sajatos, molekularis eszkozokkel igazolt filogenetikai ag a viziloféléké és a ceteké.
Mig az amfibikus életmddjukat megodrzé vizilovak egyetlen fajparra tagolddtak, az
édesvizi-mocsari, majd oceani élettérbe atjuto cetek az 1j életkozeg tobbrétd tapla-
lékforrasahoz alkalmazkodva az emlésok egyik diverz csoportjava valtak. A sza-
razfoldi csoportok koziil az egyik legjelentésebbé a tulkok (Bovidae) sokfélesége
valt (90. abra). A nagyobb testtomegi tulkok filogenetikai testvércsoportja a rend-
kiviil diverz, a kecskéket-juhokat, gazellakat-antilopokat egyarant magaba foglald
iker-agazat. A taplalék kettGs feltarasa lehet6vé tette a megfelel szintii taplalkozast
hideg-szaraz kortilmények kozott is, ezt mutatjak a magashegységi (juhok, kecskék,
gyapijas jak) és sarkvidéki (pézsmatulok) viszonyokhoz tortént alkalmazkodasok.
A ragadozok nagy filogenetikai tagolédasaban elsédlegesen elkiiloniil a macska-
forma és kutyaforma féagazat, szamos morfologiai konvergenciaval. Anélkiil, hogy
ennek részleteit targyalnank, a tovabbiakban egy olyan modellcsoporttal foglalko-
zunk, ahol a fosszilis anyag vizsgalata és a molekularis filogenetikai elemzések
egylittesen tették lehet6vé a fajképzddés folyamatainak feltarasat. Ez a természet-
védelmi okokbdl is jelentds csoport a medvéke, ezen beliil is a barnamedve — jeges-
medve filogenetikai agé. A barnamedve (Ursus arctos) mintegy egymillié éve alakult
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és észak-afrikai
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91. abra. A barna medve (Ursus arctos) filogenetikai tagolddasa és kronoldgiaja (Korsten et al.
2009 utan, egyszerUsitve)
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ki, és legalabb két nagy, foldrajzilag és genetikailag elkiiloniilt allomanyra tagolodik
(Korsten et al. 2009, 91. dbra). A dél-eurdpai hegyvidéki barnamedvék az Ibériai-, az
Appenini- és a Balkan-félszigeten terjedtek el, illetve egy kis maradvany-populaci-
ojuk Norvégia hegyvidékein is el6fordul, s6t korabban megvoltak a Brit-szigeteken
és Eszak-Afrikaban is. Jéval nagyobb az ,északi barnamedvék” aredja, ezek az Al-
pok és a Karpatok térségétdl Skandinavian és Szibérian at Kamcsatkaig terjedtek
el (Davison et al. 2011), illetve az utolso eljegesedések idején, az dcedni regresszid
miatt szaraz Bering-szoroson at két hulldmban elérték Eszak-Amerikét is. A fosszilis
csontokbdl kivont DNS alapjan kittint, hogy az utolso glacialis enyhébb idészakaban
mindkét filogenetikai ag megvolt Kozép-Eurdpa teriiletén is. Az északi filogeneti-
kai csoportnak a legrégebben, a kozépsd-Pleisztocénben elkiiloniilt 4ga az Alaszka
kornyéki szigeteken alakult ki, és a mitokondrialis genom elemzésén alapjan ebbdl
a populaciobol mtDNS introgresszid ment végbe a jegesmedvébe (Ursus maritimus).
A nuklearis gének alapjan viszont a jegesmedve 6nalld, a barna medvétdl a korai
Pleisztocénben elkiiloniilt filogenetikai ag, tobb eljegesedési ciklus soran alkalmaz-
kodott a sarkvidéki viszonyokhoz (Hailer et al. 2012). A barna medve és a jegesmed-
ve kozott ezek szerint in. mito-nuklearis diszkordancia all fenn.

Primates — F6eml6sok (hominizacio)

Filogenetikai szempontbdl az eml&sok sokféleségének kiilondsen fontos iranya a féem-
16s0ké (Primates). A molekularis filogenetikai eredmények azt igazoljak, hogy legko-
zelebbi rokonaik a délkelet-azsiai, erd6laké mokuscickanyok (Scandentia, Tupaiidae)
és a boérszarnyuak (Dermoptera, repiilémaki-félék). A f6emlosok &sei tolitk a Kréta
id6szak végén, mintegy 85 millio évvel ezel6tt valhattak szét. Fosszilis bizonyitéka-
ink viszont csak a Paleocénbdl és a korai Eocénbdl vannak, 65-55 millid évvel ezel6tti
id6kbdl. Az a tény, hogy a legkorabbi féemlésokre vonatkozo leletek egyrészt Eszak-
Amerikabdl és Eurdpabol (Plesiadapis, 58-55 millio év), masrészt Kinabdl (Archicebus,
56-55 M év) keriiltek el8, azt bizonyitja, hogy a leg6sibb f6emlésok a korai Harmad-
id6szakban mar jelentds sokféleséggel €s nagy tertileten lehettek jelen. Az Archicebus
achilles koponyamaradvanyainak vizsgalata pedig azt mutatja, hogy ez a rokonsagi
kor (Archicebidae) lehetett a f6emlésok két {6 filogenetikai aganak (Haplorrhini vs.
Strepsirrhini) kozos 6se, amely kiils6leg leginkabb koboldmakifélékhez lehetett ha-
sonlo, am joval kisebb szemiirege inkabb a nappali életmodjara vall.

Az Archicebidae-k korai evolucidja legvalészintibb médon Délkelet-Azsidban
zajlott. Ezt a feltételezést erdsiti meg az is, hogy a molekularis vizsgalatok alap-
jan legkozelebbi rokon recens orrtiikor-nélkiili (Haplorrhini) f6emlésok, a kobold-
makifélék (Tarsiiformes) szintén délkelet-azsiai elterjedéstiek, a leg&sibb orrtiikrosek
(Strepsirrhini, Lorisinae) pedig Délkelet-Azsia fel5l népesithették be Madagaszkart,
mintegy 75-80 millié éve, valdszintileg novényekkel egyiitt atsodrodva. Ez a fel-
tételezés azon alapul, hogy a madagaszkari lemurok elkiiloniilésének legvaloszi-
niibb kora mintegy 75 milli¢ év, viszont Madagaszkar joval korabban kiilonvalt,
Afrikatol mintegy 160 milli6 éve, az indiai szubkontinenstdl pedig legalabb 90 mil-
lio éve. A f6emlésok legkorabbi jelentds szétterjedési hullamai a Paleocén—Eocén
klimaoptimum idején mehettek végbe, viszont az Oligocén-végi lehtilés soran az
Osszes laurazsiai Plesiapidiformes kihalt, és a tovabbi fobb radiaciok Madagaszka-
ron (Strepsirrhini: Lorisiformes) és Afrikaban mentek végbe. A Haplorrhini masik,
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egyben sokkal fajgazdagabb f6 aganak, a Simiiformes-nek (valédi majmok) az sei
szintén Azsidban alakulhattak ki, mintegy 50-45 milli6 éve. Ehhez idében nagyon
kozeli (4540 milli6 év) lehet a két filogenetikai f6ag, a keskenyorrt vs. szélesorri
majmok (Platyrrhini-Catarrhini) szétvalasa is. Mivel ekkor az Atlanti-dcean déli
medencéje még viszonylag keskeny lehetett, igy a Platyrrhini-6sok is valoszintileg
novényekkel egyiitt sodrodhattak at Dél-Amerikaba Afrika fel6l.

Az Oligocénben bekovetkezett lehtilési hullam utan, a Miocénben kezd6dé tovabbi
klima-lehtilés, ezzel egyiitt a nyilt biomok térhoditasa a f6emldsoknél is jelentds val-

Galago,

_| Otolemur

Lorisiformes Euoticus
Loris

_I Nycticebus
Perodicticus
Arctocebus
Daubentonia
Varecia
[ Lemur
]| Prolemur
- —I Ea alemur
: ulemur
Lemuriformes Lepilemur
Phaner
Microcebus
— T — Vi
| Allocebus
Cheirogaleus
r Propithecus
Avahi
. Indri
Tarsiiformes Tarsius
[ Carlito
Cephalopachus
Cacajao
Chiropotes
Pithecia

Platyrrhini I gﬁl)lugctagus

Brachyteles
T fasoinx
— Ateles
Haplorrhini abns
1 Cebus
| e—— Saguinus
Leontopithecus
L Galimeo
Callithrix
Aotus
Pongo
|_|_ Ean
L I lomo
Hominoidea — Sorilua .
I_ 00lOC!
Symphalangus
t Hylobates

Nomascus

Macaca
Catarrhini gggirgplthecus
Rungwecebus
Lophocebus
Mandrillus
Cercocebus
Cercopithecus,
Erithrocebus
Allenapithecus
Miopithecus

Semnopithecus,

- - Trachypithecus
Cercopithecoided Rhinopithecus

Simias

r’;lasatlihs .
ygathrix

Presbytis

Piliocolobus

Procolobus

Colobus

65 60 50 40 30 20 10 0
millié éve

Strepsirrhini

Chiromyiformes

Simiiformes

92. abra. A f6eml6sok filogenetikai szétvalasainak foldtorténeti kronoldgiaja (Springer et al. 2012 utan,
egyszerisitve)
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tozasokat okozott. Nagyjabol hasonlo iddszakban (35-25 millid évek kozott) zajlott le
Madagaszkaron a Lemuriformes, Dél-Amerikaban a Platyrrhini, és Délkelet-Azsi-
ban valamint Afrikaban a Catarrhini filogenetikai agak tovabbi tagolodasa (92. abra).

A Platyrrhini-n beliil specialista eséerd6-laké csoport a satanmajmoké (Pithe-
ciidae), amely a sokkal valtozatosabb két tovabbi csaladnak (pokmajomfélék: Ate-
lidae, csuklyasmajomfélék: Cebidae) a filogenetikai testvércsoportja (93. abra). Az
elébbi csaladon beliil elkiiloniilnek a nagyobb testli bégémajmok (Alouattinae)

Tarsius
——mmll Carlito, Cephalopachus

_< Pithecia

Chiropotes

Tarsiiformes

l

1 Tarsiidae

Cacajao

Pitheciidae

Callicebus

Brachyteles
Lagothrix

Ateles

Platyrrhini

Haplorrhini
1

Atelidae

Alouatta

Saimiri

Cebus

Leontophitecus

Simiiformes

Callithrix

Cebidae

Saguinus

Aotus

LAA

Catarrhini

65 60 50 40 30 20 10
millié éve

1

93. abra. A szélesorri majmok (Platyrrhini) filogenetikai tagolodasa (Springer et al. 2012 utan,
egyszerisitve)
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és a karcst, kiilonosen mozgékony pdkmajmok (Atelinae), mig a Cebidae csalad
bazalis elagazasu csoportja az esGerdei specialista éjimajmoké (Aotinae), tovabbi
alcsoportjai a foként gylimdlcs-, rovar- és tojasfogyasztd torpe karmosmajmokeé
(Callitrichinae), illet6leg ennek ikerkladuszaként a kistestii mékusmajmokeé (Saimi-
rinae) és a nagyobb méret(i csuklyasmajmoké (Cebinae).

A Catarrhini filogenetikai ag az Oligocénben, mintegy 30 millié évvel ezel6tt
tagolddott szét, a fosszilis leletek tantisdga szerint még Délkelet-Azsiaban a Cer-
copithecoida vs. Hominoidea csaladcsoportokra. Mindkettén beliil egy-egy nagy
radiacio még ebben az elsédleges élettérben ment végbe, igy a Colobinae alcsaladon
beliil jelentds a langurok és hulmanok sokfélesége, a hominid agon pedig a gibbono-
ké. Utdbbiak kariotipusaik alapjan négy nemzetségre tagolédnak (94. abra), ezeken
beliil az egyes fajok gyakran igen hasonloak (18 faj!), leginkabb genetikai markerek-
kel és fajspecifikus , énekiik” alapjan kiilonithetdk el. Igy nem meglepd, hogy még
az utdbbi években is irtak le sziik elterjedésti, esetenként er6sen veszélyeztetett fajo-
kat (pl. Nomascus hainani: Hainan szigete; N. gabriellae: Laosz, Kambodzsa, Vietnam).
A cerkoffélék filogenetikai 4ga a Miocénben Azsia feldl érte el Afrikat, és mindkét
nagy tribusza, a cerkéfoké és a pavianoké is, itt érte el a legnagyobb sokféleségét.
A Hominoidea ag mésik 6 csoportja, a Hominidae szintén Azsia feldl jutott el Af-
rikaba és Europaba, ahol a fosszilis leletanyag tantsaga szerint (10-8 millié éve) a
Dryopithecus nemzetség fajai nagy elterjedéstivé valtak (lasd: Rudabanya). A szii-
kebb értelemben hominid csoport Pongo aga (orangutan, harom recens faj) lesziikiilt
elterjedéssel megmaradt Délkelet-Azsiaban, a masik viszont Afrikaban valt szét a
gorilla és a csimpanz filogenetikai vonalara, beleértve a ,harmadik csimpanzt”, a
legsziikebb értelemben vett hominin vonalat is. Ennek az utobbi elagazasnak a sok-
félesége (legkorabbi hominin alakok + Australopithecus + Homo) Kelet- és Dél-Afri-
kaban teljesedett ki, ahol a Pliocén folyaman nagy kiterjedésti nyilt térségek jottek
létre, amelyek a bipedalis mozgasti, az eliils6 végtagjukat szabadon hasznalo alakok

= Pongo abelii
b—— Pongo pygmaeus

Hominidae Pan troglodytes
—l E Pan paniscus
Homo sapiens
—: Gorilla beringei
Gorilla gorilla
Hominoidea = _: Hoolock hoolock
Hoolock leuconedys
= Symphalangus syndactylus
Hylobates pileatus
— Hylobates klossii
- Hylobates moloch
Hylobatidae Hylobates agilis
Hylobates albibarbis
Hylobates abbotti
Hylobates funereus
Hylobates muelleri
Hylobates lar
Nomascus leucogenys
Nomascus siki
Nomascus gabriellae
Nomascus concolor
Nomascus nasutus
Nomascus hainanus

20 10
millié éve
94. abra. Az emberszabasuak (Hominoidea) recens fajainak filogenetikai attekintése (Springer et
al. 2012 utan, egyszer(sitve)

o
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széméara komoly talélési elényt biztositottak. Igy valt lehetségessé, hogy a kelet-afri-
kai szavanna-biom teriiletén akar négy hominid alak is egyiitt Iétezhessen, a fogazat
jellegei alapjan nyilvanvalo taplalékforras-felosztassal (95. abra).

A hominid ag specializaciéi a Miocén végén alakultak ki, a dominans himt ,,go-
rilla-tipustt” csaladstrukttra helyett a multimale-multifemale (bonobd-szerdi) rend-
szer fejlédott tovabb. A hominid ag ezaltal is altalanosabb alkalmazkoddképessé-
glivé valt, mint az erd6lako specializalt gorilla- és csimpanz-ag (Meindl et al. 2017).
A hosszabb ivadékgondozasi id6 és az ezt kovetd lassabb ivarérés is egyre inkabb
a K-stratégista jelleget er0sitette, ezaltal a populaciok demografiailag stabilabba
valhattak. A Miocén vége utan a két {6 ag széles korben terjeszkedett: a mar négy
éves koruk koriil ivaréretté valo, inkabb R-stratégistanak mondhaté makakoké, és
a sokkal inkabb K-stratégista hominid ag, ezen beliil az Australopithecus-ok. A fel-
egyenesedett testtartas a 1ab és a medence atalakulasaval és taplalékvaltassal jart, és
ez a nemek funkcionalis kiilonbségeit is erdsithette. Mivel a htstaplalék beszerzése
a himivart egyedek feladata lehetett, a hominid életmddvaltas kovetkezményévé
valt az is, hogy a ndivaru egyedek kevésbé eshettek aldozatul a predaciénak.

A hominidak bipedalis jellegiikkel, a caninusok redukciojaval és eltér6 szocia-
lis struktarajukkal elkiiloniiltek a gorilla- €s csimpanz-szerti vonalaktol. Utobbi-
ak erddrefugiumokba szorultak, mig a bipedalis alakok a nyilt tajakon erds de-
mografiai terjeszkedésnek indultak (,,weed species.”, Meindl et al. 2017). Ennek a
folyamatnak a korai idészakabdl a fosszilis leletanyag eléggé hianyos és sokszor
vitatott értelmezésti. Nagyon valdszinti, hogy a mai Szahel-6vezettdl Dél-Afrikaig
terjedd térségben, beleértve az Etidpiai-fennsikot is, megkdzelitleg ugyanabban az
atmeneti klimajt, szarazabba-hidegebbé valo idészakban tobb Australopithecus faj
élhetett egytitt (Australopithecus africanus: ~2,8-2,3 millio év, A. aethiopicus: ~2,7-2,3
millié év, A. garhi: ~2,5 millié év; 95. abra). Ezeknél iddsebb lehet a 2015-ben leirt

0qH. sapiens H. heidelbergensis == H. floresiensis
H. antecessor
1 H. erectus .
H. habilis P. robustus  P. bolsei
H. rudolfensis
24 H. ergaster Au. sediba
Au. africanus
Au. garhi
3 P. aethjopicus
K. platyops Il Au. afarensis
3
o 41 Au. anamensis
% Ar. ramidus
5 -
Ar. kadabba
61 T 0. tugenensis
7 4 0 S. tchadensis

95. abra. A hominid filogenetikai agon belul Kelet-Afrikaban tébb faj is egyidejlileg Iétezett. Szinek

jelentése: zold = vegyes taplalkozasu, illetve husevdé Homo s.l.; kék = névényevd Australopithecus;

piros = ndvényev6 Paranthtropus; tirkiz kék = Ardipithecus (névényevo); lilas kék = Kenyanthropus
(novényevd). Hianyos leletek, valoszinilleg novényevék: okker = Orrorin; lila = Sahelanthropus



166 VARGA ZOLTAN: AZ ALLATVILAG FILOGENEZISE ES FILOGENETIKUS RENDSZERE

AGY MERET
(1 kognitiv képességek)

TAPLALEK KOOPERATIV VISELKEDES
(1 taplalék minésége, mennyisége, allandosaga) (1 allokalt és kooperativ taplalékfogyasztas)

| KIVULROL JOVO MORTALITASI KOCKAZAT
(| predacio)

_—<

—

: ELETMENET-EVOLUCIO: A Rymry?
TEST OSTSZZSE_TETELE 1 testtémeg, KULTURALIS KOMMUNIKACIOS
| emésztérendszer, hosszabb egyedfejlddés ALKALIYIAZKODAS: KEPESSEGEK:
1 izomzat 1 termékenység 1 eszkdzhasznalat 1 nyelv

96. abra. A kooperaci6 és a kognitiv képességek er6sdédésének modellie (Anton & Snodgrass
2012 utan)

Ledi-Geraru-i (Etiopia) lelet, amely mintegy 2,8-2,75 milli6 éves kord, és egyiitte-
sen mutatja az Australopithecus- €s a Homo-szert jellegeket, azt valdszintisitve, hogy
az ,emberi” filogenetikai vonal mar ekkor kiilonvalt az Australopithecusok agaitol
(lasd alabb, Homo habilis és tarsai, 96. abra).

Feltételezések szerint a Homo-6s0k elkiiloniilésében és késébbi szétterjedésében
a szocidlis monogdmia és a csokkent ndi halanddsig mellett az egész évi folyamatos termé-
kenyiilési lehetdség jatszhatott dontd szerepet. A szocialis monogamia elterjedése a
kooperacios lehetdségek boviilésével jart. A f6emldsok korében egyediilalloan tar-

97. abra. A = csimpanz (Pan troglodytes); B-C = Australopithecus 2,5 M év; D-E = Homo habilis

1,9-1,8 M év; F = Homo rudolfensis 1,8 M év; G = Homo erectus (Dmanisi) 1,7 M év; H = Homo

ergaster (korai erectus) 1,7 M év; | = Homo heidelbergensis (rhodesiai) 300e év; J-K = Homo

neanderthalensis (korai) 70-60e év; L = H. neanderthalensis (Moustérien) 45e év; M = Homo
sapiens (Cromagnon) 30e év; N = Homo sapiens (modern) (Theobald 2012)
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tés monogamiin alapuld szocidlis struktiira és az eszkozkészités egytittesen okozhatta
a hominid ag sajatos onallosagat és tartds szaporodasi elényét, szemben mas em-
berszabastiakkal. Az utédok gondozasaban is megnyilvanulé er6s6dé kooperacié
(cooperative breeding, f6leg az anya testvérei révén), biztosithatta az energiaigényes
nagyobb agy kialakulasanak koltségeit, és ennek az elényei a hosszabb ivadékgon-
dozasi és laktacids idészakban, és a korai mortalitas csokkenésében is megjelenhet-
tek (Kramer & Ellison 2010), ahogy az alabbi modell mutatja (96. abra).

Ez a folyamat a Homo erectus kialakulasa soran er6s0dott fel, és biztosithatta azt,
hogy a H. erectus a szaporodasi tobbletével, tobb szétterjedési hullamban egyre na-
gyobb teriileteket foglalhatott el (Anton & Snodgrass 2012). Ez a taplalékspektrum
boviilésével, a nagyobb napi energiafelhasznalas lehetoségével, névekvd szomati-
kus variabilitassal jart, és igy a populacio altal elfoglalhato niche-tér megndvekedé-
sét is okozta, és képessé tette a népességet a terjedésre.

A legkorabbi (~2 millié év), mar Homo-ként azonositott kihalt faj a 2015-ben
leirt Homo naledi. Az els6 leleteket 2013-ban talaltak Dél-Afrikaban, a Rising Star
barlangrendszerben. A nehezen megkdzelithatd hely és a viszonylag nagy szamu
maradvany ritudlis temetkezésre utalhat. Bar tjabban is tobb bizonytalansag me-
riilt fel néhany Australopithecus €s afrikai korai Homo lelet (Nariokotome-i csontvaz,
Gona-i, etiopiai leletek) kapcsan, abban egyetértés van, hogy a legkorabbi ember-
0s0k, akiket eléembernek, Homo erectus-nak tekinthetiink, egyrészt a Homo habilis
néven ismert 1,9 millié évre datalt KNM ER 1470 sz. lelet, masrészt a ~1,6 millid
évvel ezel6tti KNM WT 15000 sz. , turkanai firi”, mintegy 8-10 éves fiatal egyed ma-
radvanya (97. dbra). A legkorabbi (~1,6 milli6 év) nem-afrikai Homo erectus a sa-
jatosan kis agykoponydji Dmanis-i eléember, a Kaukazusbdl, Georgiabol. Ennél
fiatalabbak a régebben ismert azsiai (Java: ~1,5-0,6 millié év, Peking: ~750 000 év),
illetve a robusztusabb csontozatra utald afrikai (H. rhodesiensis) és europai leletek
(pl. Atapuerca, Heidelberg, Vértesszol6s).

A nevezéktanilag vitatott H. rhodesiensis (? syn.: H. heidelbergensis) lehetett az
Eurazsidban az utols6 jégkorszak idején nagy elterjedésti, robusztus alkat és
nagy agykapacitasu (<1450 mm?®) Homo neanderthalensis (pontosabban: H. sapiens
neanderthalensis) 6se. Hozza hasonlo, de genetikailag némileg eltérd kortarsa a Dél-
Szibéridban (Altaj hg., 2008) feltart, majd késébb Tibetben és Laoszban is megta-
lalt deniszovai ember (H. sapiens denisova), amelynek genetikai nyomai (4—6%-ban)
megtalalhatok a Fiilop-szigeteki, melanéziai, Gij-guineai és ausztraliai (aborigin) H.
sapiens-népességekben. A H. sapiens (AMH — anatomically modern human) ezektdl
a népességektdl fliggetleniil, Afrikaban alakult ki és tobb hullamban terjedt szét a
levantei térségen keresztiil (98-99. dbra).

A genetikai vizsgalatok szerint szerint a H. sapiens neanderthalensis a tobb, mintegy
600 000 évvel ezel6tti afrikai eredetti 6si Homo alakokbdl valt ki, am ez a speciacios
folyamat a fosszilidk 400-260 000 évek kozotti hézagossaga miatt kevéssé ismert.
Az viszont bizonyos, hogy a neanderthali (NT) és a modern emberi (,,anatomiailag
modern human” AMH) filogenetikai agak joval korabban elvaltak egymastol, mint
ahogyan a mai emberi formak kialakultak. A human-specifikus gén-szubsztittci-
okrol a legtobb informacié a mintegy hat millié éve elkiiloniilt human-csimpanz
genom Osszehasonlitdsabol nyerhet6. A csimpanzzal szembeni genetikai eltéré-
sek egy része kizarolag a modern human filogenetikai vonalban alakult ki és itt
fixalédott. A neanderthali genom sikeres szekvenalasa révén nyert adatkészlet az
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Deniszova barlang

Neander-

' volgy Altaji Deniszovai (Deniszova 3)
Neander- ~74000-82000 éves
vélgyi Vindija K il Altaji Neanderthali (Deniszova 5)
~40000 Mezmajszkaja ~120000-130000 éves
éves barlang Denny (Deniszova 11)
Mezmajsz- ~11000-90000 éves

kaja 1
~60000-70000
éves

Csagyrszkaja
Csagyrszkaja-i
Neandervélgyi

(Csagyrszkaja 8)

~80000 éves

Sima de los
Huesos
~430000

éves

98. abra. A Homo sapiens neanderthalensis elterjedésének vazlata Eurazsiaban,megjeldlve a fon-
tosabb leleteket (Reilly et al. 2022)
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99. abra. Fontosabb neanderthali és deniszovai telepek Eurazsiaban, szinekkel kiemelve a
szekvenalt genomu leleteket (Posth et al. 2017). A néduszoknal a szines hatter(i szamok az el-
agazasok becsiilt korait jeldlik ezer években. HST: a genetikailag legeltérébb neanderthali genom
(korai, > 100000 év, nagy variabilitas!). A tovabbi neanderthaliak koziil az Altaj, Okladnikov és

Deniszova szibériaiak, a tovabbiak eurdpaiak
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Osszehasonlitasokat (amh-cs, amh-nt, nT-cs) mindharom kiilénb6z6 kombinacio-
ban lehet6vé teszi. A neanderthali genomban féként révidebb szakasza inszerciok-
deléciok fedezhetdk fel. Bar kevés egyedbdl van genetikai adat, valészintisithetd,
hogy a neanderthali populacié a bér- és hajszinben (melanocortin 1 receptor gén:
MC1R) polimorf volt. Egyes, a H. sapiens-nél fixalédott human szubsztitticiokrol
feltételezhetd, hogy ezek még a neandervolgyi-sapiens vonalak szétvalasa el6tt jot-
tek létre. Igy lehetséges, hogy ezek a genetikai lokuszok a neandervolgyieknél még
polimorfak voltak. A FOXP2 génben két, mintegy 200 000 évvel ezel6tti olyan AMH
specifikus aminosav szubsztittcié van, amelyeket a pozitiv szelekcio jeleként lehet
értelmezni. Ez a gén lényeges lehetett a human beszédképesség kialakulasa szem-
pontjabdl és a fejlett kommunikacios képességet is bizonyitja.

A neandervdlgyi ember az anatomiailag modern embert6l (AMH) testalkataban
és szamos fiziologiai jellegében, anyagcseréjében, energiahaztartasaban és bizonya-
ra pszichikumaban is jelent6sen eltért. Agykoponyaja nagyobb és occipitalis irany-
ban kiterjedtebb, arckoponyaja er6sebben prognath, homlokeresze és nazalis régidja
sokkal markansabb (100. abra), €s egész csontozata sokkal robusztusabb, vaskosabb
volt. Izomtomege, allati fehérje-igénye és ezzel egylitt a napi energiafelhasznalasa
is jelentésen magasabb, egytttal egész testalkata a hosszt tava futdsra-ugrasra fel-
tételezhetGen kevéssé alkalmas lehetett. Tovabbi eltérések kovetkeznek abbdl, hogy
a nagyobb izomtomeg miatt a neanderthali ember energiaigénye adott klimatikus
viszonyok kozott 100-350 kcal-lal nagyobb lehetett, mint az anatomiailag modern
emberé. A leletek alapjan a neandervolgyi utodok eleinte gyorsabban néhettek, igy
a gyermekkori energiaigényiik is nagyobb volt. Emellett késobb érték el a megfelel6
fejlettséget, vagyis a sziiloktdl fiiggésiik is hosszabb ideig tartott. Bar a neandervol-
gyi izomzata elvileg nagyobb hdészabalyozast tett lehet6vé, ezt csokkentette, hogy
még nem rendelkezett a ,modern” ember fejlettebb borkikészit6-varro eszkozkész-
letével, amellyel késobbi , versenytarsa” a hészabalyozast €s -szigetelést masképp,
rugalmasabban oldhatta meg, ami aztan a ,modern” embernek szaporodasi elényt
is biztosithatott. Mindennek a Wiirm eljegesedés klimatikus mélypontjan demog-
rafiai kovetkezményei is lehettek, ami kihatott a hasonloé forrason €él6 populaciok
versengésének kimenetelére. A leletek szerint a neandervolgyiek lokalis, kis egyed-

100. abra. A neandervdlgyi és az anatdmiailag modern ember agykoponyajanak és agylenyoma-
tanak 6sszehasonlitasa (Reilly et al. 2022)
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szamu kozosségekben éltek, ezzel egyiitt vadaszteriiletiik is erésen korlatozott volt
(Gaudzinski-Windheuser et al. 2018). Kozosségeik , metapopulaciéi” képesek vol-
tak talélni bizonyos kornyezeti valtozasokat, igy tobb glacialis hullamot is atvészel-
ve juthattak el Azsiaban az Altajig (Skov et al. 2022).

A 400000 év elétti eurdpai leletanyag még nem mutatja a neanderthaliakra jel-
lemzd jellegeket, igy a hatékonyabb vadaszatot lehetévé tevé Mousterian-idészaki
Levallois ko-technoldgia sem jelenhetett meg kordbban, mint 300e éve. A neander-
thaliak mar nem lehettek dogevdk (mint egyes feltételezések szerint a H. habilis), ha-
nem sikeres, egyes teriileteken meghatarozott, kis szamu préda-allatfajra speciali-
zalodott vadaszok (sikon a 16, a sztyeppei bolény €s a mamut, hegyekben az kdszali
kecske, erdos teriileteken a szarvas; utdbbi pl. az Ibériai félszigeten mas erddlako
fajokkal egytitt). Sok lel6helyrdl vannak halak és mas vizi allatok (f6leg kagyldk)
fogyasztasara utalo leletek. A vadaszat modja a csontvazakon talalt sériilések tanu-
saga szerint f6ként a kozelharc lehetett, amelyben a leletek tantisaga szerint a nék és
a fiatal egyedek is részt vehettek, ami novelte a korai mortalitast. Hajitodarda és ij-
nyil hasznalata nem ismert, ez csak a korai H. sapiens altal készitett barlangi és szik-
larajzokon jelenik meg, jollehet a neandervolgyi ember mar értett ahhoz, hogyan
lehet a csontokbodl enyvet kinyerni. A neanderthaliak , étlapja” a leletek alapjan
szlikebb valasztéku volt, igy a taplaléklancban inkabb ,csticsragadozd” szerepet
toltottek be, mint a késdbb megjelend-szétterjedd modern ember. Ezaltal erésebben
figgtek a taplalékmennyiség ingadozasaitdl is, mivel a hidegsztyeppei és a mérsé-
keltovi erd6s szakaszok valtakozasa soran a taplalékkinalat is jelentdsen modosult.
Elterjedésiik is ettdl fliggben valtozhatott, igy a leletek szerint a melegebb éghajlati
utolsé interglacialisban Kozép-Azsiaban (Uzbekisztan: Tesik-Tas) és Dél-Szibéria-
ban messze eljutottak. Az Altaj-hegység hegylabi teriiletein egyiitt élhettek és keve-
redhettek is a deniszovai emberrel (99. és 101. abra).

Az anatomiailag modern ember 6sei modell-vizsgalatok alapjan ~350-260 000 év-
vel ezel6tt alakulhattak ki, dél- és kelet-afrikai népességekbdl. Korabban az etidpiai
Omo Nemzeti Park teriiletén talalt mintegy 200 000 éves leleteket tartottak a legdsibb
H. sapiens-nek, ezeknél azonban id6sebbek a Dél-Afrikaban, Florisbad-nal feltart,
259 000 évesre becsiilt maradvanyok, de a 2019-ben a gorgorszagi Apidima barlang-
bol leirt 210 000 éves kort leletek is, amelyek mintegy 150 000 évvel idésebbek, mint
a korabban legrégebbinek vélt eurdpai ,modern” emberek. Ezek a legésibb eurdpai
sapiensek azonban nem 0Gsei egyetlen jelenlegi europai népességnek sem, mert ez
a legkorabbi kolonizacié a késébbiek folyaman nem bizonyult sikeresnek. Afrika-
ban viszont fellehet6k a genetikai markerei (LO és L1-6 mt-DNS haplocsoportok) az
olyan 6sibb jellegeket hordozé afrikai népességekben, mint a dél-afrikai khoi-szanok
(busmanok) és a kozép-afrikai pigmeusok. A ,modern” eur6épai human népesség
elédei 6547000 évek kozott jelenhettek meg Eurépaban Nyugat-Azsia iranyabol
(Iran: Zagrosz hg., Izrael: Karmel-hegyek) és kertilhettek kapcsolatba a neandervol-
gyi jellegli népességekkel, majd keleti iranyba terjeszkedve, 54-45 000 évek kozott a
deniszovaiakkal is (101. abra). Ennek kovetkeztében minden szub-szaharaitdl észa-
kabbra €16 jelenlegi AMH népesség gendmjanak 1-4%-a neanderthali eredet(i. Ez
a hibridizacié Afrikan kiviil, am szinte biztosan még az AMH jelent6sebb eurdpai
szétterjedése el6tt torténhetett, €s a mt-DNS tantsaga szerint egyiranyu volt. Ara-
nyanak alakulasat a kiilonb6z6 népességekben hato szelekcids tényezdk jelentdsen
befolyasolhattak, mivel egyes tényezdk befolyasoltdk a bor és a szérzet pigmenta-
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cidjat, a héhaztartast, illetve az egyének napszakos aktivitasanak ritmusat. Feltéte-
lezések szerint az is csokkenthette és latszélag egyiranyuva tehette a génaramlast,
hogy a n6i kismedence alkatanak eltérései csokkenthették a hibrid utodok sikeres
megsziiletésének esélyeit. Mdas aranyok mutatkoznak a denisovai eredeti gének
jelenlétében. Ezek az eurdpai és nyugat-azsiai népességekbdl hianyzanak, viszont
4-6%-ot érnek el egyes délkelet-azsiai, Fiilop-szigeteki és melanéziai népességekben.

A génaramlasi folyamatokkal a modern human népességekbe keriilt neander-
volgyi géneknek jelenleg is mérhetd hatasai vannak azaltal, hogy befolyasoljak
kiilénboz6 fenotipusos jellegeink (testmagassag, pigmentacié, UV-érzékenység) és
egyes betegségekre (cysticus fibrosis, lupus erythomatosus, serum creotonin szint,
skizofrénia) valé hajlamaink manifesztalodasat (Wei et al. 2023). Ezek a rendelle-
nességek a kis létszamu neandervolgyi népességekben a beltenyésztés miatt magas
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101. abra. Filogenetikai elagazasok és génaramlasok a Homo nemzetség egymillié éves torténete
folyaman (Reilly et al. 2022 utan, egyszerisitve)
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aranyokat érhettek el, a jelenlegi népességekben azonban szelekcio hatasa alatt all-
nak, illetve génszabalyozd hatasok miatt expresszidjuk csokken (McCoy et al. 2017).

Mivel a Szaharan-tuli afrikai népességekben nincs neandervolgyi genetikai hatas,
és az extra-afrikai népességek genomjaban is nagyjabol hasonloan csekély mértéki,
ezért a neandervolgyi génaramlas Afrikan kiviil és a H. sapiens mai nagy-rasszainak
szétvalasa el6tt kellett, hogy torténjék (101. abra). Ezért az a régi modell tehat kor-
rigalandd, hogy az afrikai eredetti AMH-populacié keveredés nélkiil valtotta volna
fel a korabbi eurdpai népességet. Ezek szerint a neanderthaliak kdzel ugyanannyira
rokonok az eurdpaiakkal, mint a kinaiakkal vagy a papuakkal. Ez csak azért megle-
po, mivel a neanderthali-AMH egyiittélés kizarélag Eurépaban volt. A kiegyenlit6-
dést a pre-agrikulturalis id6szak el6tti népvandorlasok soran végbement génaram-
las magyarazhatja. A sapiens népesség térhdditasa kulturalis cserét is hozott (lasd:
Szeletai kulttira, alapvetden neanderthali, de sapiens hatassal), am ezzel egyiitt a
neanderthaliak a hidegebbé valé klimaban délebbi eurdpai refugiumokba szorul-
tak, és az északabbi népességeik megsziintek (102. abra).

A kiilonboz6 népességek egyiittélésének egyik kozponti kérdése aneanderthaliak
kognitiv képességének a megértése. A kezdeti egytittlét idején a népességek élet-
modban (vaddszé-gytjtogetd) és az eszkdzhasznalatban is hasonldak voltak. A
kognitiv képességben viszont a Iényegi kiilonbségek lehettek, ahogyan erre a fejlett
vizualis memorian és képzelSerdn alapuld, egyértelmtien a H. sapiens-nek tulajdo-
nithaté barlangi alkotasok (Dél-Franciaorszagban: Lascaux, Chavet, Niaux stb., 103.
abra) és szimbolikus értelmti szobrocskak tantskodnak. Ezekben a képességekben,
és feltehetden a hosszti tavih memoria-kapacitasban is olyan kiilonbségek voltak,
amelyek bar onmagukban nem nagyok, de a megtervezett cselekvésekben, igy a
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102. abra. A neandervolgyi-AMH kapcsolatok és kdlcsdnhatasok szintere és a neandervolgyiek
elterjedésének besziikilése (Bar-Yosef 2013 utan, médositva)
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103. abra. A Lascaux-i barlang bejarasa 1940-ben. Balrol a negyedik a feltarast iranyité Henry Breuil
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104. abra. A human genom rasszokra tagolédasa a migracié és génaramlas soran valdsult meg.

A = A génaramlas + szelekcié (adaptacio) eredménye a genetikai tavolsag ndvekedése (A). B =

Népességek genetikai tavolsagai (Rosenberg et al. 2002), amely egyuttal leszarmazasi és szétter-
jedési folyamatként is értelmezhetd. O. = Oceania. Szinkddolas az ,A” brarészen talalhato
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vadaszat hatékonysagaban jelent6sek lehettek a kovetkezményeik. A szimbolikus
gondolkodas és az ezt kifejezd nyelv egyiitt fejlédhetett ki a miivészi alkotasok 1ét-
rehozasanak képességével (Miyagawa ef al. 2018).

A modern Homo sapiens szétterjedésének, az 0si alakokkal valo6 hibridizacié mel-
lett a masik elkeriilhetetlen kdvetkezménye a kiilonb6z6 foldrajzi térségekben vég-
bement jelentds genetikai differencialéodas volt, amit gyakran a rasszokra tagolo-
dassal azonositanak (104-105. abra).

Az elkiiloniilésekben és a kiilonbozé iranyokban valé tovabbfejlédésben azon-
ban a genetikai kiilonbségek mellett egyre jelent&sebb szerepet jatszottak a kultura-
lis és egyéb civilizacios kiilonbségek, illetve az elkiilontilést erdsitd tudati tényezdk
(hiedelmek, ritusok). Igy a valtozasok az id6 elteltével folyamatosan egyre erés6dé
tendenciat mutatnak (104-105. abra).

A Homo sapiens sokféleségének tjabb valtozasaiban, Darwin: Descent of man and
selection in relation to sex (1871) munkajat kovetve, két f6 szempont emelhetd ki. Az
egyik a vizualitds jelentésége — a f6emlésok ivari dimorfizmusa egytttal a szocialis
struktarat is jelzi. Ahol dominans him van, ,haremmel”, ott igen erds a dimorfiz-
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senberg et al. 2002, médositva; a szinek jelentése a 104. abraéval egyezd)
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mus, a himnél markans vizualis jelekkel (csupasz bérfeliiletek, mint szexualis szig-
nalok, lasd: pavianok). Ahol par- vagy tagabb értelemben vett csaladkapcsolat van
(Homo, illetve legkdzelebbi emberszabasti rokonai), ott a kétalaktisag mérsékeltebb,
bar az embernél a him és néi jelleget a , kiterjesztett fenotipus” (extended phenotype,
Dawkins 1982) vizualisan hangsulyosabba teheti. Emellett az embernél is megvan-
nak a kémiai szignalok, bar eredetileg mérsékeltebben, mint azoknal az eml8s6knél,
ahol kiemelkedé jelentdségtiek, pl. a territérium megjelolésére (ragadozok), az ivar-
zas jelzésére (fartaj kornyéki mirigyek, pl. ,,mosusz”-mirigyek), idénként szinjelzé-
sekkel kombinaltan (f6eml&sok). Az emberi evoltcié soran — az er6s6do ,én-tudat-
tal” egyiitt — koran megjelenik a testfestés (valoszintileg mar a neandervolgyieknél
is), egyrészt a ,torzsi” hovatartozas jeleként, masrészt esztétikai célzattal. Koran
megjelennek a ,szépségidealok”, a termékenységre, illetve annak kultuszara tor-
ténd utalassal, és ide csatlakozik a kozmetikumok hasznalata, mint az emberi sze-
xualis szelekcio tovabbra is lényeges tényezdje, kozvetlen vagy kozvetett erotikus
tartalommal. Az ember esetében, az egyik oldalon, a hosszti ivadékgondozasi ido6 és
a testtomeg mérsékelt ivari dimorfizmusa a tartds parkapcsolatot erdsiti. A vizualis
megjelenés erds eltérése viszont a polygynia esélyét noveli, ez utdbbi az ember-
nél fokozhato és csokkenthetd is, , muvi szignalokkal”. Ebben is félreismerhetetlen
az ember eszkozeivel 1étrehozott , extended phenotype”, amely tdrsadalmi viszonyok-
tol fiiggden gyorsan viltozik a torténelem folyaman! A vizualitas és az absztrakcid,
a dolgok tér-idében ldtdsa és tér-idObe rendezése egyiitt jelenik meg az ember leg-
korabbi mtivészeti alkotasaiban. Az erre utalo6 legkorabbi jelek Dél-Afrikabol van-
nak (Blombos cave, ~73 000 éves okker-festékkel késziilt rajzok), mig a legkorabbi
eurdpai barlangi festmények ~30 000 évesek (Chauvet barlang, Dél-Franciaorszag),
ennél fiatalabbak az Altamiranal a Kantabriai-hegységben (CroMagnoni idészak,
28-25000 év) feltart festmények. Mindez indittatdsaban ,alkalmazott” muvészet,
amennyiben a vadak mellett a vadaszatot is abrazolja (a vadasz halalaval egyiitt).
Am az dbrazolasokban egytttal a koriilvevé vilaggal valé Gjszert viszony is meg-
fogalmazodik, az allat mint tisztelet targya (totemallat) jelenik meg, egyiitt a szel-
lemek kultuszaval a természeti jelenségekben és az allatvilagban (, lelkes allatok”).
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Filogenetika — fogalmak és ertelmezések

Allatok, allatvilag (regnum animale): az allatok alapvetd jellege, hogy életciklusuk-
ban nincs 6ndllé haploid életszakasz, a haploidia csupan az ivarsejtek érési, redukciods
osztddasai soran kovetkezik be (ezt nevezziik gametikus meidzisnak), és az ivarsejtek
haploid életszakasza csupan a zigota létrejottéig (vagy elpusztulasaig) tart. Jellemzd
az allatvilagra a heterotréfia, az egyedfejlédés stadiumai: a blasztula, majd gasztrula
stadium, a sejtek differencidléddsa és kémiai mediatorok altal 6sszehangolt mtikodé-
se, a humordlis és idegi szabadlyozds, a genetikai alapon meghatarozott oralis-aboralis
polaritds és az egyed integritasat védo immunrendszer. Ezek a jellegek hosszu evo-
lacids folyamat eredményei. gy példaul a Placozoa és Porifera torzsekben nincs
gasztrulacid, nincsenek szdvetértékii, szervképzd csiralemezek, egyediségiik (in-
dividualitas) tokéletlen; a csalanozdknal nincs immunrendszer; stb. Az allatvilag
evolucidja tehat egyuttal a szoveti-szervi differencialddas és az egyediség (indi-
vidualitas) evolucidja is.

Apomorf jelleg (roviden: apomorfia, sz6 szerint elkiiloniilt forma, gordg): leveze-
tett, leszdarmaztatott jellegallapot, amely a korabbi (lasd: pleziomorf) jellegallapot
megvaltozasaval jott 1étre az illet6 csoport evolicidja soran. A négyldbiisag pl. le-
szarmaztatott, apomorf jellegallapot a gerinceseknél, mert a gerincesek evoltcidja
soran jott létre, de pleziomorf jelleg a négylabti Tetrapodakra nézve, ellentétben a
,négylabi” 6s6kbdl leszarmaztatott csoportok labatlansagaval, vagy pl. a madarak
szarnyaval stb., amely a négylabusag megvaltozasaval jott 1étre. Ilyen leszarmazta-
tott jellegallapot pl. a pikkelyhez képest a toll, a rovarok rago szajszerveihez képest
a szUro6-szivo szajszervek stb.

Autapomorf jelleg, autapomorfia: adott taxon (faj, illetve barmilyen rangu faj
feletti egység) altal kizarolagosan hordozott leszarmaztatott jelleg. Legtobbszor spe-
cializdcios jellegli valtozas eredménye (pl. az Equus genusz tagjainak a kdzépsé ujjon
kialakult pataja, a Lepidoptera rend tagjainak pddornyelve stb.).

Apomorfiaalapa kladusz (filogenetikai agazat): olyan filogenetikai agazat,
amely azt mutatja, hogy melyik taxonban és mikor jott 1étre autapomorf jellegként
az a jelleg, amely ma az A és B testvértaxonok (fajok és/vagy faj feletti egységek)
sziinapomorfiaja.

Faj; a faji rangt taxon: a fajfogalom kettGs értelemben hasznalatos (l. alabb):
mint biolégiai fajfogalom (BSC), illetSleg filogenetikus fajfogalom (PHSC).

A faj a biolodgiai fajfogalom szerint (i) reproduktiv izoldcio révén elkiiloniilt, (ii)
fajspecifikus jelzorendszerekkel miikédo és (iii) legalabb a potencidlis géndaramlis
élettartamil entitas, amely specidcidval jon létre, tovabbi specidcios folyamatok ré-
vén vagy utédfajokra bomlik, vagy kihal.
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A faj a filogenetikai fajfogalom szerint olyan, k6zos 6sbdl leszarmaztatott egy-
ség, amely meghatarozott apomorf jellegekkel, illetve azok kombinaci6javal jelle-
mezhetd. Mig a biologiai fajfogalom a csekély mértékben eltérd, foldrajzilag izolalt
populaciécsoportokat altalaban egyetlen, un. politipikus faj foldrajzilag izolalt alfa-
jainak (subspecies) tekinti, addig a filogenetikai fajfogalom ezeket 6nall6 fajokként
kezel(het)i, ezaltal széttagoltabb taxonomiai felosztast eredményezhet.

Fajok torzsfaja: olyan dendrogram, amelyben az egyes filogenetikai agazatok
(kladuszok) elagazasait a specidcids események, a reproduktiv izoldcidk kialakula-
sanak tér-idé mintazatai definialjak. Nem azonos a gének torzsfijaval (1. ott).

Filogenezis (t0rzsfejlédés): valamely él6lénycsoport, illetve altalanossagban az
élovilag fejlédéstorténete; szigortbb értelmezésben: valamely adott monofiletikus
taxon genealogikus kapcsolatainak rendszere, f61dtorténeti id6tavlatban.

Filogenetika: a filogenezist kutato tudomany; alapvetd alkalmazasi teriilete a
filogenetikus rendszerezés: az €16vilag monofiletikus egységekre tagolddasanak fel-
tarasa és leirasa, és ezek genealogikus kapcsolataik szerinti csoportositisa. Mivel
fogalomrendszere és modszertana pontosan definialt, a filogenetika és filogeneti-
kus rendszerezés szigortibban értelmezett fogalom, mint a magyar szaknyelvben
gyakran hasznalt ,fejlédéstorténeti rendszerezés, illetve rendszertan”.

Filogenetika alapfogalmai:

Taxon — az €16 szervezetek barmilyen rangt, taxondmiai eljarassal elkiilonitett és
jellemzett (diagnosztizalt) csoportja.

Természetes taxon — olyan diagnosztizalt faj vagy monofiletikus faj feletti egység,
amely a természetben sajatos, 6nallo torténetiségii evolticios entitasként létezik.

Monofiletikus csoport — a faj definicié szerint monofiletikus! A monofiletikus cso-
port tagabb értelemben: t6bb fajbdl dll6 természetes taxon.

Parafiletikus csoport: sziinpleziomorf jelleg(ek)re alapozott taxon, amely azon-
ban holofiletikussa kiegészithetd.

Polifiletikus csoport: mesterségesen létrehozott, konvergens vagy paralel fejl6-
déssel létrejott csoportokbdl allo csoport, amely holofiletikussa nem egészitheto ki.

A filogenetikus elemzés soran kladogramok késziilnek, amelyeka fajok kozotti
leszarmazasi (genealogikus) viszonyokat mutatjak meg.

Filogenetikus torzsfa: az egymast kovet6 speciaciés eseményeket abrazolja.
Azon alapul, hogy minden monofiletikus taxon egyetlen Osfajra vezethetd vissza.
Ezért a monofiletikus taxonok objektiv evoltcids realitasok. Mivel a filogenetikus
torzsfa szerkesztése egyértelmtien meghatarozott fogalmakon és algoritmusokon
alapszik, ezért a filogenetikus torzsfa az adott adatmatrixbdl barmikor tjra meg-
szerkeszthetd, tesztelhetd és falszifikdlhato.

A torzsfa felallitasa a filogenezis egyfajta leképezése, bizonyos egyszeriisitések-
kel. A fajok alapjan feldllitott torzsfa nem azonos a gének alapjin megszerkeszthetd fakkal.
Bizonyos gének ,sorsa” megegyezik a fajok torzsfajaval, maskor ettdl eltérd (vo.
,koaleszcencia”-elmélet, pl. mtDNA ,,Eva").
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Filogenetikus jellegelemzés: az ennek alapjan felallitott torzsfa valdjaban egy
tesztelhetd hipotézis. Ennek menete (elemi szinten) a kdvetkez6: adva van 3 faj: XA,
XB, XC; ha azt feltételezziik, hogy XA kozelebbi rokona XB-nek, akkor XA-nak és
XB-nek kellett, hogy legyen olyan k6zos 6se (XO), amely nem 6se XC-nek. A jelle-
gek elemzése azon alapul, hogy XA-nak és XB-nek van-e olyan kdzos leszarmazta-
tott jellege, amelyet ezek csak az XO-tdl 6rokolhettek.

Filetikus evolucio: egy torzsfejlédési ag iddbeli, elagazasok (reproduktiv izolaci-
ok) nélkiili valtozassorozata. Mivel specidcio nem kovetkezik be, az idében egymast
kovetd generaciok egyetlen bioldgiai fajhoz tartoznak. Ez az egyik oka annak, hogy
az 6slénytanban a morfolégiai alapii fajfogalom (morphospecies) gyakran {itkozik a
bioldgiai fajfogalommal.

Gének torzsfaja (1. még: koaleszcencia): azon alapszik, hogy az egyes gének
pontmutacios megvaltozasai nagymértékben fiiggetlenek a reproduktiv izolacid
bekovetkeztétol vagy annak elmaradasatol. Ezért a gének torzsfaja nem sziikség-
képpen egyezik a fajok torzsfajaval.

Homolégia, homolég jelleg(ek): kozos filogenetikai eredetre visszavezethet6
jelleg(ek). A filogenetikai dendrogramok szerkesztésének elsd lépése a homoldgidk
elemzése. A homolog jellegek nagy szama azonban még nem bizonyitja a kdzeli ro-
konsagot. Ennek oka: a homoldgia lehet (i) egy fennmaradt viszonylag dsi jelleg, de
(ii) lehet egy viszonylag 1j , szerzemény” is. Az otujja, pentadaktilus végtag-alapfel-
épités pl. nemcsak az emlsoknél van meg, hanem a kétélttieknél és az tin. hiill6knél
is, és ez a jelleg korabbi kozds 0siiknél is megvolt. Vannak azonban olyan eml8sok
is, amelyeknél az otujjti jelleg megvaltozik, és csak az anatomini—paleontoldgiai elemzés
mutatja meg az eredetet (Equidae, 16félék: szamarak, zebrak, lovak). Tehat ezekben
az esetekben kétféle homoldgiaval talalkozunk: kdzos 6si (pleziomorf), illetve kozos
leszarmaztatott (sziinapomorf) homoldgiakat lathatunk. Ezek bizonyito ereje eltérd.

Homolégia és hasonldsag: megvizsgalando, hogy fajok adott csoportjanak me-
lyik mas csoport a legkdzelebbi rokona? A leginkdbb hasonlo? Ez a valasz téves,
mert az altalanos hasonldsag félrevezeto lehet! Két alapvetd lehetdség:

Két csoport azért hasonld, mert kozos Gsei voltak, és a kozos jellegeket ezektol
orokoltek. Ezek tin. homoldg jellegek (homoldgidk), ilyen példaul az eml6sok otujji
(pentadaktilus) végtagja, amely a kdzos s végtagfelépitésével egyezo.

Két csoport azonban akkor is hasonld lehet, ha ennek alapja a hasonld életmad.
Ebben az esetben kiilonboz6 eredetil szervek a hasonlo funkcio kovetkeztében, Un.
konvergens (vagy paralel) evoltcid révén valnak egymashoz hasonléva (pl. vizi ge-
rincesek ,uszonyai”). Ezek nem homoldg, hanem analdg jellegek, 1étrejottitk an.
homoplazia.

Hogyan formalizalhato a dontési folyamat, hogy (i) vagy (ii) lehet6ség all-e fenn?
Megoldas: kladogramok megszerkesztése. Ennek elsé 1épése a homoldgidk elem-
zése.

Kérdés: Ha két allatcsoport a legtobb homolog jelleget mutatja, akkor valéban
ezek a legkozelebbi rokonok? A valasz még mindig nemleges!



180 VARGA ZOLTAN: AZ ALLATVILAG FILOGENEZISE ES FILOGENETIKUS RENDSZERE

Ennek oka: a homoldgia lehet (i) egy fennmaradt viszonylag Gsi jelleg, de (ii)
lehet egy viszonylag j ,szerzemény” is. A pentadaktilus végtag-alapfelépités pél-
daul nemcsak az emlésoknél van meg, hanem a kétélttieknél és az un. hiill6knél is,
és ez a jelleg kordbbi kozos 6siiknél is megvolt. Vannak azonban olyan eml8s6k
is, amelyeknél az o6tujju jelleg megvaltozik, és csak anatémiai-paleontoldgiai
elemzés mutatja meg az eredetet (16félék: szamarak, zebrdk, lovak). Itt tehat azt lat-
juk, hogy bizonyos csoportoknak tdvoli, mas csoportoknak kozvetlen kozeli kozos
Osei vannak. Tehat kétféle homoldgiat latunk: kozds 6si (pleziomorf), illetve kdzos
leszarmaztatott (sziinapomorf) homologiakat. A megszerkesztett dendrogramnak
ezeket a viszonyokat kell titkroznie.

Homoplasia, homoplazia: azonos vagy annak t(ind jellegallapot kiilonbdz6
taxonokban, amely eltérd fejlédési agakon jott 1étre, igy nem a kozos eredetre ve-
zethet$ vissza. Ilyen jelleg létrejohet paralel evoltcioval (hasonld 6si allapotbdl
fiiggetleniil kialakulva), konvergens evoltcioval (eltéré &si allapotbdl fiiggetlentil
kialakulva) vagy jellegvesztéssel (az 0si allapotba torténd masodlagos valtozassal).
Ekkor a leszarmaztatott jelleg in. homoplazia. A homoplazia sajatos esete a kon-
vergencia, amikor adott kdrnyezeti kihivasokra tobb korrelativ jelleg hasonld irany-
ban valtozik.

Kladusz (klad): magyar megfelelGje: filogenetikai agazat, monofiletikus ere-
detti, elkiiloniilt fejlédési irany, amely a monofiletikus eredetet bizonyit6é (morfo-
logiai, molekularis stb.), altalaban (sziin)apomorf jelleggel/jellegekkel jellemezhe-
t6. A filogenetikus rendszer ezeknek a kladuszoknak taxonémiai rangot ad, lasd:
monofiletikus taxon. A kladuszok a filogenetikai dendrogramon elfoglalt helyze-
tiik alapjan tobbfélék:

A néduszalapii kladusz a legkézelebbi kozds Osfaj alapjan definialhato. Ez hipo-
tetikus taxon, de a jelenleg €16 A és B fajok kozos levezetett (sziinapomorf) jellegei
alapjan szamos jellege rekonstrualhato.

Az elagazasalapi kladusz a legkozelebbi rokon mas kladusztol vald szétvalas
alapjan definialhatd. Az el6bbinél mélyebb filogenetikai elvalast jelez!

Az apomorfiaalapii kladusz azon alapul, hogy mikor jott 1étre autapomorf jel-
legként az a jelleg, amely ma az A és B fajok (taxonok) sziinapomorfiaja.

Egy kladusz bazalis (alapi) helyzett(i, ha mas kladuszt is tartalmaz, mint amely-
lyel 6sszehasonlitjuk. Igy pl. a Vertebrata kladusz bazélis a Tetrapoda kladuszhoz
képest, mert mas al-kladuszokat is tartalmaz. A (tag értelemben vett) paros végta-
gok homologiai alapjan definialt Sarcopterygii kladusz bazalis mind a Tetrapoda,
mind pedig az elébbin beliili Amniota kladuszokkal szemben, stb. A ,bazalis” te-
hat az adott kladusznak a dendrogramon beliili helyzetét jeloli, igy nem szinonim
az ,egyszer(”, , primitiv” stb. fogalmakkal, és nincs koze ahhoz sem, hogy az adott
kladusz fajgazdag-e vagy sem!

(Megjegyzés: az angol szakirodalomban hasznalt ,clade”-et magyarul gyakran
klad-ként nevezik. Ez ellentétes a magyar nyelv szellemével, amely szerint a latin ere-
detli (szak)szavakat latinos, és nem csonkolt formaban hasznaljuk, pl. juvenilis,
obskurus, debilis, statusz, kurzus stb.)
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Kladogenezis (cladogenesis): a filogenetikai szétvalasok és elkiiloniilt evolacios
iranyok létrejotte reproduktiv izolacio és divergens tovabbfejlédés révén. E folya-
matok eredménye a kdzds 6sbdl (ancesztor) szétvalé monofiletikus testvércsoportok
(,,sister group”) létrejotte, amelyeket a kdozosen meglévd, a kozos eredetet bizonyito
levezetett (Gn. sziinapomorf) sajatsagok jellemeznek.

Kladisztika (cladistics): (g0rdg: kAddog, klddosz, ,ag, elagazas”) a bioszisztema-
tikanak az az iranya, amely a fajokat hierarchikus elrendezésti monofiletikus cso-
portokba osztalyozza.

Kladisztikus rendszerezés: a taxonok kozds Gsére visszavezetett, genealogikus
testvércsoport-kapcsolatok elemzése, ezeknek dendrogramon (kladogram) abrazola-
sa és a genealogikus kapcsolatokra alapozott rendszerezés. Mas taxondmiai rendsze-
rektdl, pl. a fenetikus rendszerezést6l abban kiilonbozik, hogy a monofiletikus cso-
portok képzése a kozos leszarmaztatott jellegeik (sziinapomorfidgik) alapjan torténik.

A korabbi rendszerek altalaban az altalanos hasonlésagra alapozva csoporto-
sitottdk a fajokat genuszokba, csaladokba és tovabbi, magasabb kategdriakba. A
kladisztikus rendszerezések, amelyeket kladogramnak nevezett fakon abrazolunk,
arra torekednek, hogy a mai rokon csoportoknak a kozvetlen kozds 0sét mutas-
sak meg a kozos, homolog leszarmaztatott jellegek (sziinapomorfiak) alapjan. A
kladogramok koziil legvaloszintibb megoldasként mindig a leggazdasigosabbat
(parsimony) fogadjuk el. A kladisztikus hipotézisek falszifikalhatok.

Koaleszcencia, koaleszcencia-elmélet: szamitogépes szimulacios eljaras an-
nak kideritésére, hogy bizonyos genetikai lokuszok jelenlegi sokfélesége milyen,
illetve mennyi id6vel ezel6tti Gsformara vezethetd vissza. Mivel a mtDNS génjei
viszonylag rovidek és magas mutacios ratajuak, ezért a moddszert leggyakrab-
ban a mitokondridlis haplotipusok eredetének meghatarozasara hasznaljak. A
koaleszcencia elmélet alapjan végzett statisztikai szamitasokkal a divergencia ideje
(generacidszam!) mellett a populaciok szamos demografiai paramétere is meghata-
rozhatd, mindenekel6tt a populdcidk egyedszamanak korabbi lecskkenései, az un.
bottle-neckek, a populaciondvekedés az utolsd glacialis maximum utan, a popula-
cidk kozti géncsere stb.

Konvergencia, konvergens evolucio: eltér filogenetikai agakhoz tartozo, ko-
rabban eltérd jellegli taxonok masodlagos morfoldgiai hasonldsagainak létrejotte,
altalaban a hasonlé életmdd, a hasonlo életkdzeg, a hasonld kornyezeti kihivasok,
az azonos kornyezeti forrasok hasonlé mdédon valé hasznalata stb. kovetkeztében
(plL halak — cetek, kengurupatkanyok — ugréegerek stb.).

Koronacsoport (crown group): filogenetikai értelmezés szerint a koronacso-
port(ok) olyan fajok monofiletikus csoportja, amely mind a kdzos &sfajt, mind pedig
a beldle leszarmaztatott valamennyi jelenleg €16 fajt tartalmazza. Ezaltal a korona-
csoport olyan kladusz, amely a legkozelebbi kozos Osfajt €s valamennyi leszarma-
zottjat tartalmazza. Igy pl. a Neornithes a madaraknak az a koronacsoportja, amely
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a neognath kopony4ju madarak legutobbi kozds 8sét és valamennyi, mind kihalt,
mind jelenleg €16 leszarmazottjat tartalmazza.

Kiilcsoport (outgroup)-elemzés. Ha egy taxon nem tagja valamely csoportnak,
példaul az eml6soknek, de van bizonyos kozos jellegiik, akkor az a jelleg viszonylag
0si, pleziomorf. Az ilyen taxon tekintendd kiilcsoportnak (outgroup), szemben a
belcsoporttal (ingroup).

Ez a megoldas az alabbi logikai érveléssel tamaszthato ala. Az egyetlen lehetdség,
hogy egy homolog jelleg k6z0s legyen mind a kiil-, mind a belcsoportban, az, hogy
ez a jelleg mar jelen volt egy olyan kozos 6snél, amely korabbi, mint a belcsoport
koz0s se.

Molekularis filogenetika: a gének és a genom valtozasain alapul¢ filogenetika, il-
letve filogenetikus rendszerezés. A fontosabb genomikus valtozastipusok az alabbiak:
- Indel: inszerciés vagy deléciés esemény (genetikai szakasz beiktatdddsa vagy

kiesése);

- LINEs (hosszt beiktatott elemek): a retropozonok 6nallé transzpoziciora képes
csoportja.

Ortologia: két homolog lokusz viszonya, ha fajképzddési eseménnyel jottek létre.

Paralégia: két homolog lokusz viszonya, ha duplikacios eseménnyel jottek létre.

Protein domain: a fehérjemolekula jol definialt régidja. Strukttiraja és/vagy funk-
cidja révén kiilonithetd el. Példaul a homeodomain egy 60 aminosavbdl allo szakasz,
amelyet a homeobox gének kédolnak.

Rare genomic change (RGC, ritka genomikus valtozas): nagyobb léptékii muta-
cids valtozas egy meghatarozott klad genomjaban.

Retropozonok: a transzpozabilis elemek azon csoportja, amely a genomban
RNS-intermedier segitségével valtoztatja helyét, reverz transzkriptaz enzim fel-
hasznalasaval.

Szignaturaszekvenciak: tobb csoportra k6zos konzervalt inszerciok vagy delé-
cidk fehérjékben vagy RNS-ben.

SINEs (short interspersed elements, rovid beiktatott elemek): a retropozonok
azon csoportja, amelyek elvesztették az 6nall6 transzpozicios képességtiket (ehhez
mas mobilis elemeket, LINE-ket hasznalnak).

Monofiletikus taxon: minden monofiletikus taxon egyetlen &sfajra vezethetd
vissza. Ezért a monofiletikus taxonok, az tn. , kladuszok” (kladok) objektiv evolu-
cids realitasok.

A monofiletikus csoportok (monofilumok) csak olyan taxonokat tartalmaznak,
amelyek kozds Ostol szarmaznak, €s tartalmazzak az adott &staxon valamennyi
leszdarmazott taxonjat, vagyis holofiletikusak! A monofiletikus eredet bizonyitasa
sziinapomorfidk alapjan torténik.

A kozvetlen kozos 0sbdl leszarmaztatott taxonok un. filogenetikai testvércso-
portok (sister groups), filogenetikailag egyenrangiiak (fajszamukra, , fejlettségiik-
re” valo tekintet nélkal!).
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Numerikus taxonomia: a fenetikus jellegelemzésnek az a modja, hogy nume-
rikus (mért vagy leszarmaztatott, pl. osztalyokba sorolt, illetve bindris) jellegek
matrixabdl meghatarozott algoritmus szerint hierarchikus elrendezésii csoporto-
kat képeziink. Az ilyen fenetikus dendrogramok altalaban csak a hasonlésdgokat
mutatjak meg, ha a jellegek nincsenek filogenetikai szempontok szerint értékelve

(plezio- vs. apomorfia, sziinapomorfia vs. homoplazia).

Parafiletikus csoport: kozos ,,6si” (viszonylag elsddleges) jellegek alapjan felal-
litott taxon, amelynek vannak/lehetnek korabbi genealogikus kapcsolatai, de nem
kozvetlen koz0s Osre vezethetOk vissza. A parafiletikus csoportok is k6z0s Osre ve-
zethetdk vissza, azonban nem tartalmazzak a koz0s s valamennyi leszarmazta-
tott taxonjat. Ilyenek pl. az els6dlegesen szarnyatlan rovarok, mivel a holofiletikus
Insecta (= Hexapoda) csoportbol hianyzik a Lepismatida filogenetikai testvércso-
portja: Pterygota (szarnyas rovarok). A parafiletikus csoportok kozos jellegei tn.
sziinpleziomorfiik (elsddleges szarnyatlansag). Szintén parafiletikus csoport a ,, hiil-
I6k”, mert hianyzik bel6le az Archosauria fejlédési ag egyik alcsoportja: a madarak!

Paralelizmus, paralel evolticié: valamilyen szempontbdl hasonlo, de nem kozos
0si alakok leszarmazottainak hasonlé iranyu fejlédése (pl. a gyepalkotd novényzet
dominans egyszikd csoportjainak: a fiiveknek, sasoknak, szittyoknak az alaktani
parhuzamossagai: xeromorf levélzet, kovasodott sejtfalak, leegyszer(isodott virag-
zat, szélmegporzas; ,ragcsald” fogazattipus kialakulasa a valddi ragesaloknal és a
nyulaknal; stb.).

Pleziomorfia (, kizeli forma”): az apomorfia ellentéte, adott 0sszehasonlitasban el-
sodleges, dsi jellegallapot, pl. a Protura, Diplura, Collembola, Machilida és Lepismatida
Hexapoda rendek fajainak elsddleges szarnyatlansaga.

Pleziomorf jelleg: viszonylag &si, adott Osszehasonlitasban elsédleges jelleg,
pl. a rovarok szarnyatlansaga, illetve ragd szajszervtipusa; szemben a hozzajuk
képest megvaltozott, levezetett (apomorf) jellegekkel. Mivel pleziomorf jelleg(ek)
megoOrzddhet(nek) egymastol fliggetlen fejlédési agakon, ezért a kozdsen birtokolt
pleziomorfia (,,sziinpleziomorfia”) nem bizonyithatja adott csoportok monofiletikus
eredetét. Alaphipotézisiink itt — a fosszilis anyag bizonyité ereje folytan — az, hogy
a leg&sibb rovarok szarnyatlanok voltak.

Polifiletikus csoport: mesterségesen létrehozott olyan taxon (szupraspecifikus
kategoria), amelynek tagjai bar hasonloak, de nem vezethet6k vissza kozds Osre,
hanem mas-mas 0si alakokbol konvergens vagy paralel fejlodés révén jottek létre.
Ilyen kategdria pl. a régi madarrendszerezésben a ,ragadozoké”, amelybe a vago-
madarak (Accipitriformes) mellett beleértették a solyomalaktiakat (Falconiformes),
s6t — mint ,éjjeli ragadozokat” a baglyokat (Strigiformes) is. Mesterséges katego-
ridja a Pisces (halak) is, amely a porcoshalak (Chondrichthyes), a sugaras tszoju
csontoshalak (Actinopterygii) és a szarazfoldi gerincesek (Tetrapoda) testvércsoport-
jat képezd Sarcopterygii osztalyokat foglalta egybe. A filogenetikus rendszerezés
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ezeket a mesterséges kategoriakat elveti, és a monofiletikus taxonokra tagolas elvét
érvényesiti.

A polifiletikus csoportok tobb kiilonbdz6 monofiletikus egységhez tartozo
taxont tartalmaznak. Ilyen pl. a madarak és az eml8sok egyesitése , melegvérii ge-
rincesek” csoportba. Fejlett hoszabalyozasuk leszdrmaztatott jelleg, amely azon-
ban eltéro fejlédési agakon jott létre, in. homopladzia. A homoplazia sajatos esete a
konvergencia, amikor adott kdrnyezeti kihivdasokra t6bb korrelativ jelleg viltozik
hasonlé iranyba.

Sziinapomorfia (,,kizds apomorfia”): két vagy tobb taxon kozos leszarmaztatott
jellege, amely az adott taxonok monofiletikus eredetét bizonyitja. Alaphipotézisiink
szerint ezeknek a csoportoknak kell, hogy legyen olyan kozds 6siik, amelynél mar
megvolt ez a jelleg, vagyis a jelleg nem egymdstol fiiggetleniil jott 1étre a kiilonb6z6
csoportokban. Kialakulasakor ez a sziinapomorf jelleg csak egyetlen taxonra volt
jellemz6, vagyis un. autapomorfjelleg volt. E bizonyitas alapveto része az adott jel-
leg konvergens keletkezésének kizirdsa, amely altalaban a sziinapomorf jellegben kimu-
tathaté homologiak segitségével torténik (pl. a bojtostiszoju halak (Crossopterygii)
és a szarazfoldi négylabu (Tetrapoda) gerincesek paros végtagvazainak homologiai
bizonyitjak a fenti végtagok sziinapomorf jellegét, ezaltal az emlitett csoportok filo-
genetikai testvércsoport viszonyat, monofiletikus eredetét).

Sziinpleziomorfia: tobb éldlénycsoportban kozds viszonylagosan &si jelleg,
amely nem bizonyitja az adott csoportok kozvetlen monofiletikus eredetét, legfel-
jebb tavolabbi rokonsagat, ilyen pl. a rovarok elsddleges szarnyatlansaga. Mivel az
els6dlegesen szarnyatlan rovarok (Apterygota) egyik rendje (Lepismatida) a szar-
nyas rovarok (Pterygota) testvércsoportja, ezért a fenti csoport taxondmiailag nem
homogén (Uun. parafiletikus csoport).

Szisztematika, szisztematika és taxondmia viszonya: A rendszerezés egysége-
ivel, kategoridival, a rendszerezés mtiveleteivel és szabalyaival foglalkoz6 tudo-
many a taxondmia, amely alapvetéen dsszehasonlito és analitikus szemléletd,
leiré-rendszerezd, un. idiografikus tudomany. A rendszer (systema) magyarazataval,
értelmezésével s a rendszerezés elméletével a szisztematika foglalkozik, amely hi-
potéziseket megfogalmazod és szabalyokat felallitd, nomotetikus tudomany, lasd:
filogenetikus szisztematika!

Taxon: az €16 szervezetek barmilyen rangti, taxondmiai eljarassal elkiilonitett és
jellemzett (diagnosztizalt) csoportja. Természetes taxon — olyan diagnosztizalt él6-
lénycsoport, amely faj vagy monofiletikus faj feletti egység, amely a természetben
mint sajatos, onallo torténetiségl evolucids entitasként létezik. A taxonok azonosi-
tasaval (identifikacio), leirasaval (deszkripcid), elkiilonitésével (differencialdiagno-
zis) és rendszerezésével (szisztematizacid) a taxondmia foglalkozik.

A taxonomia néhany alapfogalma:
A faj: kettds értelemben, mint bioldgiai fajfogalom (BSC), illetve filogenetikus
fajfogalom (PHSC).
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Monofiletikus csoport: a faj definicié szerint monofiletikus! Tagabb értelem-
ben: tobb fajbol all6 természetes taxon (lasd eldbb).

Parafiletikus csoport: sziinpleziomorf jelleg(ek)re alapozott taxon, amely azon-
ban holofiletikussa kiegészithetd.

Polifiletikus csoport: mesterségesen létrehozott, konvergens vagy parallel fejlo-
déssel létrejott csoportokbdl allo csoport, amely holofiletikussa nem egészitheto ki.

Testvércsoport(ok): kézvetlen kdzds Osre visszavezethetd csoportok egymassal
un. testvércsoport (sister group, Schwestergruppe) viszonyban vannak. A testvércso-
portok megallapitasa korabban féleg a homoldg morfologiai-anatdmiai jellegek
alapjan tortént (lasd 6tujju végtagok csonttani homoldgiai). Jelenleg a legfontosabb
modszerek:

- sok morfoldgiai jelleg digitalis adatbazisan torténd szdmitogépes dendrogram-
szerkesztés;
- szekvenalt gének adatbazisan torténd szamitogépes dendrogram-szerkesztés.

Elébbinek a mddszertana a numerikus taxonomidnak is nevezett fenetikus jelleg-

elemzés (lasd ott!) soran alakult ki. Ennek lényege, hogy egy jellegmatrixbol meg-

s

hatarozott algoritmus szerint hierarchikus elrendezésii csoportokat képeziink.

Torzscsoport (stem group): a torzscsoport a koronacsoporttal szemben az adott
monofiletikus csoport korabbi elagazasu €16 és kihalt filogenetikai agait is tartalmaz-
za. gy a madarak torzscsoportja (stem birds) magaba foglalja a Crocodilomorpha
vs. Avemetatarsalia testvércsoportokat, illetve az utébbin beliil a Pterosauria vs.
Dinosauria testvércsoportokat, az utdbbin beliil az Ornithischia vs. Saurischia
testvércsoportokat, illetve az utébbin beliil a Sauropoda vs. Theropoda testvércso-
portokat. A madarak a Theropoda dinoszauruszok egyik filogenetikai agat képe-
zik, amely a Palaeognathae vs. Neognathae alkladuszokra tagolédik, utobbi a ma-
darak torzscsoportjan (stem birds) beliil a koronacsoport (crown birds).

Torzsfa, torzsfak: a torzsfa (phylogram, filogram) a filogenezis egyfajta leképe-
zése, meghatarozott szabalyok (programok) alapjan, bizonyos egyszertisitésekkel.
A fajok alapjan felallitott torzsfa nem okvetleniil azonos a gének alapjan megszer-
keszthetd fakkal (lasd: Koaleszcencia, Molekularis filogenetika).
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Acaenoplax
Acalyptratae
Acantharia
Acanthisittidae
Acanthocephala
Acanthodii
Acanthopterygii
Acanthostega
Acariformes
Accipitriformes
Acenobacteria
Acentrosomata
Achelata
Aciculata
Acipenseriformes
Acoela
Acoelomorpha
Acosmia maotiania
Acrocephalidae
Acrodonta
Actinia

Actinia equina
Actinistia
Actinophryida
Actinopterygii
Actinopterygii
Aculeata
Aculifera
Adeloidea
Adenophorea
Adiaphanida
Aepyornis
Aepyornis maximus
Aepyornithidae
Aequorlitornithes
Aequornithes
Aetosauria
Aetosaurus
Afroaves
Afrobatrachia
Afrophidia
Afrotheria
Agamidae
Agathiphagidae
Agathiphagoidea
Agnatha
Agnathiella

Latin nevek mutatdja

64, 66
118-119
19-20
154-155
52-53, 55-57, 71
128

130-131

132

93-94
152-153

15

70-71

107

74

130-131
29-30, 38, 4548
30, 38, 4647, 70-71
77

154

142-143

101

101

132

20

130

27,128, 130-131
112-114
64-66

116

81

70-71

151

150

151

152

152

145

146

152

139

143

156, 158-159
141-143

115

116

125,127

53

Aldanella 64
Alethinophidia 143-144
Allenapithecus 162
Alligator 140, 146
Allocebus 162
Allomycetes 23
Allotriacarida 105
Allotriocarida 106
Alopidae 129
Alouatta 162-163
Alouattinae 163
Alphaproteobacteria 15
Alsodidae 138
Altocrustacea 106
Alveolata 18, 20
Alytidae 138-139
Amandibulata 93
Amblystomatidae 134
Ambulacralia 28, 30, 46, 48, 120-121
Ambulacraria 28,47
Ameridelphia 156
Amerophidia 143
Amiiformes 131
Amiskwia sagittiformis 53
Ammonites 68
Amniota 132-133, 135, 139-141
Amoebozoa 17-20, 22-23
Amphibia 132-133, 135
Amphiesmenoptera 114
Amphimedon 35
Amphimedon queenslandica 34, 36
Amphinomida 74-75
Amphioxus lanceolatus 27
Amphipoda 90, 104, 107
Amphisbaenoidea 143
Amphisbenia 142
Amphiumidae 134
Amplimatricata 70-71
Ampulicidae 113
Anabantharia 131
Anamnia 139
Anas 140

Anaspida 127
Anaspidacea 105, 107
Andesianoidea 116
Angiospermivora 116
Anguidae 144
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Anguiformes 142, 144
Anguilliformes 131
Anguimorpha 142, 144
Anilioidae 144
Animalia 7,19-21, 23, 26, 31
Anisoneura 119
Ankylosauriae 147
Ankylosauridae 147
Annelida 8, 24, 28-30, 44-45, 48,

50-52, 58-60, 63, 65, 67, 73-74

Anolis 140
Anomalopteryx didiformis 150-151
Anomura 107
Anopheles gambiae 13
Anopla 63
Anostraca 103-104
Anseriformes 153
Antechinus 157
Antennata 102
Anthliophora 117
Anthocharidini 117
Anthomyidae 119
Anthophila 113
Anthozoa 29-30, 3841
Anthropoidea 158-159
Antipatharia 41
Antliophora 114
Anura 132-133, 135-136, 138-139
Aotinae 164
Aotus 162-163
Aphasmidia 81
Apicomplexa 19-20
Aplacophora 64-65
Apocrita 8,111-112, 114
Apodiformes 152
Apoditrysia 115-116
Aporiina 117
Appendicularia 125-126
Appiadina 117
Apterygiadae 151
Apterygiformes 153
Apterygota 91
Apteryx australis mantelli 150-151
Apteryx haastii 151
Apteryx owenii 151
Apteryx rowi 151
Apusozoa 22
Arabidopsis 13
Arabidopsis thaliana 13
Arachnida 90-91, 93-94
Arachnopulmonata 93
Araneae 94, 100

Araneomorphae 100
Archaea 7,12, 14-16
Archaebacteria 15
Archaeobatrachia 135, 138-139
Archaeognatha 110-111
Archaeopteryx 146, 148-149
Archaeopteryx lithographica 149
Archaeorhynchus 150
Archamoeba 20
Archea 15
Archicebidae 161
Archicebus 161
Archicebus achilles 161
Archihymenoptera 114
Archosauria 9,132, 134, 140-141, 145
Archosauromorpha 132
Arctocebus 162
Ardipithecus 165
Ardipithecus kadabba 165
Ardipithecus ramidus 165
Argentiniformes 131
Argidae 114
Argyroneta aquatica 101
Arthroleptidae 138
Arthropleura 102
Arthropoda 8, 24, 28-30, 45, 48, 50-51,

57,77-78, 83, 87,90
Artiopoda 84
Ascaphidae 139
Ascaridomorpha 81-82
Aschelminthes 72
Ascidiacea 125
Ascomycetes 20, 23
Asgard-csoport 7,16
Asilidae 119
Asiloidea 118
Aspergillus nidulans 13
Asplanchna 56
Astacoidea 107
Asteroida 122-123
Astigmata 96
Ateles 162-163
Atelidae 163
Atelinae 164
Atlantogenata 156, 158-159
Attercopus fimbriunguis 94
Aulopiformes 131
Australaves 152
Australidelphia 156-159
Australopithecus 9, 164-167
Australopithecus aethiopicus 165
Australopithecus afarensis 165
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Australopithecus africanus
Australopithecus anamensis
Australopithecus garhi
Australopithecus sediba

Avahi
Avemetatarsalia
Aves

Axiidea

Aysheia pedunculata

Babinka
Bacteria
Bangiomorpha
Bangiophyta
Basidiomycetes
Bathynellacea
Batoidea
Batoidei
Batrachia
Batrachoidaria
Batrachylidae
Bdelloidea
Beroe

Beroida
Beryciformes
Bharatagama
Bibionidae
Bibionomorpha
Bicosoecida
Bilateria

165

165

165

165

162

132, 145-146
132, 134, 140, 146, 148
107

86

64

12, 15-16

18

20

20,23

104

129

128

132-133

131

138

52, 56

33

32

131

142

119

118

20

22,26-27,29-31, 37-38,

40, 4448, 60, 71, 120, 124

Bivalvia
Blastocystis
Blastoidea
Blastozoa
Blattaria
Blattodea

Boa

Boidae
Bolidophyta
Bolyeriidae
Bombina
Bombinatoridae
Bombinatoroidea
Bombycillidae
Bombycilloidea
Bombycoidea
Booidea
Boreoeutheria
Bos

Bos taurus
Bothrioneodermata
Bothrioplanida

62, 64, 66-68
20

122

122

111

110

140

144

20

144

134
138-139
139

154

154

116
143-144
156

140
158-159
70
70-71

Brachionus plicatilis

56

Brachiopoda 8,24,27,29-30, 45, 50-52,
58-59, 62, 91, 93, 120
Brachiozoa 74
Brachycera 118-119
Brachyteles 162-163
Brachyura 107
Bradypus 157
Branchiobdella 75
Branchiobdellida 76
Branchiopoda 51, 88-89, 103-106
Branchiostoma lanceolatum 126
Branchiostoma floridae 125
Branchiura 104, 106
Brassicaceae 117
Brevicipitidae 138
Bryozoa 8,29, 45, 48, 50-52, 58-61, 68, 120
Bucerotiformes 152
Bufonidae 138-139
Bufonoidea 134
Buphagidae 154
Burgessochaeta 74
Buthidae 100
Cacajao 162-163
Caenogastropoda 67
Caenolestes 156-157
Caenophidia 144-145
Caenorhabditis 80
Caenorhabditis elegans 13, 25,27, 82
Calcarea 30, 35
Calcispongia 29
Callicebus 162-163
Calliduloidea 116
Callimico 162
Callithrix 162-163
Callithrix jacchus 158-159
Callitrichinae 164
Callorhinchus 129
Calotriton 136
Calvapilosa 64
Calyptocephalellidae 138
Calyptratae 118-119
Camptostroma 122
Canadia 74
Candida albicans 13
Caniformia 158-159
Canis140
Canis familiaris 158-159
Capilloventridae 75-76
Capitata 32,39
Caprimulgiformes 152
Capsaspora 20
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Carangaria 131
Carcharhinidae 129
Carchariiformes 128
Carcinoscorpius rotundicauda 98
Cardinalidae 154
Cariamiformes 153
Caridea 107
Caridoida 107
Carlito 162-163
Carpediemonas 20
Carposinoidea 116
Carybdeidae 32,39
Casuariidae 151
Casuarius bennetti 151
Casuarius casuarius 151
Catarrhini 9, 158-159, 162-164
Catenulida 69-70
Caudata 132, 134-136
Caudipteryx 148
Caudofoveata 65-66
Cavia porcellus 158
Caviidae 158
Cebidae 163-164
Cebinae 164
Cebus 162-163
Cecidomyidae 119
Cephalobomorpha 81-82
Cephalocarida 103, 105-106
Cephalochordata 27, 29-30, 120-121, 124-126
Cephalopachus 162-163
Cephalopoda 57, 64, 66-67
Cephidae 114
Cephoidea 113
Ceraphronoidea 113
Ceratobatrachidae 138
Ceratodontimorpha 132
Ceratophryidae 138
Ceratopogonidae 119
Ceratopsidae 147
Cercocebus 162
Cercomeromorpha 71-72
Cercomonada 19-20
Cercopithecoida 9,164
Cercopithecoidea 162
Cercopithecus 162
Cercozoa 20
Cerebratulus 28
Certhiidae 154
Certhioidea 154
Cestida 32
Cestoda 70-72

Cestum veneris 32,33

Cetacea 158-159
Cetartiodactyla 158-159
Cetorhinidae 129
Chactidae 100
Chaetoderma 66
Chaetodermomorpha 64, 67
Chaetognatha 29, 45, 50-53, 59
Chaetopterus 67
Chalcidoidea 113
Chamaeleonidae 142-143
Characiformes 131
Charadriiformes 152-153
Charophyta 15,20
Cheirogaleus 162
Chelicerata 28, 83-84, 88, 90-91,

93-94, 102, 104, 106, 110
Chilognatha 103
Chilopoda 91, 101-102
Chimaera 129
Chioglossa 135
Chirodropidae 32,39
Chiromyiformes 162
Chironomidae 119
Chiropotes 162-163
Chiroptera 158-159
Chlamydomonas reinhardtii 13
Chlorarachniophyta 20
Chlorophyta 18-20
Chloropidae 119
Choanoflagellata 19-23, 34-35, 40, 48
Choanozoa 7,23-24, 31
Choloepus hoffmanni 158-159
Chondrichthyes 128-129
Chondrognathostomata 127
Chondrostei 130
Chordata 24, 28, 30, 44-48, 120-121, 123-127
Chordeumethida 102
Choreutoidea 116
Chromadorea 80-81
Chromalveolata 19-20
Chromista 24
Chrysemys 140
Chrysidoidea 113
Chrysophyta 19-20
Chytrides 19-20
Chytridiomycetes 23
Chytridiomycota 24
Ciconiiformes 152
Ciliata 19-20, 38
Ciliophora 19, 69
Cimbicidae 114
Cinclidae 154
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Ciona 23
Ciona intestinalis 13
Cirripedia 89, 104
Citipati 146
Cladocera 104
Clitellata 75-76
Clupeiformes 130-131
Clupeocephala 131
Cnidaria 22,25-31, 33, 37-41, 43, 48
Coelacanthiformes 132
Coelophysis 146
Coleoidea 64
Coleophoridae 115
Coleoptera 8, 110-112
Coliadinae 117
Coliiformes 153
Collembola 108-110
Colobinae 164
Colobognatha 103
Colobus 162
Colotis 117
Colpodella 20
Colponema 20
Colubridae 144
Colubriformes 143
Colubroidea 143
Columbiformes 152-153
Columbimorphae 152
Compsognathus 146
Conchifera 64, 66
Confuciusornithidae 150
Coniophis 145
Coniophis precedens 145
Conodonta 127
Conrauidae 138
Copepoda 53, 89, 103-106
Coraciiformes 152
Cordyloidea 143
Cormophyta 21
Coronatae 32,39
Corvida 154-155
Corvidae 154
Corvoidea 154
Cossidae 115
Cossoidea 116
Cotylosauria 139
Crabronidae 113
Craniata 29, 126
Crassiclitellata 75-76
Craterostigmomorpha 103
Craugastoridae 138
Crinoidea 121-122

Cristidiscoidea 22
Crocodilia 140
Crocodilomorpha 145
Crocodylia 132,134
Crocodylus 140, 146
Crotalus 140
Crurotarsi 132, 145-146
Crustacea 78,90-91, 103-106, 110
Cryptobranchidae 133
Cryptobranchoidea 133-135
Cryptomonada 19-20
Crypturellus 151
Ctenophora  21-22, 25, 29-33, 37, 48, 53, 69
Ctenostomata 61
Cubozoa 38,41, 43
Cuculiformes 152
Culicidae 119
Culicomorpha 118
Cumacea 107
Cursorimorphae 152
Cyanidiophyta 20
Cyanobacteria 15
Cycliophora 29, 51-52, 59-60, 65, 69
Cycloneuralia 77-78
Cyclorrhapha 118-119
Cydippida 32
Cynipoidea 113
Cynodontia 156
Cynognathus 156
Cynops 136
Cypriniformes 130-131
Cyrtosoma 68
Cystoidea 122
Dakosaurus 146
Dannychaeta tucolus 73
Dasyatidae 129
Dasypus 140, 157
Dasypus novemcinctus 158-159
Dasyuromorpha 156
Dasyurus 157
Daubentonia 162
Decapoda 63, 69, 90, 104, 107
Demospongia 30, 34-36
Demospongia 36
Dendrobatidae 138
Dendrobrachiata 107
Dendrogramma discoides 39
Dendrogramma enigmatica 39
Dermaptera 110-111
Dermatosuchus 146
Dermoptera 161
Dermospongia 29
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Desidae
Deuterophlebiidae
Deuterostoma
Deuterostomia

101
118
22,24

7-8,13-14, 24, 26, 28-30,

40, 44-50, 53, 58-60, 72, 78,

Diadectomorpha
Diaprioidea
Diapsida

Diapsida
Diarchineura
Diasoma

Diatoma

Dibamia
Dibamidae
Dibothrosaurus
Dicamptodontidae
Dickinsonia
Dicroglossidae
Dictyostelida
Dictyotostelida
Dicyemida
Didelphis

Digenea

Dignatha

Dikarya
Dilophossaurus
Dimetrodon
Dinilsia patagonica
Dinilsya
Dinoflagellata
Dinornis

Dinornis giganteus
Dinornithidae
Dinosauria
Dinosauromorpha
Diogenomis
Diogenornis
Diphnomorpha
Dipleurula
Diplogasteromorpha
Diplogastrida
Diplomonada
Diplomonadina
Diplonemida
Diplopoda
Diplura

Dipnoi
Dipnotetrapodomorpha
Dipodomys ordii
Diprionidae

120-121, 123, 125

139

113
132, 140
141

119

68
19-20
142-143
142

146

134

39

138

19

20

52, 57-58
156-157
72

102

19

146
140, 156
145

145
19-20
151

151

151
132, 145
145

151

151

132

120

81

82
19-20
17

20

91, 101-102
109-110
132

132
158-159
114

Diprotodontia 156-157
Diptera 8,27,110-111, 114, 117-119
Dipterimorpha 132
Discicristata 20
Discoglossoidea 135,138
Dismorphiinae 117
Dissophoroidea 132
Ditrysia 8,111, 115-116
Dorylaimia 80-81
Dracunculoidea 82
Drepanoidea 116
Dromaeosauridae 147
Dromaiidae 151
Dromaius novaehollandiae 151
Dromiciops 156-157
Drosophila 23, 25,27
Drosophila melanogaster 13, 27,94
Dryodora 33
Dryopithecus 9, 164
Ecdysozoa 8,22, 26,28-30, 4445, 48,

50-52, 59, 72, 77-78, 80-81, 83
Echinococcus multilocularis 71
Echinodermata 24, 27-30, 40, 44-46, 120-123

Echinoida 122-123
Echinops telfairi 158-159
Echinotriton 135
Echiurida 73-74
Echymipera 157
Ectognatha 89, 109
Ectoprocta 51-52, 59, 61
Ediacara 18, 29
Elaphidae 144
Elaphoidea 143
Elapidae 144
Elasmobranchii 128-129
Elementaraves 152
Ellobiopsida 20
Elopiformes 131
Elopomorpha 130-131
Emberizidae 154-155
Embioidea 111
Embioptera 110
Emeus crassus 151
Empidoidea 118
Emuarius 151
Encephalitozoon cuniculi 13
Enchytraeidae 75-76
Endoglyptodonta 143
Endopterygota 112,114
Enopla 63
Enoplia 80-81
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Enteropneusta 24,123
Entognatha 89, 111
Entoprocta 29, 48, 51-52, 59-61, 68
Eocrinoidea 122
Eocynthispongin qinnin 34
Eognathacantha ercainella 53
Eometatheria 157
Eoraptor 146
Ephemeroptera 109-111
Ephydroidea 118
Episquamata 143
Epitheliozoa 37
Equus 157
Equus caballus 158-159
Eremoneura 118
Erinaceidae 158-159
Erinaceus 157
Erinaceus europaeus 158-159
Eriocraniidae 115
Eriocranioidea 116
Erithrocebus 162
Errantia 74
Esociformes 130-131
Estrildidae 154
Euarchodontoglires 9, 157-159
Euarthropoda 88
Eubacteria 14-15
Eubilateria 47,49
Eucarida 89
Euchelicerata 78, 89, 93
Euchelicerata 93
Eudromia elegans 151
Euglenida 20
Euglenozoa 24
Euglyphida 20
Eugnatha 103
Euheteroneura 116
Eukaryota 7,15-16, 18
Eukoenenia 99
Eukoenenia spelaea vagvoelgyii 99
Eulemur 162
Eulepidoptera 116
Eumalacostraca 103, 107
Eumetazoa 22, 28, 31-34, 37-38, 40-41, 57, 70
Eumycota 21
Euneoophora 70-71
Eunicida 74-75
Euornithes 150
Euoticus 162
Eupercaria 131
Eupetidae 154

Euphausiacea 105, 107
Euplokamis 33
Euplokamis dunlapae 32,33
Euproctus 134, 136
Euryarchaeota 16
Eurylaimidae 155
Eurylaimides 154
Eurypterida 94
Eurypygiformes 153
Eusthenopteron 132
Eustigmatophyta 20
Eusymphyta 113
Euteleostei 130-131
Eutheria 140, 156
Euthycarcinoidea 84
Euthyneura 67
Eutrochozoa 28
Evanioidea 113
Excavata 19-20, 24
Fabaceae 115,117
Facivermis 74
Facivermis yunnanicus 74
Falconiformes 152
Feliformia 158-159
Felix catus 158-159
Filasterea 22-23
Filifera 32,39
Filozoa 21-23
Floridiophyta 20
Foraminifera 19-20
Fordilla 64
Formicidae 114
Formicoidea 113
Fringillidae 154-155
Fungi 18-19, 22-23
Furnariida 155
Furnaroidea 154
Fuxianhuiida 84
Gadiformes 130-131
Galago 162
Galaxiiformes 131
Galeomorphii 128-129
Galliformes 153
Gallo—-Anseres 151
Gallus 140, 146
Gansus 150
Gastropoda 27-28, 64, 66—68
Gastrotricha 29-30, 50-52, 59, 71-72
Gavialis 140
Gaviiformes 152-153
Gekko 140
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Gekkonidae 141
Gekkota 142-143
Gelechioidea 116
Geometroidea 116
Geophilomorpha 102-103
Geospiza 140, 146
Giardia lamblia 13
Giraffidae 159
Glaucophyta 19-20, 24
Glires 158-159
Glomerida 102
Glossata 115-116
Gnathifera 45, 50-53
Gnathostomata 127
Gnathostomulida  29-30, 45, 50-54, 59, 71
Gnosonesimida 70
Gobiaria 131
Gonorynchiformes 131
Gorilla 162
Gorilla beringei 164
Gorilla gorilla 158-159, 164
Gracillarioidea 116
Graeffiella minutum 80
Gruiformes 152-153
Grylloblattodea 110-111
Gymnolaemata 61
Gymnophiona 132-136
Gymnotiformes 131
Gymnuridae 129
Hadrosauria 147
Hadrosauridae 147
Haikouella 124, 126
Halisarcidae 36
Halicryptus 78
Haliotis 67
Halkieria 64-65
Hallucigenia 86
Hallucigenia sparsa 84
Halobacterium 16
Haootia quadriformis 39
Hapalemur 162
Haplopharyngida 70
Haplorrhini 158, 161-163
Haplosporidia 19-20
Haplotaxidae 75-76
Haptophyta 18-20
Harrimanidae 123
Heleophrynidae 138
Helicoplacoida 122
Helminthomorpha 103
Hemichordata 29-30, 44-46,120-121,

123-124

Hemicordata
Hemiphractidae
Hemiptera
Hemirotifera
Hemiscyliidae
Hemisotidae
Henophidia
Hepialoidea
Herrerasauridae
Herrerasaurus
Hesperornithes
Heterobathmidae
Heterobathmoidea
Heteroconchae
Heterocorallia
Heterodontiformes
Heterolobosea
Heteromitida
Heteromyidae
Heteroneura
Heterorhabditidae
Hexacorallia
Hexactinellida
Hexanchiformes
Hexapoda
Hexocorallia
Himanturidae
Hipparion
Hippoboscoidea
Hirudinea
Hirudinida
Hirudinidae
Hirundinea
Hirundinidae
Holocentriformes
Holometabola
Holomycota
Holothuria
Holothuroidea
Holozoa

Homarus americanus

Hominidae
Hominoidea
Homo
Homo antecessor
Homo erectus
Homo ergaster
Homo floresiensis
Homo habilis
Homo habilis

Homo heidelbergensis

Homo naledi

29

138
110-111
56

129

138

144

116

146

146

150

115

116

67

41
128-129
19-20
19-20
158-159
116

82

39, 41-42
34-35
128

78, 88-91, 104-106, 108
32,39
129

158

118

76

76

75

27

154

131

91, 110-111
22

122

122

18, 21-23
69

9, 158-159, 164
9,158, 162, 164

9, 23, 140, 162, 164-167, 171

165
165-167
165-166

165
165-167

170
165-167

167
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Homo neanderthalensis

Homo rhodesiensis
Homo rudolfensis
Homo sapiens

166
167
165-166

8, 13,94, 120, 158-159,

164-167, 169-170, 172, 174

Homo sapiens neanderthalensis
Homo sapiens denisova
Hongshanornithidae

Hoolock

Hoolock hoolock
Hoolock leuconedys
Hoplonemertea
Hydridae
Hydrozoa
Hylidae
Hylobates
Hylobates abbotti
Hylobates agilis
Hylobates albibarbis
Hylobates funereus
Hylobates klossii
Hylobates lar
Hylobates moloch
Hylobates muelleri
Hylobates pileatus
Hylobatidae
Hyloidea
Hymenocarina
Hymenoptera
Hynobiidae
Hypermastigota
Hyperoliidae
Hyperothreti
Hyperotreti
Hypnosqualea
Hyracoidea
Taceornis
Ichneomonoidea
Ichthyornis
Ichthyornithes
Ichthyosauria
Ichthyosporea
Ichthyostega
Ichtyosporea
Icteridae

Iguania

Iguanidae
Immoidea

Indri

Insecta

Introverta

167-168
167-168
150
162
164
164
63
32,39
29, 38,41, 43
138

162

164

164

164

164

164

164

164

164

164

164

135, 138-139
84,105

8, 110-112
133

20

138

125

127

129

158-159

150

113

146, 149-150
150

132

20-23
132-133

22

150

142-144

142

116

162
89-90, 104, 108
72

Isoodon 157
Isopoda 90, 104-105, 107
Isoptera 110-111
Isoxyida 84
Iteravis 150
Ixodes 96
Ixodes ricinus 96
Ixodidae 96
Jakobida 19-20
Janavis 150
Janavis finalidens 149
Julida 102
Kamptozoa 50-51, 58, 61, 63, 65, 68—-69
Kenyanthropus 165
Kenyanthropus platyops 165
Kimberella 64
Kimberella quadrata 64
Kinetoplastida 19-20
Kinorhyncha 29-30, 45, 77-80
Kulindroplax 64, 66
Labiocarida 106
Labyrinthulida 20
Lacertidae 141
Lacertoidea 142
Lagomorpha 158-159
Lagothrix 162-163
Lamnidae 129
Lamniformes 128-129
Lampriformes 131
Lamprophiidae 144
Laniidae 154
Lasiocampoidea 116
Laterata 143
Latimeria 135
Laurasiothera 9, 157-159
Lauxanioidea 118
Leiopelmatida 139
Leiopelmatidae 138-139
Leiopelmatoidea 135
Leiotrichidae 155
Leishmannia major 13
Lemur 162
Lemuriformes 162
Leontophitecus 163
Leontopithecus 162
Lepidocystoidea 122
Lepidogalaxiiformes 131
Lepidoptera 8,110-111, 114-116
Lepidosauria 132, 140-142
Lepidosauromorpha 132
Lepilemur 162
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Lepismatida 109
Lepisosteiformes 131
Lepospondyli 132
Leptodactylidae 138
Leptomedusae 32,39
Leptosomatiformes 153
Leptostraca 89, 104-105, 107
Limnognathia maerski 54-55
Limnomedusae 32,39
Limoniidae 119
Limulus polyphaemus 98
Liphistiomorphae 100
Lissamphibia 132-133
Lissotriton 136-137
Lithobiomorpha 102-103
Lithocolletidae 115
Lithornis 150-151
Lithornis had 150
Lobata 32
Lobatolampea tetragona 33
Lobopodia 84
Lobosea 19-20
Locustellidae 154
Lophocebus 162
Lophocoronoidea 116

Lophophorata 45, 48, 50-52, 58-60, 63, 68, 72
Lophotrochozoa 8, 22, 26, 28-30, 4445, 48,
50-52, 57-59, 65, 72, 77-78, 83

Loricifera 29, 45, 77-80
Loris 162
Lorisiformes 161-162
Lorisinae 161
Loxodonta 140
Loxodonta africana 158-159
Loxosomatoides 68
Lumbricidae 76
Lumbriculidae 75-76
Lunataspis aurora 94
Lycaenidae 115
Lyciasalamandra 135, 137
Lystrosaurus 156
Macaca 162
Macaca mulatta 158-159
Machilida 109
Macroheterocera 116
Macropus 157
Macropus eugenii 158-159
Macrostomata 145
Macrostomida 70
Macrostomomorpha 69

Macrostomorpha 70

Macrostomum lignano 71
Madtsolidae 144
Magelonidae 73-74
Malacostraca 88-91, 103-107
Malawimonada 20
Mammalia 27,132, 134, 140, 156
Mandibulata 88, 93-94
Mandrillus 162
Mantellidae 138
Mantodea 110-111
Mantophasmatodea 110-111
Marsupialia 157-159
Matthevia 65
Maxillopoda 88,91, 103-104
Mazoglossus 123
Mecoptera 110-111, 114, 117, 119
Medusozoa 30, 38-39, 41, 43
Megachasmidae 129
Megacheira 84
Megaderaton 123
Megalapteryx didinus 150-151
Megaloptera 110-112
Meganeura monyi 108
Meganeuropsis permiana 108
Megophryidae 138-139
Melopsittacus 140
Menuridae 155
Merostomata 90, 93-94, 97
Mertensiella 134-135
Mesitornithiformes 153
Mesobalanoglossus 123
Mesobuthus martensii 94
Mesostigma 20
Mesostigmata 96
Mesotriton 136-137
Mesozoa 57
Metatheria 156
Metazoa 7,19, 21-24, 28-29, 31-36, 40, 66
Methanospirillum 16
Methanothermus 16
Microcebus 162
Microcebus murinus 158-159
Micrognatha 45
Micrognathozoa 29, 50-54, 59
Microhylidae 138-139
Microhyloidea 134
Micropterygoidea 116
Micropterygidae 115
Microraptor 148
Microsporidia 19-20
Milleporidae 41
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Mimallonoidea 116
Mimidae 154
Miopithecus 162
Mirandornithes 152
Mirza 162
Mitsukurinidae 129
Mollusca 8,24,29-30, 44-45, 48,

50-52, 58-60, 63-65, 69, 74
Moniligastridae 75-76
Monodelphia 158-159
Monodelphis 140, 156-157
Monodelphis domestica 158-159
Monogenea 70-72
Monogononta 52, 56
Monoplacophora 64, 66
Monosiga 23
Monotremata 141, 156, 158-159
Morganucodontidae 156
Moruloidea 57
Mosasauria 142
Motacillidae 154
Mullerornis 150-151
Multicrustacea 105-106
Multiplacophora 64
Multiplacophora 65
Muridae 158-159
Mus 140
Mus musculus 13, 27, 158-159
Muscicapida 154
Muscicapidae 154-155
Muscicapoidea 154
Muscidae 119
Muscoidea 118
Musophagiformes 152-153
Mycetophilidae 119
Myctophiformes 131
Mygalomorphae 100
Myliobatidae 129
Myliobatoidei 129
Myobatrachidae 138
Myoglossata 115
Myotis lucifugus 158-159
Myriapoda 78,83-84,89-91,

101-102, 104, 106, 109-110
Myriopoda 93
Mysida 107
Mystacocarida 105-106
Myxogastrida 20
Myxozoa 40, 43
Myzostomida 75
Naididae 75-76

Najash

Najash rionegrina
Nanaloricus
Naomeniomorpha
Narcomedusae
Nasalis
Nasikabatrachidae
Natantia
Natatanura
Nautiloida
Nautiloidea
Nautilus

Nautilus pompilius
Nectariniidae
Nectocaris
Nematocera

145
145
79

64
32,39
162
133
107
138-139
66

64

68

65
154
64
119

Nematoda 8, 27, 29-30, 45, 51, 77-78, 80-83

Nematoida
Nematomorpha
Nemertea
Nemertodea
Nemertodermata
Nemertodermatida
Nemertoidea
Nemetodermatida
Neoanguimorpha
Neoaves
Neobatrachia
Neodermata
Neodiptera
Neognathae
Neohymenoptera
Neomeniomorpha
Neomycota
Neonemertea
Neoneura
Neoophora
Neopseustoidea
Neornithes
Neosittidae
Neoteleostei
Neotrochozoa
Nephropidea
Nephrops norvegicus
Nephrozoa
Nepticulidae
Nepticuloidea
Nerillidae

Nerioidea
Neurergus
Neuroptera

45, 80

29, 44-45, 77-78, 80, 82
8, 27,29, 44-52, 58-60, 63

65

30

29, 45-48
30

38

143
151-152
134-135, 138-139
70-72
118
9,151
114

67

24

63

119
70-71
116

150

154

131

28

107

69
28-29, 46-49
115

116

74

118

136
110-112
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Neurospora crassa
Noctuoidea
Nomascus
Nomascus concolor
Nomascus gabriellae
Nomascus hainani
Nomascus hainanus
Nomascus leucogenys
Nomascus nasutus
Nomascus siki
Nothoprocta perdicaria
Nothura
Notophthalmus
Notoryctes
Notostraca
Nucleariida
Nycticebus
Nymphon
Ochotona princeps
Octocorallia
Ocyropsis

Odonata
Odontaspididae
Odontobatrachidae
Odontophrynidae
Oestroidea
Olfactores
Oligochaeta
Oligostraca
Ommatotriton
Oniscidea
Onychophora

Oomycetes
Opalinida
Ophidiaria
Ophiocistiodea
Ophiophagus
Ophiuroida
Ophiuroidea
Opiliones
Opisthocomidae
Opisthocomiformes
Opisthoconta
Opisthogoneata
Opomyzoidea
Orectolobidae
Orectolobiiformes
Oribatida
Ornithischia
Ornithorhynchus

13
116-117
162, 164

164

164

164

164

164

164

164

151

146

136
156-157
103

20

162

101
158-159
32,39, 41
30-32
109-111
129

138

138

118
121, 124-126

76

105-106

136

104
27,29-30, 45, 48, 51,
77-78, 83-85, 89, 93
19-20

20

131

122

140

122

123

93-94

152

152-153

19-20, 22-23, 26
102-103

118

129

128

96

132, 145-146
140, 157

Ornithorhynchus anatinus

Ornithoscelida
Ornithosuchia
Ornithothoraces
Ornithurae
Ornitosuchia
Orrorin

Orrorin tugenensis
Orthonectida
Orthoptera
Orthorrhapha
Orussoidea

Oryctolagus cuniculus

Oryza sativa
Oscarella
Osmeriformes
Osteoglossiformes
Osteoglossomorpha
Osteognathostomata
Osteolepidimorpha
Osteostracomorphi
Ostracoda
Otidiformes
Otidimorphae
Otitiformes
Otolemur
Otolemur garnettii
Otophysa

Ottoia

Ovalentaria
Oweniidae
Oxyrrhis
Oxymonada
Pachyornis australis
Pachytriton
Paenungulata
Palaeoannelida
Palaeodictyoptera
Palaeognath
Palaeognathae
Palaeconemertea
Palaeoptera
Palaeotarbus jerami
Palaeotis
Palaephatoidea
Paleoanguimorpha
Palpigradi
Pamphilidae
Pamphilioidea

Pan 162

Pan paniscus

158-159
146

140

150

150

145

165

165

29, 57-58
110-111
118-119
113
158-159
13

23

131

131
130-131
127

133

127

89, 103-106
153

152

152

162
158-159
130

79

131
73-74
20
19-20
151

136
158-159
73-74
108, 111
9
9,150
63
91,110
94

151

116

143

99

114

113

164
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Pan troglodytes 158-159, 164, 166
Pan-Booidea 145
Panagrolaimomorpha 81-82
Panarthropoda 45, 77-78, 80, 83-84, 89-90
Pancrustacea 28,78, 83-84, 87, 89-90,

93, 102, 104-106
Panderichthyes 132
Pantopoda 101
Papilionoidea 116
Papio 162
Parabasalida 19
Paracathartes 151
Paracathartes howardae 151
Paradisaeidae 154-155
Paradoxornithidae 155
Parahoxozoa 29
Parainsecta 109
Paramaecium aurelia 13
Paramesotriton 136
Paraneoptera 91, 110, 112
Paranthtropus 165
Paranthtropus aethiopicus 165
Paranthtropus bolsei 165
Paranthtropus robustus 165
Pararotatoria 55-56
Parasitiformes 93-94, 96
Parasuchia 145
Paridae 154-155
Parulidae 154
Parvidrilidae 75-76
Passerellidae 154
Passeri 154-155
Passerida 154-155
Passeridae 154-155
Passerides 154
Passeriformes 9,152, 153-155
Patellogastropoda 67
Paucijaculum samarnithion 53
Pauropoda 91, 101-102
Pedipalpi 94
Pegasoferae 158-159
Pelagiaria 130-131
Pelecaniformes 152-153
Pelobatidae 138-139
Pelobatoidea 135, 138-139
Pelodiscus 140
Pelodytidae 138-139
Pelycosauria 140
Penicillata 103
Penicillium chrysosporium 13
Pennatula 39,41

Pentazonia 103
Pentecopterus decorahensis 94
Peracarida 107
Perameles 156-157
Percolozoa 24
Percomorphaceae 130-131
Percopsiformes 131
Perissodactyla 158-159
Perkinsus 20
Perodicticus 162
Petromyzontida 125,127
Petropedetidae 138
Peucedramidae 154
Phaeodarea 20
Phaeodrilidae 75
Phaeophyta 20
Phaethontiformes 153
Phaethontimorphae 152
Phalangotarbida 94
Phaner 162
Phascogale 157
Phascolarctos 157
Phasmatodea 110-111
Phasmidia 81
Phlebotomus 119
Phoenicopteriformes 152-153
Phoronida 8, 29, 45, 50-52, 59-60, 62
Phoronidea 58, 61
Phoronis ovalis 61
Phoronis viridis 60
Phoronoida 59
Phreodrilidae 76
Phrynobatrachidae 138
Phtanoncoceras 64
Phthiraptera 111
Phylactolaemata 61
Phyllodocida 75
Phylloscopidae 154
Phylloscopus 155
Physeter macrocephalus 80
Phytomyxida 20
Phytosauria 145
Piciformes 152-153
Pieridae 115,117
Pierina 117
Pierinae 117
Pilidiophora 63
Piliocolobus 162
Pipidae 138-139
Pipoidea 135, 138-139
Pithecia 162-163
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Pitheciidae 163
Pithonidae 144
Placentalia 156-159
Placentonema gigantissima 80
Placodermi 128
Placozoa 22,24,29-31, 37, 48
Planipennia 111
Plantae 15, 19-20
Plasmodium 13
Plasmodium falciparum 13
Plateosaurus 146
Platyctenida 32-33
Platydesmida 102
Platygastroidea 113
Platyhelminthes 27,29-30, 38, 46, 48-52,

54, 58-59, 63, 69, 70-72
Platypezoidea 118
Platypodidae 156
Platyrrhini 158-159, 162-163
Plecoptera 110-111
Plectrophenacidae 154
Pleistoannelida 74
Pleistomollusca 68
Plesiadapis 161
Plesiapidiformes 161
Plesiobatidae 129
Plesiosauria 132
Plethodontidae 134
Pleurobrachia 33
Pleurobrachia pileus 33
Pleurobrachiidae 33
Pleurodeles 135
Pleurodonta 142-143
Pliciloricus 79
Ploceidae 154
Podicipediformes 152-153
Pogona 140
Pogonophora 74,76
Polychaeta 27,74-76
Polycladida 52, 69-71
Polycystina 20
Polydesmida 102
Polygordius 74
Polymixiiformes 131
Polyneoptera 91,110
Polyneura 119
Polyplacophora 64-67
Polypoidozoa 43
Polyprotodontia 157
Polypteriformes 131
Polysacos 65

Polyxenida 102
Polyzoniida 102
Pompiloidea 113
Pongo 9,162, 164
Pongo abelii 158-159, 164
Pongo pygmaeus 164
Porifera 21-22, 24-25,28-31, 36, 40, 48
Porolepimorpha 132
Potamotrygonidae 129
Prasinophyta 20
Presbytis 162
Priapula 29, 45
Priapulida 8, 27-29, 44, 48, 51, 77-78, 80, 83
Priapulus 79
Primates 9,157-159, 161
Pristionychus 80
Pristiophoriformes 128
Pristoidei 129
Proboscidea 158-159
Procavia capensis 158-159
Procellariiformes 153
Procolobus 162
Proctotrupoidea 113
Productus 93
Progoneata 102
Prolemur 162
Propappidae 75
Propithecus 162
Prorhynchida 70-71
Proseriata 70-71
Prostigmata 96
Protacanthopterygii 130
Protarchaeopteryx 148
Proteidae 134
Proterocladus 18
Protobalanus 65
Protobranchia 67
Protoconodonta 53
Protocrinoid 122
Protodrilida 74
Protostelida 20
Protostomia 8,14, 24, 26, 28-30, 40,

44-47, 49, 52-53, 71, 120
Prototheria 156
Protozoa 20
Protura 110
Prunellidae 154-155
Pseudocheirus 157
Pseudochirops 157
Pseudocrypturus 151
Pseudoscorpiones 93-94, 96
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Pseudosuchia
Psittaciformes
Psittacosaurus
Psocodea
Psocoptera
Psychidae
Psychodidae
Psychodomorpha
Pteraspidomorphi
Pteriomorpha
Pterobranchia
Pterocliformes
Pterocnemia pennata
Pterophoroidea
Pteropus vampyrus
Pterosauria
Ptilonorhynchidae
Ptychadenidae
Pukiidae
Pycnogonida
Pycnogonoidea
Pycnogonum
Pycnogonum litorale
Pycnonotidae
Pygathrix
Pygocirrus
Pyraloidea
Python
Pythonoidea
Pyxicephalidae
Radiodonta
Radiolaria
Raisuchia
Rajoidei
Randiellidae
Rangeomorpha
Ranidae
Ranoidea
Raphidiophyta
Rattus norvegicus
Regulidae
Remiornis
Remipedia
Remizidae
Renidae
Reptantia
Reptilia
Retortamonada
Rhabditida
Rhabditidae
Rhabditina

140
152-153
146

110

111

115

119

118

127

67

60, 123
152-153
151

116
158-159
132, 145
155

138

33

78, 89,93
93-94, 101
101

101

154

162

74

116

140

143

138

84

19

145

129
75-76
39
138-139
134-135, 138-139
19-20
158-159
154

151

78, 88-91, 103-106
154

154

107

132

20
80-81
82
80-82

Rhabditoidea 81
Rhabditophora 70
Rhabdocoela 70-71
Rhacophoridae 138
Rhaphidioptera 110-111
Rhea americana 151
Rheidae 151
Rheiformes 153
Rhincodontidae 129
Rhinodermatidae 138
Rhinophrynidae 138-139
Rhinopithecus 162
Rhipidistia 132-133
Rhipiduridae 154
Rhizaria 18-20
Rhizostomae 32,39
Rhodaliidae 40
Rhodophyta 18-20, 24
Rhombozoa 29
Rhyacotritonidae 134
Rhynchocephalia 132, 140-141
Rhyncocephala 143
Rhynia 108
Rhyniella 108
Rhyniella praecursor 108
Rhyniognatha 109
Rhyniognatha hirsti 108
Ricinulei 93-94, 98
Riojasuchus 146
Rodentia 158-159
Rostroconchia 64
Rotatoria 54
Rotifera 29, 45, 48, 51-53, 55-56, 71
Rouphozoa 52,72
Rugiloricus 79
Rugosa 41
Ruminanthia 158-159
Rungwecebus 162
Sabellinida 76
Saccharomyces cerevisiae 13
Saccharomyces pombe 13
Saccoglossus 28
Saguinus 162-163
Sahelanthropus 165
Sahelanthropus tchadensis 165
Saimiri 162-163
Saimirinae 164
Salamandra 135,137
Salamandra algira 137
Salamandra atra 137

Salamandra corsica

137
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Salamandra infraimmaculata

Salamandra lanzai
Salamandra salamandra
Salamandridae
Salamandrina
Salamandroidea
Salmoniformes
Sarcopterygii
Sarcoptiformes
Saurischia
Sauropodomorpha
Sauropsida
Scalidophora
Scandentia
Scaphiopodidae
Scaphopoda
Schistocerca gregaria
Schistosoma haematobium
Schistosoma mansoni
Schizophora
Schmidtaea mediterranea
Scincidae

Scincoidea
Scincomorpha
Sciomyzoidea
Sciuridae

Scleractinia
Scleromuchus
Scolecodont
Scolecophidia
Scolioidea
Scolopendromorpha
Scorpiones
Scorpiones
Scotocercidae
Scutigeromorpha
Scyliorhinidae
Scyphozoa
Secernentea
Sedentaria

Seicercus

Seison

Seisonidea

Selachii
Semaeostomae
Semnopithecus
Serpentes

Sesiidae

Shumardia solopiensis
Siboglinidae
Sidneyia

137

137

137
134-136
134
133-135
130-131
128, 131-133
96

132, 145-146
146
139-141, 156
45, 77-80
161
138-139
64, 67-68
94

71

71

118

71

141
142-143
143

118
158-159
41,43
145

74
144-145
113
102-103
93

94, 99
154

102

129
38-39, 41, 43
80-81
74-76
155

52

55-56
128-129
32,39
162

140, 142-145
115

92

76

94

Siluriformes
Simias
Simiiformes
Simoliophiidae
Simuliidae
Sinosauropteryx
Siphonaptera
Siphonophora
Siphonophorae
Siphonophorida
Sipuncula
Sipunculida
Sirenidae
Siricidae
Siricoidea
Sittidae
Solenogastra
Solifugae
Sooglossidae
Sorberacea
Sorex araneus
Soricidae
Spadella
Spadella cephaloptera
Spartobranchus tenuis

Spermophilus tridecemlineatus

Sphaerotheriida
Sphecidae
Sphenisciformes
Sphenodon
Sphenodon punctatus
Sphenosuchus
Sphyrnidae
Spinicaudata
Spiralia
Spirobolida
Spirostreptida
Spirurina
Spiruromorpha
Spriggina flaundersi
Squaliformes
Squaliimorphii
Squalomorphii
Squamata
Stauromedusae
Staurozoa
Stenopodidea
Stephanoidea
Stepsirrhini
Stomatopoda
Strabomantidae

131

162

162-163

144

119

148
110-111, 114, 117-118
41
32,39
102
67,74
73-76
133-134
114

113

154
65-66
93-94, 98-99
138

125
158-159
158-159
53

53

123
158-159
102

113
152-153
140

141

146

129

103

8, 29, 44-45, 50, 63
102

102

80-82

81-82

73

128

129

128

132, 140-143
32,39

39

107

113

158-159
104-105, 107
138
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Stramenopile 20
Stratiomyomorpha 118
Strepsiptera 110-111
Strepsirrhini 161-162
Streptophyta 20
Strigiformes 152-153
Strisores 152-153
Stromatocystites 122
Strongylida 82
Strongyloidea 81
Struthio 140
Struthio camelus 151
Struthionidae 151
Struthioniformes 153
Sturnidae 154
Stylasteridae 41
Suina 158-159
Sulcozoa 24
Sus scrofa 158-159
Sylviida 154
Sylviidae 154-155
Symbion americana 69
Symbion pandora 69
Symphalangus 162
Symphalangus syndactylus 164
Symphyla 91, 101-102
Symphyta 114
Synapsida 132, 139-140, 156
Syndermata 50, 53, 55, 59
Syngnatharia 130-131
Synziphosurina 94
Syrphidae 119
Syrphoidea 118
Tabanidae 119
Tabanomorpha 118
Tabulata 41
Tachyglossidae 156
Tachyglossus 157
Taenia solium 71
Taeniopygia 140
Takifugu rubripes 13
Tanaidacea 104, 107
Tardigrada 8, 29-30, 45, 51, 77-78, 83-85
Taricha 136
Tarsiidae 163
Tarsiiformes 161-163
Tarsius 162-163
Tarsius syrichta 158-159
Teioidea 142-143
Teleostei 131
Telluraves 152

Telmatobiidae
Temnospondylii
Tenrecidae
Tentaculata
Tenthredinidae
Tenthredinoidea
Tephritidae
Tephritoidea
Terebrantia
Testudines
Tetractinellida
Tetraneuralia
Tetranychus urticae
Tetrapoda
Tetrapodomorpha
Tetrapulmonata
Thaliacea
Thaumatomonada
Thecostraca
Thelodonti
Theodoxus
Therapsida
Theria
Thermoplasma
Thermoplasmatales
Theropithecus
Theropoda
Thraupidae
Thraustrochytrida
Thynnoidea
Thyridoidea
Thysanoptera
Tiktaliik
Tilopoda
Timaliidae
Tinamidae
Tinamiformes
Tinamus major
Tineidae
Tineoidea
Tiphioidea
Tipulidae
Tipulomorpha
Tischerioidea
Torpedinoidei
Tortricoidea
Toxicofera
Tracheata
Trachymedusae
Trachypithecus
Trebouxiophyta

138

132
158-159
32,120
114

113

119

118

112
132, 140
36
51-52, 65, 69
94

125, 132-133, 139-140
132-133
93-94
125

20
105-106
127

67

156
156, 158-159
16

15

162

8, 145-149
154
19-20
113

116
110-111
132
158-159
154-155
150-151
153
150-151
115

116

113

119

118

116

129

116
142-143
102
32,39
162

20
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Trematoda
Trepaxonemata
Triakidae
Trichinella
Trichinellida
Trichiuris
Trichomonada
Trichomonas vaginalis
Trichoptera
Trichosurus
Tricladida
Trigoioidea
Trigonotarbida
Trilobita

Trimastix

Triturus

Trochilidae
Trochozoa
Troglodytidae
Trogoniformes
Trombidiformes
Trombidiidae
Troodontidae
Tropidophidia
Tropidophiidae
Tryblidia

Tunicata

Tupaia belangeri
Tupaiidae

Turbellaria

Turdidae

Tursiops truncatus
Tylenchina
Tylenchomorpha
Tylotriton
Typhlopoides
Tyranni
Tyrannida
Tyrannoidea
Tyrannosauridae
Uloboridae
Ulvophyta
Uniconta
Unidentata
Uniramia
Ur-Bilateria
Urbilateria
Urnatella
Urochordata

27, 29—

70-72

70

129

82

81

82

20

13
110-111, 114
157

71

113

94

90-93, 98
20

134, 136-137
152

51, 58

154

152-153

96

96

147

145

144

66

27

158-159
158-159, 161
46, 65, 70-72
154-155
158-159
80-82

81-82

135

143

154-155

155

154

147

101

20

19-20, 22-23
143

87

24,37

24

68

30, 120-121, 124-127

Urochorda
Urodela
Urodoidea
Uromasticinae
Uropeltoidea
Ursus arctos
Ursus maritimus
Varanoidea
Varecia
Velociraptor

Velociraptor mongoliensis

Vendozoa
Vertebrata
Vespina
Vespoidea
Vestimentifera
Vicugna pacos
Viduidae
Viperidae
Vireonidae
Viridiplantae
Vombatus
Waptia

Waptia fieldensis
Xenacoelomorpha
Xenambulacraria
Xenarthra
Xenopeltidae
Xenopus
Xenosauridae
Xenoturbella
Xenoturbellida
Xiphosura
Xiphydrioidea
Xyeloidea
Xyelidae
Xyphosura
Yanornithidae
Yponomeutoidea
Yunnanozoon
Zeiformes
Zoraptera
Zosteropidae
Zygaenidae
Zygaenoidea
Zygentoma
Zygomycetes
Zygomycota

124

133, 136
116

144

143

160

161

144

162

146, 148
148

39

30, 120-121, 124-127

113

113
74,76
158-159
154

144

154

24

157

105

105
4549, 70
47

156, 158-159
144

134, 140
144

38, 45-48
29, 46, 70
91,93, 98
113

113

114
93-94
150

116

120

131
110-111
154-155
115

116
110-111
20,23

24






A szerz6 (*1939) a Debreceni Egyetem emeritus profesz-
szora, az MTA E6tvos-koszorls doktora, Széchenyi-dijas.
1982-2004 kozott az Evoltcios Allattani és Humanbiol6-
giai Tanszék és a Biodiverzitds doktori program vezetdje.
Az els6k kozott, hazai viszonylatban GttorSként vezette be
a molekularis filogeografiai médszereket Eurépa és a Kar-
pat-medence faunatorténetének vizsgalataban, a glacialis
refugiumok és a jégkorszak utdni benépesiilés Gtvonalainak
feltarasaban. Evtizedeken at, napjainkig a magashegységek
életfoldrajzi viszonyainak és a bagolylepkék taxonémidja-
nak és filogenetikai viszonyainak a kutatéja, eddig mintegy 250 tudomanyos koz-
leménye jelent meg, munkatdrsaival egytitt tobb mint 250 tudomanyra Gj fajt és 28
Uj nemzetséget irt le. SzerkesztGje és szerzSje a Taxonomic Atlas of Eurasian and
North African Noctuoidea konyvsorozatnak. Kutatasaira alapozva elméleti szinten
is foglalkozott a fajképzédés és a fajon beliili evolicio, valamint a filogenetikus
rendszerezés kérdéseivel, és évtizedeken at oktatta az éllatvilag rendszerezésével
és fejl6déstorténetével kapcsolatos ismereteket gradualis és poszgtradualis szinten,
mint professzor és doktori témavezetd.

Kényviink ennek a tobb évtizedes kutat6 és egyetemi oktaté munkanak az eredmé-
nye, mivel szerzGje el6addsainak anyagahoz folyamatosan gy(ijtotte és feldolgozta
az allatvilag kialakuldasdra és torzsfejl6désére vonatkozé nemzetkédzi szakirodalmat.
Munkaja az els6 6sszefoglalé magyar nyelvii munka az allatvilag fejl6déstorténetérdl
és filogenetikus rendszerérél. Az eukariéta szervez6dési szint kialakulasatol kezdve
tekinti at a soksejtd allati szervez6dés menetét, az allatvilag evollcids valtozasait
és sokféleségének kialakulasat a foldtorténeti folyamatok szinpadan. Megmutat-
ja, hogy a mai 6kolégiai ,szinjaték” minden szerepl6jének evollicids el6élete van,
amely meghatdrozza, hol-mikor [éphetett szinre, terjedhetett szét vagy szorult me-
nedékbe, milyen kozosségeknek valt részesévé, és miként halhatott ki. Lathatjuk,
hogyan formaltdk a bioszféra képét az dllatvildag domindns csoportjai, a talajlaké
szervezetektdl kezdve, a novényzetet formdlé legel6 allatk6zosségeken at egészen
az emberi faj egyre globdlisabb hatasdig.
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