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Az élet szerveződése a Földön hierarchikus. 
E szerveződési szintek egyik hagyományosan 
kitüntetett tagja az egyedi organizmus. Szi
gorú értelemben véve minden organizmus más, 
de az egymástól való eltérés mértéke koránt
sem egyenletes. A nagymértékben hasonló 
egyedeket az ember ősidők óta fajként külön
bözteti meg. Saját fajának valamilyen felisme
rése minden magasabb rendű élőlényre jellem
ző. A fejlettebb idegrendszerrel bíró állatok 
ezen túlmenően a körülöttük élő fajidegen 
egyedeket is képesek fajokba vagy faj csopor
tokba „klasszifíkálni” .

A tudomány eddig alig kétmillió fajt írt le. 
Óvatos becslések szerint ez a mai bioszféra 
fajszámának legfeljebb a kétharmada, de lehet, 
hogy csupán az ötödé. Darwin óta tudomá
nyos körökben általánosan elfogadott az evo
lúció ténye. Az evolúciós változás mikéntje 
azonban még ma is éles viták tárgya (1. Vida 
1981, 1982, 1983, 1984, 1985). Ezek egyik 
ütközési pontja a speciáció folyamata. A gene
tikusok, az ökológusok és a paleontológusok 
klasszikus kutatási területeiken, egymástól izo
láltan dolgoztak. Ma a faj és a fajkeletkezés kér
dése az egyik fontos találkozási területük.

Speciációs eseménynek általában a leszár
mazási vonalak (phylum) elágazásait tekintjük 
(kladogenezis), bár egyetlen leszármazási vo-
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nal időbeli transzformálódásával (anagenezis, 
fiietikus evolúció) is új faj keletkezik.

A földi bioszféra története a species szint
jén még két eseménytípussal egészül ki; ezek a 
sztázis és az extinkció. A fajok időbeli mor
fológiai állandóságát paradox módon szintén 
evolúciós jelenségnek kell tekinteni, ugyanis 
ilyenkor sem áll le a molekuláris evolúció 
órája a neutrális mutációk random fixálódása 
révén. Az extinkció — a fajok kipusztulása — 
a földtörténeti korokat elválasztó látványos 
kihalásoktól eltekintve közel konstans rátával 
folyik. Az extinkciót kompenzáló speciáció 
eredményezte a történelem előtti időkben Föl
dünk fajszámának „steady state” állapotát. 
Nagymértékben bizonytalan, hozzávetőleges 
becslések alapján ez a folyamat átlagosan év
századonként mintegy 500 faj lecserélését 
jelentette.

A XX. század a bioszféra történetében neve
zetes lesz. Az ezredfordulóig 1 millió faj vég
leges kipusztulását jósolják (Norman, 1981). 
Ha ennek csak a fele lesz igaz, még akkor is 
ezerszeresen haladtuk meg az átlagot. Joggal 
gondolhatjuk, hogy a paleontológiái időskálán 
rövidesen új kor vagy időszak kezdődik.

Ezen aktualitásoktól függetlenül a modem 
biológiai ismeretek birtokában a speciáció kér
dése korántsem egy múltszázadbeli darwini 
dilemma. Olyan kérdésekre, mint az, hogy 
„Miért tagolódik az élővilág felismerhető egy
ségekre, azaz fajokra?”, vagy „Hogyan lesz
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egy fajból kettő?” — a válasz egyáltalán nem 
triviális. Egy növény- vagy gerinces állatfaj ge- 
nomja milliárdos nagyságrendben tartalmazza 
a genetikai információ alapelemeit jelentő nuk- 
leotidpárokat. Ezek mindegyike mutációra ké
pes. E mutációk révén majdnem kontinuus vál
tozást várnánk. Így a fajok közötti morfológiai 
és genetikai diszkontinuitást valamilyen más 
módon kell megmagyaráznunk.

1. A faj természete

Az eddigi bevezetőben a faj fogalmát dar
wini értelmezésben használtam. A fajok ere
detéről írt könyvének 44. oldalán ugyanis 
Darwin ezt írja: ,,Bár eddig egyetlen definíció 
sem aratott osztatlan sikert a természetkuta
tók között, mégis mindegyikünk halványan 
sejti, hogy mit is ért alatta, amikor fajról be
szél.” Hasonló helyzetre utal az a mai találó 
definíció, mely szerint „a faj az organizmusok
nak azon csoportja, amelyet egy kompetens 
taxonomus fajnak ta rt” . Kompetens taxono- 
mus pedig nyilván az, aki felismeri az igazi fa
jokat (Kitcher, 1984).

A fentiekhez hasonlóan sokak számára a faj 
önkényesen elhatárolt nominalisztikus foga
lom, míg mások objektív realitásnak vélik. 
Pontosan 30 évvel ezelőtt, 1955 decemberé
ben az American Association for the Advance
ment o f Science Atlantában rendezte meg azt
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a vitát, melynek anyaga „A species probléma” 
címmel jelent meg (Mayr, 1957). A fajról alko
tott kép azóta sem változott sokat, bár a két fő 
definíciós szemponthoz, a reprodukcióshoz és 
a morfológiaihoz újabban ökológiai is (niche) 
járul. Mindezek ellenére a konkrét esetek több
ségében egyetértés van a fajok körülhatárolása 
terén. E fajokban ugyanis az ökológiailag is ér
telmezhető genetikai változások morfológiai
lag is detektálhatok, s reproduktív izoláció 
biztosítja a faj genetikai és fenetikai elkülö
nültségét. Bár a fenetikus Sokai és Crovello 
(1970) a genetikai alapú ún. „biológiai” faj
fogalmat szó szerint ízekre szedve igyekezett 
bebizonyítani annak használhatatlanságát, 
alkalmasabb definíció hiányában az evolúció- 
genetikusok többsége ma is ezt, vagy ehhez 
lényegében hasonló meghatározást fogad el 
(Mayr, 1940). Eszerint a fajok „ténylegesen 
vagy potenciálisan egymással továbbtenyésző 
populációk csoportjai, melyek más ilyen cso
portoktól reproduktive izoláltak”. Ugyanez 
még tömörebb újabb megfogalmazásban: „A 
faj populációk reproduktív közössége” (Mayr 
1982).

E „sokdimenziós” fajfogalom (Mayr, 1963^ 
a térben megosztó populációkra is alkalmaz 
ható. Ezen az alapon a faj egy adott időbér 
— az „in statu nascendi” ritka kivételétől elte 
kintve — objektíve létező valóság. A geológia 
időskálán viszont jóval bizonytalanabb a hely 
zet, hiszen itt a definíció kritériumai tesztel
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hetetlenek. Ugyanígy alkalmatlan az aszexuális 
fajokra is. További bonyodalom a reproduk
tív izoláció megléte vagy hiánya, mivel ez egy 
kontinuum két szélsőséges esete. Mégis, Mayr 
definíciójával a ma élő fajok jelentős többsége 
összeegyeztehető. Hadd illusztráljam mind
ezt az Asplenium nemzetség európai fajaival 
(1. ábra). Látható, hogy itt a 39 biológiai faj 33 
morfológiai fajnak felel meg. Hat esetben repro-

1. ábra. Az európai Asplenium páfrány nemzetség fajainak 
levélsziluettjei. A belső körben a diploid fajok vannak, míg a 
külsőn az autó- vagy allotetraploid származékaik. Az auto- 
poliploid sorok tagjai (pl. 4 — 23; 6 ->• 24; 9 -»• 28; 13 -*■ 31; 
17 -* 34; 20->-38) morfológiailag alig különböznek, bár 

reproduktive izoláltak (Vida 1976)
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duktív izoláció ellenére nincs lényeges morfo
lógiai eltérés (Vida, 1976).

Ha viszont a faj a természetben élő organiz
musok objektíve létező fenetikai és genetikai 
diszkontinuitásán alapuló fogalom, e megsza- 
kítottságnak valamilyen magyarázatát is kell 
adnunk. Ezen keresztül juthatunk el a speci- 
áció problematikájához. A kurrens magyaráza
tok egy leegyszerűsített repertoárját az 1. táb
lázat mutatja be. Az egyetlen kérdésre adott 
hétféle válasz mindegyikének lehet valami iga
za, s a biológiai rendszerek „sajnálatos” hete
rogenitása folytán a legtöbb konkrét példával 
is alátámasztható. A válaszok nem feltétlenül 
alternatívák. Fontosságukkal kapcsolatos szub
jektív megítélésem a sorrendben tükröződik. 
Külön figyelmet érdemel a belső fejlődési 
megkötöttséget feltételező 3. és 7. válasz. Ha 
ugyanis ez lenne a döntő tényező, a speciáció 
megfigyelésére nem lenne sok módunk. Sze
rencsére ennek szerepe ellen szól az állat- és 
növénynemesítési tapasztalat éppúgy, mint a 
mesterségesen kialakított interspecifikus át- 
menetsorok ténye (2. ábra). A kísérletesen 
létrehozott morfológiai kontinuitás előállítása 
alloploidiával és ezek visszakeresztezéseivel 
volt lehetséges (Vida et al., 1970).

A génáramlás, mint faj-összetartó erő, hi
ányzik az aszexuálisan szaporodó élőlények
ben. A virágos növények „agamospeciesei” pl. 
(Hieracium, Rubus, Sorbus genusokban) való
ban sok gondot okoznak a taxonomusoknak.
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1. táblázat: A genetikai-morfológiai egyed-sokaságok diszkontinuitásának (azaz a fajok létének) magyarázatai —
különféle megközelítési lehetőségek alapján

Kérdés: MIÉRT VANNAK FAJOK

1. Válasz (egy populációgenetikus) -  Génáramlás (gene flow) tartja össze a faj populációit (közös gene pool). 
Reproduktív izoláció megakadályozza a keveredést más fajokkal.

2. Válasz (egy ökogenetikus) -  Minden faj egy speciális niche-hez adaptált. Szelekció tartja össze a fajt, 
mindegyiket egy adaptív csúcs közelében.

3. Válasz (egy ontogenetikus) -  Fejló'dési megkötöttségek (developmental constraints) adják a diszkon- 
tinuus mintázatot. Az egyedfejlődési programok módosítása csak kivé
teles körülmények között lehetséges.

4. Válasz (egy citogenetikus) — A diszkontinuitás fő oka a kromoszómák szerkezeti vagy számbeli disz- 
kontinuus változása.

5. Válasz (egy molekuláris genetikus) -  Molekuláris terelődés (molecular drive) -  repetitív DNS és mozgó gene
tikai elemek ugrásszerű változása a diszkontinuitás oka.

6. Válasz (egy kladogenetikus) — A leszármazási vonalak random extinkciója eredményezi.

7. Válasz (egy biomatematikus) -  Komplex rendszerek dinamikájából fakadóan az élő rendszereknek is 
diszkontinuus belső stabilitási állapotaik vannak, nonrandom tranzíciós 
probabilitásokkal.



2. ábra. A fajok közötti morfológiai diszkontinuitás felol
dása hibridizáció és poliploida kombinálásával. A három 
diploid faj (SS =  Cheilanthes persica; MM =  Ch. maderensis; 
PP =  Ch. pulchella) allotetraploid hibridjei (SSMM =  Ch. 
acrostica; MMPP =  Ch. guanchica) s ezek visszakeresztezései 

révén teljes morfológiai átmenet képezhető

Az állatvilágban az aszexuális taxonok valami
vel egyértelműbbek, bár morfológiai alapon a 
faj elhatárolása itt sem problémamentes. Mind
ebből a populációgenetikus válaszának fontos
sága tűnik ki. A fajok közötti morfológiai disz
kontinuitás az ivaros szaporodással kapcsola
tos (Maynard Smith, 1983).

Ha az ivaros szaporodás és az ezzel együtt
járó génkicserélődés lehetősége két populáció 
vagy populációrendszer között megszűnik 
(izoláció), evolúciós útjaik különválva futnak, 
s ezzel még azonos külső környezet esetén is 
genetikai differenciálódás indul meg közöt
tük. Az izoláció eleinte többnyire külső té
nyező, de előbb-utóbb belső reproduktív izo
lációvá alakul.

A speciáció genetikájával kapcsolatban két 
dologra kell választ találnunk:
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1. Hogyan alakul ki és mekkora a genetikai 
különbség a speciáció során létrejövő új fajok 
között?

2. Milyen genetikai megváltozás szükséges 
a „belső” reproduktív izoláció kialakításához?

E kérdések megválaszolásához rokon fajok 
összehasonlító genetikai elemzésével nyerhe
tünk információt.

2. Rokon fajok összehasonlító 
genetikai elemzése

A faj-különbségek genetikai elemzésekor 
sokáig a következő módszertani paradoxonba 
ütköztünk: A fajok definíciószerűen egymás
tól reproduktive izoláltak, míg a klasszikus 
genetikai elemzések F2 vagy back cross nem
zedékek segítségével folynak. Szerencsére az 
ellentmondás nem abszolút, mivel genetikai 
összehasonlításra legtöbb esetben van valami
lyen mód, az alábbi fokozatok szerint:

1. Ha az izoláció prezigotikus (pl. etológiái) 
és mesterségesen megszűntethető, az F2, illet
ve B nemzedékek szegregációs analízise elvé
gezhető.

2. Ha a 2. generációban jelentkező hibrid le- 
töréses posztzigotikus izoláció van, a szegregá
ciós analízis fenntartásokkal elvégezhető.

3. Ha csak az F! állítható elő, de ez életké
pes és meiózisig is eljut, a meiotikus kromo-
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szómapárosodásból következtethetünk a cito
lógiai különbségekre.

4. Ha az Fj életképtelen, vagy nincs meiózi- 
sa, csak a szülők kromoszómáinak összehason
lító analízise (sávozott kromoszómákban, 
politén, vagy lámpakefe kromoszómákban) 
lehetséges.

Az ideális 1. eset elég ritka. A 2. esetben za
varó lehet egyes genotípus-kategóriák kiesése 
életképtelenség miatt. A 3. eset megbízhatósá
gát csökkenti annak lehetősége, hogy a meio- 
tikus kromoszómapárosodás genetikai kont
roll alatt állhat. A 4. eset már átmenet a kom
paratív fenetikai elemzések felé, s mint ilyen, 
a genotípus-fenotípus reláció ködös bizonyta
lanságával terhelt.

Szigorú értelemben csak az első két eset te
kinthető klasszikus genetikai elemzésnek, míg 
a másik kettő a citogenetika módszereit alkal
mazza.

Szegregáló hibridnemzedékek elemzése in- 
terspecifikus relációban nem könnyű feladat. 
Ennek ellenére már több mint fél évszázaddal 
ezelőtt olyan alapos munkák születtek, mint 
pl. 1930-ban Baur, Antirrhinum május X A. 
molle, illetve Müntzing Galeopsis tetrahit X G. 
bifida F2 elemzése, melyeket szakkönyvek és 
összefoglaló szakcikkek ma is idéznek. E mun
kákból megállapítható volt, hogy a fajkeresz
tezések hasadó nemzedékeiben legalább 100 
gén szegregál, s ezek részben poligénes, rész
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ben ún. főgénes elemek. Müntzingnek sike
rült azt is igazolnia, hogy az F 2-ben jelent
kező csökkent fertilitás genetikai faktorai a 
morfológiai génektől elkülöníthetők. Más szó
val ez azt jelenti, hogy a speciáció során a 
morfológiai differenciálódás és a reproduktív 
izoláció egymástól függetlenül is kialakulhat. 
Ugyanezt igazolták később az ún. „sibling” 
Drosophila fajok is, melyek között a morfo
lógiai különbség szinte nulla, de reproduktive 
teljesen izoláltak (Ayala, 1975).

Az interspecifikus szegregációból nehéz 
egyértelmű következtetéseket levonni a fajok 
közötti génváltozások számát illetően. Nem 
szabad ugyanis elfeledkezni arról a körülmény
ről, hogy a keresztezésekben szereplő szülő
fajok nem beltenyésztett vonalak tagjai, ha
nem jelentős mértékben maguk is heterozigó- 
ták. így az F 2-ben szegregáló lókuszok száma 
több, mint a fajok közötti eltérő géneké, ha
csak nem egyetlen Fj öntermékenyített utó
daival dolgozunk. Ennek lehetősége pedig még 
a biszexuális növényekben is korlátozott a 
gyakori autoinkompatibilitás miatt. Másrész
ről az a megfigyelés, hogy egy tulajdonság mo- 
nogénes szegregációt mutat, nem bizonyíték 
arra, hogy e tulajdonság egyetlen mutációval 
jö tt létre. Lehetséges ugyanis, hogy számos 
gént reguláló faktor hasadását észleltük.

Nehéz feladat a vastag könyvekben össze
foglalt speciációval kapcsolatos citológiai, cito
genetikai eredményeket (pl. White, 1978) rö
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viden kommentálni. Az esetek zömében cito- 
lógiailag kimutatható különbség van a rokon 
fajok között. A különbség roppant széles ská
lán mozog. A teljes egyezéstől (homoszekven- 
ciás speciáció) az inverziókon, transzlokáció
kon, kromoszóma-fúziókon és fragmentáció- 
kon keresztül a poliploidiáig minden átmenet 
előfordul. Ezen az alapon White (1978) úgy 
véli, hogy a speciációban döntő szerepe van 
a kariotípus megváltozásának. Ugyanakkor 
azonban csökkenti a változások speciációs sú
lyát az a megfigyelés, hogy sok esetben fajon 
belül, sőt populáción belül is előfordul kro- 
moszomális poümorfizmus. Ennek extrém pél
dája egy szarvasféle, az indiai muntjak (Munti- 
jacus muntijak vaginalis), melynek nőstényei
ben 2n = 6, hímjeiben 2n — 7 kromoszóma 
található. (Az emlősök körében ehhez hasonló 
alacsony érték sehol sincs.) Az indiai muntjak 
legközelebbi rokonában, a maláj muntjak nős
tényében 2n = 8, míg a kínai muntjak (M. 
muntijak reevesi) mindkét nemében 2n = 46 
kromoszómát számoltak. A 6 és a 46 kromo- 
szómás muntjak keresztezhető, de csak steri- 
lis F j-et eredményez, így biológiailag külön 
fajok. Giemsa-sávok elemzésével kimutatható, 
hogy e roppant látványos kromoszómaszám- 
redukció robertsoni fúziók sorozatával való
sult meg, miközben az egyes kromoszómákon 
belül a gének sorrendje változatlan maradt.

A teljes kromoszómaszerelvény kettőződé- 
sével, illetve sokszorozódásával járó poliploidia
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főleg a növényfajokban gyakori (3. ábra). Poli- 
ploidokkal alkotott interspecifikus hibridek 
meiózisa fontos információkat szolgáltat a poli- 
ploidia típusára és a genomok eredetére vonat-

3. ábra. A Cystopteris fragilis páfrányfaj-komplex poliploid 
sora (2x, 4x, 6x, 8x). A kép a spóraanyasejtek meiózisát 
(metafázis I.) mutatja bivalens kromoszómákkal (Vida 1976)
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kozóan (Lovis és Vida, 1969, Vida, 1970, 
1972, 1974, 1976, Vida et al., 1970, Vida, 
Major és Reichstein, 1983). Legyen szabad 
ezek közül most csupán a Cystoptens fragilis 
komplexre (4. ábra) és az európai Cheilanthes 
nemzetség fajai között végzett genomelemzé- 
seinkre hivatkozni (5. ábra). A tetraploid taxo- 
nok eredetére a diploidokkal szintetizált hibri
dek meiózisából következtettünk. Feltételezé
sünket az egyik tetraploid faj diploidokból 
kiinduló reszintézisével is bizonyítottuk. E 
nemzetségben végzett keresztezések egyik ér
dekesesete az volt, amikor ugyanolyan genom- 
összetételű triploid hibridet két teljesen más 
interspecifikus kombinációból is létrehoztunk. 
Ezek morfológiája a tetraploid szülőben vég
bement genetikai diploidizációra utal (6. ábra).

A genomelemzésekből egyértelmű képet 
nyerhettünk a pohploidiával kapcsolatos gyors 
speciációra, de nem kaptunk információt a 
diploid fajok eltérő genomjainak eredetére. 
Pedig a növényvilág speciációs eseményeinek 
legalább a fele diploid szinten zajlik. Az állat
világban ugyanez több mint 99%. A szegregá
ciós elemzésekből csak meglehetősen bizony
talan konklúziókat lehet levonni, míg a diploid 
szintű összehasonlító citológiai adatok csupán 
egy esetleges izolációs mechanizmusra utalnak. 
Szerencsére a molekuláris biológia módszerei
nek tökéletesedésével újabb lehetőségek szü
lettek bármely két faj genetikai különbségei
nek kvantitatív becslésére.
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4. ábra. A Cystopteris fragilis komplex fajainak (aláhúzott nevek) szintetikus hibridjeiből kikövetkeztetett genom- 
összefüggések. Egyetlen nagybetű 42  kromoszómát jelöl. Páros genomok esetén bivalensek, páratlanból univalensek 
alakulnak ki meiózisban. Az ó'si genomok közül diploid (2x) szinten ma már csak egy faj (PP) él. Az oktoploid (8x) 
C. ,.fragilis” eredete még tisztázatlan (Vida 1974, Vida és Mohay 1980). Az egyszeres vonalak (nyilak) keresztező

dést, a kettőzöttek poliploidiát jelentenek



5. ábra. Az európai Cheilanthes fajok retikuláris evolúciója. 
A Ch. pulchella (a) és Ch. maderensis (b) diploid fajok az 
allotetraploid Ch. guanchica-t (d) hozták létre. Hasonlóan 
a Ch. maderensis (b) a Ch. persica-val (c) kombinálva a Ch. 
acrostica (e) fajhoz vezetett. Minderre a betűjel nélküli 
szintetikus interspecifikus hibridek meiózisából következ

tethettünk (Vida et al. 1972)

Az első ilyen próbálkozást az immunológiai 
módszerek jelentették (Irwin, 1953). Az igazi 
áttörést azonban az elektroforézis alkalmazása 
hozta. Több tucatnyi protein lókusz kompara-
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1 cm

6. ábra. Ugyanazon genom-összetételű triploid Cheilanthes hib
rid (PMS) kétféle kombinációból (PPXMMSS; SS X PPMM) 
is előállítható. Az azonos genom ellenére a levélmorfológia 
kisebb eltérést mutat, ami az allotetraploid szülőfajokban 
történt evolúciós változásra utal (Vida, Major és Reichstein 

1983). A jelölések a 2. ábráéval azonosak

tív tanulmányozására nyílt mód nem csupán 
a taxonra reprezentatívnak vélt 1 — 1 egyed 
között, hanem populációk között is. A forra
dalmi változás 20 éve indult meg Hubby és 
Throckmorton (1965), majd Lewontin és 
Hubby (1966), illetve Harris (1966) publikációi-
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val. Ezekből fény derült a populációk nagy
fokú genetikai polimorfizmusára, s alapvetően 
módosult a természetes populációk genetikai 
szerkezetéről alkotott képünk. Mindez új 
típusú kérdésfeltevést indokolt a speciációval 
kapcsolatban. Kiderült ugyanjs, hogy különö
sen a közelrokon fajok között ritka az őket 
egyértelműen elválasztó „diakritikus” gene
tikai marker. Mégis jelentős különbség lehet 
közöttük ellentétesen polarizált allélgyakori- 
ságok folytán. így nem azt kell keresnünk, 
hogy hány génben különbözik két populáció 
egymástól, hiszen lehet, hogy egyben sem, míg 
egy populáció két egyede számos génben eltér
het. Az allélgyakoriságokat figyelembe vevő 
genetikai távolságot többféle módon igyekez
tek meghatározni. Az egyik ilyen vonzó lehe
tőség geometriai távolságként értelmezni egy 
sokdimenziós térben, melyben a dimenziók 
számát az allélszám határozza meg. Hosszú 
távú evolúciós események kapcsán ez az értel
mezés azzal a nehézséggel jár, hogy új mutá
cióval új dimenzió is lép be, míg allélkieséssel 
a dimenziók száma csökken. Mivel pedig egy 
lókuszon a lehetséges allélformák száma rop
pant nagy (ez teszi lehetővé a populációgene
tikában az ún. végtelen allélszám modellek al
kalmazását), a genetikai távolságok ilyen keze
lése roppant körülményes. Nei 1972-ben beve
zetett egy viszonylag egyszerű genetikai iden
titás (/) és távolság CD) fogalmat, melyeket 
azóta is eredményesen alkalmaznak. Két popu
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láció (X és Y) genetikai hasonlóságát egy gén
helyen (k ) azzal az aránnyal fejezi ki, mely az 
azonos allélválasztás esélyeit veti össze X és Y 
populációban együttesen, illetve külön-külön:

Normaüzált identitás a fc-adik lókuszon:

^XY
* “  ySW y

n
ahol J \  y =  2  P i x P i y

1 =  1

J x =  2, p j x
i'=i
n

Jy  = 2  Pjy
i= l

Pix és Pjy az i-edik alléi gyakoriságai X és Y 
populációkban.
Genetikai távolság a A:-adik lókuszon :

D k  =  — In h

Identitás és genetikai távolság m lókusz össze
hasonlítása esetén:

A genetikai távolság értelmezése (D) a gene
tikai variáció detektálási módjától függ. Elekt- 
roforetikusan észlelt allélformák többnyire a 
proteinmolekula töltésváltozásával kapcsolato-
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sak. Ezek az összes aminosav szubsztitúciónak 
csupán 1/4-ét teszik ki. Egy elektroforetikus 
elemzés alapján kalkulált Z>x y  = 0,5 érték 
például úgy értelmezhető, hogy X és Y 
populációk egyedei egymástól átlagosan gén
jeik felében egy töltésváltozáshoz vezető 
kodonszubsztitúcióban különböznek. 1-nél na
gyobb D érték már génenként több ilyen vál
tozást is feltételez.

Az első, több fajra kiterjedő genetikai távol
ság mérést Ayala és mtsai (1974) közölték a 
Drosophila willistoni faj csoportban. E csoport 
tagjai a speciáció különböző szakaszaiban van
nak, így kiváló lehetőséget biztosítottak a ge
netikai távolságok kialakulásának nyomon kö
vetésére. E rokonsági kör 14 taxonjában elem
zett 36 lókusz az alábbi átlagos értékeket mu
tatta:

A distancia mátrixból dendrogram szerkeszt
hető. Ayala-ék Wagner-módszerrel szerkesz
tett Drosophila willistoni törzsfáját a 7. ábra 
mutatja be.

Egy ilyen objektív evolúciós mérce birto
kában több más rokonsági körben is készültek

i D
Helyi populációk között 0,970±0,006
Subspeciesek között 0,795±0,013
Semispeciesek között 0,798±0,026
Sibling fajok között 0,563±0,023
„Jó” fajok között 0,352±0,023

0,031+0,007
0,230±0,016
0,226±0,033
0,581±0,039
1,056+0,068
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431 D.insularis

.118 D.tropicalis

Qw.willistoni
D.w.quechua

Dpavlovskiana

Dpaulistorum

D.e.equinoxialis
De.caribbens'is

------------------- — =--------------------  D.nebulosa
7. ábra. A Drosophila willistoni fajcsoport tagjainak rokon
sági dendrogramja. A dendrogram a genetikai távolságok alap
ján (az ágakon feltüntetve) készült (Ayala és mtsai 1974)

felmérések. A fő korlátozó tényező a jelentős 
munka- és időigény (melyhez nálunk gyakran 
deviza-probléma is járul). A módszer megbíz
hatósága nagymértékben a vizsgált lókuszok 
számától függ.
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Saját fajunk, a Homo sapiens populációi 
között a speciáció kezdeti fázisaira jellemző 
differenciálódás indult meg, melyek distancia 
dendrogramja hozzávetőlegesen megfelel az 
emberi rasszokról alkotott morfológiai alapú 
elképzelésnek (8. ábra). Nei és Roychoudhury

genetikai távolság (0 x 10’)

8. ábra. Néhány reprezentatív népcsoport genetikai távolsá
gaiból szerkesztett dendrogram (Nei és Roychoudhury 1982)

(1982) azonban felhívja a figyelmet a migrá
ciós keveredés dendrogramot zavaró hatására 
is. Az emberiség jelenlegi populációs tenden
ciái egyértelműen a genetikai távolságok csök
kenését jósolják.

Az utóbbi években még mélyebb genetikai 
információnyerés lehetősége nyílt meg. A 
DNS restrikciós endonukleázainak alkalma
zása, majd a relatíve gyors DNS szekvenálási 
módszerek bevezetése révén a genetikai vari
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áció elsődleges szintje is becsülhetővé vált. 
Ma már tudjuk, hogy DNS szinten minden 
szexuálisan szaporodó diploid élőlény gén
jeinek többségére nézve nagy valószínűség
gel heterozigóta, mivel a beltenyésztett vona
laktól eltekintve a homológ kromoszómák 
DNS-e átlag minden 500. nukleotidban eltérő 
(Kazazian et al., 1983). Ez teszi lehetővé pl., 
hogy minden ember viszonylag rövid DNS- 
darabja alapján egyedileg azonosítható legyen.

Restrikciós DNS-térképek, illetve szekven
ciaelemzések alapján történt populációs-evolú
ciós összehasonlítás még kevés áll rendelkezés
re. Kivétel csupán a mitochondriális genom 
(1. pl. Nei és Li, 1979, Takahata és Nei, 1985). 
Teljes eukariota genomok nukleotidszekven- 
ciájának meghatározása ma még irreális fela
dat. Egy milliárdnyi bázispár azonosítása vala
milyen 1 bp/sec sebességgel folyamatosan dol
gozó (ma még nem létező) automatában közel 
32 év alatt készülne el. Kiválasztott genom- 
könyvtár-darabok esetén viszont a minta rep
rezentativitása kérdőjelezhető meg.

Már a 60-as évek óta létezik azonban egy 
olyan módszer, mely alkalmas teljes geno
mok kvantitatív összehasonlítására. Ez a DNS 
hibridizálásán alapul. A módszer feloldóképes
sége sokáig csak a magasabb rendszertani egy
ségek összevetését tette lehetővé, ott is jelen
tős hibával. A 80-as évekre sikerült e módsze
rek egyikét, a delta r s0H mérést (főleg a 
Yale Egyetemen) nagymértékben kifinomítva
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standardizálni. Sibley és Ahlquist (1983, 1984) 
nemrég 1600 madárfaj DNS-einek több mint 
20 ezer páros összehasonlítását közölték két 
cikkben. (Nálunk ebből legalább 20 ezer publi
káció lett volna.) A módszer — tömören — a 
következő. A fajmintából izolált DNS-t a re- 
petitív szekvenciáktól megfosztva kb. 500 
bázispárnyi szakaszokra nyírják, majd az 
összehasonlítandó DNS-ekből denaturáció és 
renaturáció útján „hibrid” heteroduplpxeket 
hoznak létre. Ezek hőstabilitását mérik (Ts0 
„olvadáspont”). A DNS ún. olvadáspontja 
— a kettős hélix szétválása — a bázispárok 
közötti H-híd kötések számától függ. Geneti
kailag eltérő fajok hibrid DNS-ében az eltérés 
a polinukleotid fonalak csökkent párosodásá- 
ban, s ezzel a „szülő fajok” DNS-ének olvadás
pont átlagához képest olvadáspont csökkenés
ben fejeződik ki. Egy %-nyi nukleotid diver
gencia megfelel 1°C A r50H-nak.

Úgy tűnik, a genomok óriási mérete, s az 
egyes génszakaszok heterogén funkciója, illet
ve funkció hiánya miatt — a nukleotid-szubsz- 
titúció közel konstans rátával történik. Más 
szóval, egy molekuláris órával rendelkezünk, 
mely a protein órákhoz képest sokkal egyenle
tesebben ketyeg. Sibley és Ahlquist kalibrálá
sai szerint 1 °CA7’50H 4,5 millió év független 
evolúciónak felel meg.

Ugyanez a szerzőpáros az ember és az ember- 
szabású majmok törzsfájának megszerkeszté
sére is alkalmazta módszerét. Nagy feltűnést
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keltett a csimpánz — gorilla — ember ág dicho- 
tomikus bontása, s az emberi vonal különvá- 
lási idejének megállapítása (6-8 millió év) (9. 
ábra). (A Homo -  Pan távolság e módszerrel 
sem nagyobb egy átlagos genuson belüli fajtá
volságnál.)

A DNS hibridizációs módszerek evolúciós 
felbontóképessége, sajnos, még ma is elmarad
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9. ábra. Az ember és a hozzá genetikailag legközelebb álló maj
mok rekonstruált rokonsága a hibrid DNS termális stabilitása 
alapján (Delta Ts0 H). Az evolúciós divergencia időben line
áris növekedését feltételezve az elágazási idő is becsülhető
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az elektroforetikusan detektálható allélgyako- 
riságokból kalkulált genetikai távolságok pon
tossága mögött. Ezért az „in flagrante de
licto” típusú speciációs elemzésekhez (Lewon- 
tin, 1974) ma még nem megfelelőek.

3. A reproduktív izoláció eredete

Földrajzi értelemben elkülönülő populá
ciók esetében genetikai alapú reproduktív izo
lációra nincs szükség. Ennek ellenére az izolált 
populációkban meginduló evolúciós divergáló- 
dás „melléktermékeként” előbb-utóbb mégis 
kialakul. Ennek nyilvánvaló oka az, hogy mind 
a szexuális párosodás, mind pedig a morfoge- 
netikai folyamatok a zigótától a gamétakép- 
zésig genetikai meghatározottsággal rendel
keznek, melyek összehangoltan evolválódnak. 
Külön-külön módosuló ilyen programok az 
izolációs idővel arányosan egyre kisebb mér
tékben fognak egymásnak megfelelni.

Szimpatrikus szituációban a populációk ke
veredését reproduktív izolációs mechanizmu
sok akadályozhatják meg. Ezeket két csoport
ba sorolják aszerint, hogy a zigóta kialakulá
sát gátolják-e (prezigotikus izoláció) vagy csak 
ezután hatnak (posztzigotikus izoláció):

1. Prezigotikus: A) ökológiai
B) Szezonális
C) Etológiái
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D) Mechanikai
E) Pollinátoros
F) Gametikus

2. Posztzigotikus: A) Hibrid életképtelenség
B) Hibrid sterilitás
C) Hibrid letörés

(Dobzhansky, 1970)

A felsorolásból látható, hogy legtöbb mecha
nizmus leegyszerűsített esetben kialakítható 
1—2 gén adekvát mutációs megváltoztatásával. 
A természetben szimpatrikusan izolált fajok 
ugyanezt többnyire számos gén alapján teszik. 
Kísérleti úton is sikerült már prezigotikus izo
lációt kialakítani Drosophila vonalak között 
szelekcióval. Ehhez hasonló természetes sze
lekciót viszont nehezen tudunk elképzelni.

Meggyőzőbb példa az angliai réz- és ónbá
nyák meddőhányóin adaptálódó Agrostis te
nuis fűfaj keletkezőben lévő szezonális izolá
ciója. A nehézfémeket toleráló genotípusok a 
közeli nem toleráns egyedek állandóan érkező 
pollenjeitől a virágzási idő eltolásával „véde
keznek” . Pontosabban fogalmazva a főszezon
tól eltérő időben virágzó egyedek a szelektív 
talajon öntermékenyülve nagyobb valószínű
séggel produkálnak nehézfém rezisztens utó
dokat, azaz fitnessük magasabb. Ily módon 
elvileg megvan a lehetőség az új (szelektív) 
környezetben új fajjá differenciálódni (Anto- 
novics et al., 1971).
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A posztzigotikus izoláció kialakulásához gé- 
nikus szinten minimálisan két mutációt (egy 
vagy két lókuszon) kell feltételezni. A legtöb
bet idézett Dobzhansky-Müller-féle séma a 
következő:

A la p  p o p u lá c ió  

A qA oB qBo

1. p o p u lá c ió 2. p o p u lá c ió
Ai Aj Bo Bo A0 A0 B2 B2

AjAiB^Bj A2A2B2B2

♦Ennek sze lek c ió s  megvalósulása h a p lo id  modellben:

ha
h'AoBo =1 és Aj gyakorisága*, 
K>a b0 =  1 +  s i A0 gyakorisága 1-*,
WA 0 B 2 = 1 +  s 2  B2 gyakorisága y„
WA B =  1 - t  B0 gyakorisága 1 -y ,

akkor

3 2

ha

ha



ahol

W =  1 +  s i * ( l - y )  +  s2 (1 - x ) y - t x y .

Az első kritikus lépés bizonyos feltételek 
között szelekcióval is elképzelhető (pleiotrop 
hatással), de random drifttel szelekció nélkül 
is kialakulhat elsősorban kisméretű populá
ciókban.

Bizonyos mértékű hibridsterilitás könnyen 
létrejöhet egyetlen kromoszóma- vagy genom- 
változással. A kromoszómaváltozások között 
különösen az inverziót és a transzlokációt tart
ják ilyen szempontból jelentősnek. Az így ki
alakuló reproduktív izoláció a virágos növé
nyekben és a diploid állatokban kezdeti fokon 
nem lehet tökéletes, mivel az első keletkező 
egyed éppoly heterozigóta, mint az így „izo
lált” populációk hibridje. Egy részleges izo
lációs mechanizmus azonban alapja lehet egy 
később tökéletesedő hibridsterilitásnak.

Poliploidia egyetlen lépéssel (genom-mutá- 
ció) csaknem tökéletes izolációt eredményez. 
Ennek ellenére a természetben végzett meg
figyelések és a meiotikus kromoszóma-szétvá
lások tanulmányozása alapján jutottunk arra 
a következtetésre, hogy morfológiailag detek
tálható génáramlás még az alloploid fajok és 
diploid progenitoraik között is lehetséges 
(Vida és Reichstein, 1975). Az interspecifikus 
génáramlás mértéke a Polystichum genus fajai 
között oly csekély, hogy nem vezet a fajok
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közötti morfológiai különbségek elmosódásá
hoz (10. ábra).

Kísérletek és természetben végzett megfi
gyelések egész sora igazolja, hogy a reproduk
tív izoláció bármely kezdeti típusa a természet-

10. ábra. Interspecifikus génáramlás nyomai a Polystichum 
fajok között (L L = P. lonchitis; SS =P. setiferum; LLSS =  
=  P. aculeatum; a hárombetűsek hibridek). A génáramlás az 
azonos genomjelű fajok egyedeit morfológiailag eltérővé teszi. 
Ezek szélsőséges típusai a taxonok elmosódását eredményezik 

(Vida és Reichstein 1975)
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ben szelekcióval tovább erősödhet megfelelő 
feltételek esetén. A reproduktív energiát fe- 
csérlő posztzigotikus izolációkra ezen felül a 
megelőző prezigotikus rendszerek valamelyike 
is ráépül.

4. Speciációs folyamatok típusai

Ha valaki veszi a fáradságot a speciációval 
kapcsolatos irodalomból csupán az összefog
laló könyvek és cikkek áttanulmányozására, a 
speciációs esetek tarkaságát tapasztalja. Temp
leton az egyik review-jában(1981) m utatott rá 
arra, hogy speciáció bizonyítottan lehetséges

— kariotípus-változás,
— jelentős DNS-szekvencia megváltozás,
— izoenzim eltérés,
— morfológiai változás,
— niche változás

nélkül is. Aligha marad ezután remény egy ál
talános speciációs modellre. A fajkeletkezés 
típusainak rendszerezése legtöbbször geográfiai 
alapon történik. Eszerint megkülönböztetnek 
allopatrikus, parapatrikus, sztázipatrikus és 
szimpatrikus eseteket (11. ábra).

Sokáig az allopatrikus speciációt tartották 
a leggyakoribbnak. A hatvanas évek közepé
től főleg Maynard Smith (1966), Bush (1975) 
és White (1978) provokatív tézisei nyomán az 
allopatrikus speciáció leszorult az első helyről. 
A helyzet újabban ismét visszafordulóban van,
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11. ábra. A speciáció típusai: geográfiai alapon A. külső allo- 
pátria, B. normális szimpátria, C. normális parapatria, D. nor
mális földrajzi intergradáció. E -H . ugyanezek „belső” 

változatai (Key 1981)

természetesen nem zárva ki a szimpatrikus 
vagy ahhoz hasonló speciációk ritkább előfor
dulását (Futuyma és Mayer, 1980, Templeton, 
1980, 1981).

A speciáció genetikai szempontjai alapján a 
geográfiai klasszifikáció helyett célszerűbb 
populációgenetikai osztályozó elvet keresni. 
Templeton (1980, 1981) felosztásában először 
a divergenciát és a tranzilienciát különíti el. 
Divergencia alatt fokozatos genetikai elkülö
nülést ért (lényegében szelekcióval), melynek 
során a belső okokkal értelmezett reproduktív 
izoláció fokozatosan épül ki. A tranziliens tí
pus ugrásszerű változás, mely egy szelekciós 
akadály leküzdésével jár. Divergencia tehát a 
szelekció hatására, tranziliencia a szelekció 
ellenére alakul ki (Templeton 1981):
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SPECIÁCIÓ

1. Divergencia
a) adaptív: külső izoláció után független 

evolúció
b )  klines: szelekció gradiens mentén, izo

láció távolsággal
c) élőhelyi: élőhelyi szelekció

2. Tranziliencia
a) genetikai: „shifting balance”
b) kromoszómás: kromoszómamutáció 

fixálódása heterozigóta hátrány elle
nére

c) hibrid rekombináns: új rekombinán- 
sok szelekciós stabilizálása

d) hibrid fenntartás: alloploidia, apogamia

A speciációs típusok előfordulásának való
színűségei attól is függnek, hogy milyen a ki
indulási populáció szerkezete, s milyen arány
ban bomlik szubpopulációkra. Ugyanezek a 
tényezők a szétválás utáni t0 idő kezdeti gene
tikai distanciáját is jelentősen befolyásolják 
(12. ábra).

Ha a speciációnak egyáltalán megadható 
valamilyen alapmodellje, ez talán a tökéle
tesen izolált populációk genetikai differen
ciálódási modellje lenne (Malécot, 1948, Nei 
és Feldman, 1972, Nei, 1975). Eszerint a két 
populáció genetikai identitása (/) az

/  = / 0e-2MÍ
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2. ábra. A speciációs folyamatok osztályozása populáció
genetikai alapon (Templeton 1981)
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formula szerint csökken, azaz a genetikai tá
volság

ű  = 2pí

az idővel egyenes arányban növekszik, feltéve, 
hogy a mutációs ráta minden lókuszon azonos 
és konstans, s a mutáció neutrális alléleket 
produkál. Ugyancsak kizártuk a migráció le
hetőségét. Ha a mutációs rátát a molekuláris 
evolúció neutrális modelljének megfelelően 
(Kimura, 1983) allélhelyettesítési rátával (a)

azonosítjuk (mivel a = 2 Nß ~  pt), máris

a már említett molekuláris óra sokat vitatott 
formulájához jutunk:

Ez azonban már inkább a makroevolúció 
problémaköre.

5. Zárszó

A speciációs teóriák kapcsán gyakran hal
lani a kételkedő megjegyzést: még senkinek 
sem sikerült új fajt létrehoznia. E megjegy
zésben az a biztonságérzet rejlik, hogy a termé
szetben sokezer év alatt lejátszódó folyamatok 
1—2 éves kísérletbe aligha komprimálhatok. A 
tranziliens speciáció típusokra természetesen 
mindez nem igaz. Legyen szabad ennek bizo
nyítására két -  újonnan szintetizált — páfrány
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fajra utalnom, melyeket diploid fajhibridek 
zömmel steril spóráiból sikerült kapnom (Ras- 
bach et al., 1979, Vida et al., 1988). Az első 
fajkombináció (Asplenium fissum X A. viride) 
a természetben spontán is létrejön ugyan, de 
valószínűleg üres niche hiányában nem ala
kulhatott önálló fajjá. A másik (Cheilanthes 
maderensis X Ch. persica) lényegében egy 
már meglévő faj (Ch. acrostica) reszintézisé- 
hez vezet. A példák szépséghibája, hogy mind
két esetben a speciáció alapmodelljeivel ellen
tétben nem egy fajból lett két új, hanem két 
régiből egy új, ezzel mintegy a feje tetejére 
állítva a törzsfát. Az alloploidia — bár sok eset
ben kiváló adaptáltságot biztosít hordozójá
nak — további evolúciós perspektívákkal alig 
rendelkezik. Szelekciós előrehaladása fél-sebes
séggel lehet csupán, a génszubsztitúció pedig 
csak genetikai diploidizálódás után lehetséges. 
A természetben az ilyen poüploid faj megvál
tozására többnyire csak újabb poliploidával 
kerülhet sor, tovább növelve evolúciós inerci
áját, s ezzel a leszármazási sor kipusztulásának 
esélyét.

Az evolúciós események időigényességének 
egy másik megkerülési lehetősége a számító- 
gépes szimuláció alkalmazása. Az evolúciót 
azonban csupán a neutrális evolúció szélső
séges feltételrendszerében tanulmányozhatjuk 
kizárólag a molekulák szintjén. Mihelyst mor
fológiai tartományba lépünk a gén—fén relá
ció bizonytalanságába ütközünk. Meg kell ta-
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Iáin unk a morfogenezis alapelveit ahhoz, hogy 
a fonnák evolúciója mögötti genetikai esemé
nyeket megértsük.

A speciáció a mikroevolúció és a makro- 
evolúció határmezsgyéje. Egészen bizonyos, 
hogy az evolúciós változások sorozatában 
egy igen fontos lépést jelent. A punktualista — 
graduaüsta vita második évtizedében az 
már bizonyos, hogy nincs szétcsatoltság a 
populációs és a makroevolúciós folyamatok 
között. Ellenkezőleg, az ökológiai hálózatokba 
való populációs beilleszkedés vezet a makro
evolúciós trendekhez (Vida, 1985).

A 20. század evolúciós szintézise még szá
mos lényeges ponton megoldatlan. Ezek egyik 
kulcskérdése továbbra is a speciáció genetikája 
marad.
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