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Az élet szervezbdése a Foldon hierarchikus.
E szervez6dési szintek egyik hagyomanyosan
kitlintetett tagja az egyedi organizmus. Szi-
goru értelemben véve minden organizmus mas,
de az egymaéstdl valo eltérés mértéke korant-
sem egyenletes. A nagymértékben hasonlo
egyedeket az ember @sidék o6ta fajként kiilon-
bozteti meg. Sajat fajanak valamilyen felisme-
rése minden magasabb rend( él6lényre jellem-
z06. A fejlettebb idegrendszerrel bir6 allatok
ezen tulmenden a korulottik él6 fajidegen
egyedeket is képesek fajokba vagy fajcsopor-
tokba ,,klasszifikalni”.

A tudomany eddig alig kétmillio fajt irt le.
Ovatos becslések szerint ez a mai bioszféra
fajszaménak legfeljebb a kétharmada, de lehet,
hogy csupan az 6tédé. Darwin Ota tudoma-
nyos kdrokben altalanosan elfogadott az evo-
l0ci6 ténye. Az evollcios valtozds mikéntje
azonban még ma is éles vitdk targya (L Vida
1981, 1982, 1983, 1984, 1985). Ezek egyik
itkdzési pontja a speciacio folyamata. A gene-
tikusok, az o6kologusok és a paleontolégusok
klasszikus kutatasi teriileteiken, egymastél izo-
laltan dolgoztak. Maa faj és afajkeletkezés kér-
dése az egyik fontos talalkozasi teriiletiik.

Speciécios eseménynek altaldban a leszar-
mazési vonalak (phylum) elagazésait tekintjuk
(kladogenezis), béar egyetlen leszdrmazasi vo-
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nal id6beli transzformélddasaval (anagenezis,
fiietikus evolucid) is 0j faj keletkezik.

A foldi bioszféra torténete a species szint-
jén még két eseménytipussal egészil ki; ezek a
sztazis és az extinkci6. A fajok id6beli mor-
fologiai allandésdgat paradox modon szintén
evollcids jelenségnek kell tekinteni, ugyanis
ilyenkor sem &ll le a molekularis evollcio
Ordja a neutralis mutaciok random fixalédasa
révén. Az extinkci6 —a fajok kipusztuldsa —
a foldtorténeti korokat elvalasztd latvanyos
kihalasoktdl eltekintve kdzel konstans rataval
folyik. Az extinkciét kompenzalé speciacio
eredményezte atorténelem el6tti idékben Fol-
dunk fajszaméanak ,steady state” &llapotat.
Nagymértékben bizonytalan, hozzavet6leges
becslések alapjan ez a folyamat atlagosan év-
szazadonként mintegy 500 faj lecserélését
jelentette.

A XX. szdzad a bioszféra torténetében neve-
zetes lesz. Az ezredforduldig 1 millié faj vég-
leges Kipusztuldsat josoljak (Norman, 1981).
Ha ennek csak a fele lesz igaz, még akkor is
ezerszeresen haladtuk meg az é&tlagot. Joggal
gondolhatjuk, hogy a paleontol6giai idéskalan
rovidesen Uj kor vagy id6szak kezdddik.

Ezen aktualitdsoktol fuggetlenil a modem
bioldgiai ismeretek birtokdban a speciacio kér-
dése korantsem egy multszazadbeli darwini
dilemma. Olyan kérdésekre, mint az, hogy
»Miért tagolddik az élévilag felismerhet6 egy-
ségekre, azaz fajokra?”, vagy ,Hogyan lesz
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egy fajbol kett6?” —a vélasz egyéltalan nem
trividlis. Egy ndvény- vagy gerinces allatfaj ge-
nomja milliardos nagyséagrendben tartalmazza
agenetikai informécio alapelemeit jelentd nuk-
leotidparokat. Ezek mindegyike mutacidra ké-
pes. E mutacidk révén majdnem kontinuus val-
tozéast varnank. igy a fajok kozotti morfoldgiai
és genetikai diszkontinuitast valamilyen mas
modon kell megmagyaraznunk.

1. A faj természete

Az eddigi bevezetében a faj fogalmat dar-
wini értelmezésben hasznaltam. A fajok ere-
detérél irt konyvének 44. oldalan ugyanis
Darwin ezt irja: ,,Béar eddig egyetlen definicio
sem aratott osztatlan sikert a természetkuta-
tok kozott, mégis mindegyikiink halvanyan
sejti, hogy mit is ért alatta, amikor fajrél be-
szél.” Hasonld helyzetre utal az a mai talal6
definicié, mely szerint ,,a faj az organizmusok-
nak azon csoportja, amelyet egy kompetens
taxonomus fajnak tart”. Kompetens taxono-
mus pedig nyilvan az, aki felismeri az igazi fa-
jokat (Kitcher, 1984).

A fentiekhez hasonldéan sokak szdmara a faj
onkényesen elhatarolt nominalisztikus foga-
lom, mig masok objektiv realitdsnak vélik.
Pontosan 30 évvel ezel6tt, 1955 decemberé-
ben az American Association for the Advance-
ment of Science Atlantdban rendezte meg azt
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a vitat, melynek anyaga ,,A species probléma”
cimmel jelent meg (Mayr, 1957). A fajrdl alko-
tott kép azota sem valtozott sokat, bar akét 6
definiciés szemponthoz, a reprodukciéshoz és
a morfol6giaihoz Ujabban 6koldgiai is (niche)
jarul. Mindezek ellenére akonkrét esetek tobb-
ségében egyetértés van a fajok korilhatarolésa
terén. E fajokban ugyanis az 6koldgiailag is ér-
telmezhet6 genetikai valtozasok morfoldgiai-
lag is detektalhatok, s reproduktiv izolacio
biztositja a faj genetikai és fenetikai elkulo-
niltségét. Bar a fenetikus Sokai és Crovello
(1970) a genetikai alapu an. ,biologiai” faj-
fogalmat sz6 szerint izekre szedve igyekezett
bebizonyitani annak hasznalhatatlansagat,
alkalmasabb definicié hianyaban az evoldlcio-
genetikusok tobbsége ma is ezt, vagy ehhez
Iényegében hasonld meghatarozast fogad el
(Mayr, 1940). Eszerint a fajok ,ténylegesen
vagy potenciélisan egymassal tovabbtenyészé
populacidk csoportjai, melyek mas ilyen cso-
portoktdl reproduktive izolaltak”. Ugyanez
még tomorebb Gjabb megfogalmazésban: ,,A
faj populéciok reproduktiv kozdssége” (Mayr
1982).

E ,,sokdimenziés” fajfogalom (Mayr, 1963*
a térben megoszté populacidkra is alkalmaz
haté. Ezen az alapon a faj egy adott id6bér
—az ,,in statu nascendi” ritka kivételétdl elte
kintve —objektive létez6 valdsdg. A geoldgia
id6skalan viszont joval bizonytalanabb a hely
zet, hiszen itt a definici6 kritériumai tesztel
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hetetlenek. Ugyanigy alkalmatlan az aszexuélis
fajokra is. Tovabbi bonyodalom a reproduk-
tiv izolacié megléte vagy hidanya, mivel ez egy
kontinuum két széls6séges esete. Mégis, Mayr
definicidjaval a ma éI6 fajok jelentds tobbsége
Osszeegyeztehet6. Hadd illusztraljam mind-
ezt az Asplenium nemzetség eurdpai fajaival
(1. dbra). Lathatd, hogy itt a 39 bioldgiai faj 33
morfoldgiai fajnak felel meg. Hat esetben repro-

1. 4bra. Az eurdpai Asplenium péafranynemzetség fajainak
levélsziluettjei. A belsé korben a diploid fajok vannak, mig a
kilsén az auté- vagy allotetraploid szarmazékaik. Az auto-
poliploid sorok tagjai (pl. 4 —23; 6 ->»24; 9 -» 28; 13 “m31;
17 -* 34; 20->-38) morfoldgiailag alig kuldnbdznek, bar
reproduktive izolaltak (Vida 1976)



duktiv izolacié ellenére nincs lényeges morfo-
I6giai eltérés (Vida, 1976).

Ha viszont a faj a természetben él6 organiz-
musok objektive létez6 fenetikai és genetikai
diszkontinuitdsan alapulé fogalom, e megsza-
kitottsagnak valamilyen magyarazatat is kell
adnunk. Ezen keresztul juthatunk el a speci-
acio problematikajahoz. A kurrens magyaraza-
tok egy leegyszer(sitett repertoérjat az 1. tab-
lazat mutatja be. Az egyetlen kérdésre adott
hétféle valasz mindegyikének lehet valami iga-
za, s a biolodgiai rendszerek ,sajnélatos” hete-
rogenitasa folytdn a legtébb konkrét példaval
is aldtdmaszthatd. A véalaszok nem feltétlendl
alternativak. Fontossagukkal kapcsolatos szub-
jektiv megitélésem a sorrendben tikrozddik.
Kilon figyelmet érdemel a bels6 fejl6dési
megkotottséget feltételezd 3. és 7. valasz. Ha
ugyanis ez lenne a dontd tényezd, a speciacio
megfigyelésére nem lenne sok modunk. Sze-
rencsére ennek szerepe ellen sz6l az allat- és
névénynemesitési tapasztalat épplgy, mint a
mesterségesen Kialakitott interspecifikus at-
menetsorok ténye (2. abra). A Kisérletesen
létrehozott morfolégiai kontinuitas el6allitasa
alloploididval és ezek visszakeresztezéseivel
volt lehetséges (Vida et al., 1970).

A génadramlas, mint faj-0sszetartdé er6, hi-
anyzik az aszexudlisan szaporodd élélények-
ben. A viragos névények ,,agamospeciesei” pl.
(Hieracium, Rubus, Sorbus genusokban) valo-
ban sok gondot okoznak a taxonomusoknak.
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1. tdblazat: A genetikai-morfoldgiai egyed-sokasagok diszkontinuitdsanak (azaz a fajok l1étének) magyaréazatai —

Kérdés:

1. Vélasz

2. Vélasz

3. Valasz

4. Vélasz

5. Valasz

6. Valasz

7. Valasz

kilonféle megkozelitési lehetdségek alapjan

MIERT VANNAK FAJOK

(egy populéaciégenetikus) - Génaramlas (gene flow) tartja 6ssze a faj populaciéit (koz6s gene pool).
Reproduktiv izolaci6 megakadélyozza a keveredést més fajokkal.
(egy okogenetikus) - Minden faj egy specidlis niche-hez adaptalt. Szelekcid tartja 6ssze a fajt,

mindegyiket egy adaptiv csucs kdzelében.

(egy ontogenetikus) - Fejlo‘'dési megkotottségek (developmental constraints) adjak a diszkon-
tinuus mintazatot. Az egyedfejl6dési programok moédositasa csak Kivé-
teles korilmények koézott lehetséges.

(egy citogenetikus) — A diszkontinuitas f6 oka akromoszomak szerkezeti vagy szambeli disz-
kontinuus valtozéasa.

(egy molekularis genetikus) - Molekularis terelédés (molecular drive) - repetitiv DNS és mozgé gene-
tikai elemek ugréasszer( valtozasa a diszkontinuitas oka.

(egy kladogenetikus) — A leszarmazasi vonalak random extinkcidja eredményezi.

(egy biomatematikus) - Komplex rendszerek dinamikajabél fakadéan az él6 rendszereknek is

diszkontinuus bels6 stabilitasi allapotaik vannak, nonrandom tranzicios
probabilitdsokkal.



2. &bra. A fajok kozotti morfolégiai diszkontinuitas felol-

dasa hibridizaci6 és poliploida kombinaladsaval. A harom

diploid faj (SS = Cheilanthes persica; MM = Ch. maderensis;

PP = Ch. pulchella) allotetraploid hibridjei (SSMM = Ch.

acrostica; MMPP = Ch. guanchica) s ezek visszakeresztezései
révén teljes morfologiai atmenet képezhetd

Az allatvilagban az aszexudlis taxonok valami-
vel egyértelmibbek, bar morfoldgiai alapon a
faj elhatarolasa itt sem problémamentes. Mind-
ebbél a populécidgenetikus valaszanak fontos-
saga tlinik ki. A fajok kdzotti morfolégiai disz-
kontinuitds az ivaros szaporodassal kapcsola-
tos (Maynard Smith, 1983).

Ha az ivaros szaporodas és az ezzel egyiitt-
jaré génkicserélédés lehetdsége két populacio
vagy populéciorendszer kozott megszlinik
(izolacid), evolucios utjaik kilénvalva futnak,
s ezzel még azonos kiils6 kdrnyezet esetén is
genetikai differencialédas indul meg kozot-
tik. Az izolacid eleinte tdbbnyire kiils6 té-
nyezd, de elébb-utébb belsd reproduktiv izo-
laciova alakul.

A speciacié genetikdjaval kapcsolatban két
dologra kell valaszt talalnunk:
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1. Hogyan alakul ki és mekkora a genetikai
kilénbség a speciacio sorén létrejové (j fajok
kozott?

2. Milyen genetikai megvaltozas sziikséges
a ,,belsé” reproduktiv izolaci6 kialakitasahoz?

E kérdések megvalaszoldsahoz rokon fajok
dsszehasonlitd genetikai elemzésével nyerhe-
tlnk informaciot.

2. Rokon fajok dsszehasonlitd
genetikai elemzése

A faj-kuldnbségek genetikai elemzésekor
sokaig a kovetkez6 modszertani paradoxonba
utkoztink: A fajok definiciészerlien egymaés-
tol reproduktive izoléltak, mig a klasszikus
genetikai elemzések F2 vagy backcross nem-
zedékek segitségével folynak. Szerencsére az
ellentmondds nem abszolGt, mivel genetikai
dsszehasonlitasra legtdbb esetben van valami-
lyen madd, az alabbi fokozatok szerint:

1. Ha az izoléci6 prezigotikus (pl. etologiai)
és mesterségesen megszlintethet6, az F2, illet-
ve B nemzedékek szegregaciés analizise elvé-
gezhetd.

2. Ha a 2. generacioban jelentkez6 hibrid le-
toréses posztzigotikus izolacié van, a szegregéa-
ci6s analizis fenntartasokkal elvégezhetd.

3. Ha csak az F! allithat6 eld, de ez életké-
pes és meiodzisig is eljut, a meiotikus kromo-
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szomaparosodashdl kévetkeztethetiink a cito-
I6giai killonbségekre.

4.  Ha az Fj életképtelen, vagy nincs meiozi-
sa, csak a szll6k kromoszémainak 6sszehason-
lit6 analizise (savozott kromoszdémakban,
politén, vagy lampakefe kromoszémakban)
lehetséges.

Az ideélis 1. eset elég ritka. A 2. esetben za-
varé lehet egyes genotipus-kategoriak kiesése
életképtelenség miatt. A 3. eset megbizhat6sa-
gat csokkenti annak lehetdsége, hogy a meio-
tikus kromoszémaparosodas genetikai kont-
roll alatt &llhat. A 4. eset mar atmenet a kom-
parativ fenetikai elemzések felé, s mint ilyen,
a genotipus-fenotipus relacié kddds bizonyta-
lansagaval terhelt.

Szigoru értelemben csak az els6 két eset te-
kinthet6 klasszikus genetikai elemzésnek, mig
a masik kett6 a citogenetika modszereit alkal-
mazza.

Szegregalé hibridnemzedékek elemzése in-
terspecifikus relacioban nem konny( feladat.
Ennek ellenére mér tdbb mint fél évszazaddal
ezel6tt olyan alapos munkak szilettek, mint
pl. 1930-ban Baur, Antirrhinum majus X A.
molle, illetve Muntzing Galeopsis tetrahit XG.
bifida F2 elemzése, melyeket szakkdnyvek és
osszefoglald szakcikkek ma is idéznek. E mun-
kakbdl megallapithatd volt, hogy a fajkeresz-
tezések hasadé nemzedékeiben legalabb 100
gén szegregél, s ezek részben poligénes, rész-
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ben Un. f6génes elemek. Mintzingnek sike-
ralt azt is igazolnia, hogy az F2-ben jelent-
kezd csokkent fertilitas genetikai faktorai a
morfologiai génektdl elkilonithet6k. Mas sz6-
val ez azt jelenti, hogy a speciaci6 sordn a
morfoldgiai differencialdédas és a reproduktiv
izolacio egymaéstol fliggetlendl is kialakulhat.
Ugyanezt igazoltak kés6bb az un. ,sibling”
Drosophila fajok is, melyek kozott a morfo-
I6giai kilonbség szinte nulla, de reproduktive
teljesen izolaltak (Ayala, 1975).

Az interspecifikus szegregacidébdl nehéz
egyértelmii kovetkeztetéseket levonni a fajok
kozotti génvaltozdsok szamat illeten. Nem
szabad ugyanis elfeledkezni arrél akérilmeény-
rél, hogy a keresztezésekben szerepld sziil6-
fajok nem beltenyésztett vonalak tagjai, ha-
nem jelent6s mértékben maguk is heterozig6-
tdk. igy az F2-ben szegregald I6kuszok szama
tobb, mint a fajok kozotti eltérd géneké, ha-
csak nem egyetlen Fj dntermékenyitett uto-
daival dolgozunk. Ennek lehet8sége pedig még
a biszexuélis novényekben is korlatozott a
gyakori autoinkompatibilitds miatt. Masrész-
rél az a megfigyelés, hogy egy tulajdonsag mo-
nogénes szegregaciot mutat, nem bizonyiték
arra, hogy e tulajdonsag egyetlen mutéciéval
jott létre. Lehetséges ugyanis, hogy szdmos
gént regulal6 faktor hasadasat észleltiik.

Nehéz feladat a vastag kdnyvekben Ossze-
foglalt speciacioval kapcsolatos citoldgiai, cito-
genetikai eredményeket (pl. White, 1978) ro-
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viden kommentalni. Az esetek z6mében cito-
l6giailag kimutathaté kilénbség van a rokon
fajok kozott. A kuldénbség roppant széles ska-
lan mozog. A teljes egyezést6l (homoszekven-
Cids speciacio) az inverziokon, transzloké&cio-
kon, kromoszéma-fuzidkon és fragmentacio-
kon keresztll a poliploidiaig minden atmenet
el6fordul. Ezen az alapon White (1978) Ugy
véli, hogy a speciacidban dontd szerepe van
a kariotipus megvéltozésanak. Ugyanakkor
azonban csokkenti a valtozasok speciacids su-
lyat az a megfigyelés, hogy sok esetben fajon
belll, s6t populécion belll is el6fordul kro-
moszomalis poimorfizmus. Ennek extrém pél-
daja egy szarvasféle, az indiai muntjak (Munti-
jacus muntijak vaginalis), melynek ndéstényei-
ben 2n = 6, himjeiben 2n —7 kromoszéma
talalhat6. (Az eml6sék kdrében ehhez hasonld
alacsony érték sehol sincs.) Az indiai muntjak
legkdzelebbi rokonaban, a maldj muntjak nés-
tényében 2n =8, mig a kinai muntjak (M.
muntijak reevesi) mindkét nemében 2n = 46
kromoszomat szdmoltak. A 6 és a 46 kromo-
sz6mas muntjak keresztezhet8, de csak steri-
lis Fj-et eredményez, igy bioldgiailag kuldn
fajok. Giemsa-savok elemzésével kimutathato,
hogy e roppant latvanyos kromoszémaszéam-
redukcié robertsoni faziok sorozataval valo-
sult meg, mikdzben az egyes kromoszomakon
belul a gének sorrendje valtozatlan maradt.

A teljes kromoszomaszerelvény kett6z6dé-
sével, illetve sokszorozddasaval jaro poliploidia
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féleg a névényfajokban gyakori (3. &bra). Poli-
ploidokkal alkotott interspecifikus hibridek
meiozisa fontos informéacidkat szolgaltat a poli-
ploidia tipusara és a genomok eredetére vonat-

3. dbra. A Cystopteris fragilis pafranyfaj-komplex poliploid
sora (2x, 4x, 6x, 8x). A kép a spoéraanyasejtek meidzisat
(metafazis 1.) mutatja bivalens kromoszémakkal (Vida 1976)
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kozéan (Lovis és Vida, 1969, Vida, 1970,
1972, 1974, 1976, Vida et al., 1970, Vida,
Major és Reichstein, 1983). Legyen szabad
ezek kozil most csupan a Cystoptens fragilis
komplexre (4. dbra) és az eurdpai Cheilanthes
nemzetség fajai k6zott végzett genomelemzé-
seinkre hivatkozni (5. dbra). Atetraploid taxo-
nok eredetére a diploidokkal szintetizalt hibri-
dek meidzisabol kdvetkeztettiink. Feltételezé-
slinket az egyik tetraploid faj diploidokbdl
kiindulé reszintézisével is bizonyitottuk. E
nemzetséghen végzett keresztezések egyik ér-
dekesesete az volt, amikor ugyanolyan genom-
Osszetétell triploid hibridet két teljesen mas
interspecifikus kombinéaciobdl is létrehoztunk.
Ezek morfologidja a tetraploid szllében vég-
bement genetikai diploidizaciora utal (6. abra).

A genomelemzésekb6l egyértelm( képet
nyerhettiink a pohploidiaval kapcsolatos gyors
speciaciora, de nem kaptunk informéciot a
diploid fajok eltér6 genomjainak eredetére.
Pedig a novényvilag speciaciés eseményeinek
legalabb a fele diploid szinten zajlik. Az allat-
vildgban ugyanez tébb mint 99%. A szegregé-
cids elemzésekbdl csak meglehetésen bizony-
talan konklazidkat lehet levonni, mig a diploid
szint(i 6sszehasonlité citologiai adatok csupéan
egy esetleges izolaciés mechanizmusra utalnak.
Szerencsére a molekularis biol6gia médszerei-
nek tokéletesedésével Ujabb lehet8ségek szii-
lettek barmely két faj genetikai kulénbségei-
nek kvantitativ becslésére.
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4. d4bra. A Cystopteris fragilis komplex fajainak (alahlzott nevek) szintetikus hibridjeib6l kikovetkeztetett genom-

osszefliggések. Egyetlen nagybet(i 42 kromoszémat jeldl. Paros genomok esetén bivalensek, paratlanbél univalensek

alakulnak ki mei6zisban. Az &'si genomok kézil diploid (2x) szinten ma mar csak egy faj (PP) él. Az oktoploid (8x)

C. ,.fragilis” eredete még tisztazatlan (Vida 1974, Vida és Mohay 1980). Az egyszeres vonalak (nyilak) keresztez6-
dést, a kett6zottek poliploidiat jelentenek



5. 4&bra. Az eurépai Cheilanthes fajok retikularis evollciéja.

A Ch. pulchella (a) és Ch. maderensis (b) diploid fajok az

allotetraploid Ch. guanchica-t (d) hoztdk létre. Hasonléan

a Ch. maderensis (b) a Ch. persica-val (c) kombinalva a Ch.

acrostica (e) fajhoz vezetett. Minderre a bet(jel nélkuli

szintetikus interspecifikus hibridek meiézisdbdl kovetkez-
tethettunk (Vidaetal. 1972)

Az els6 ilyen prébalkozast az immunologiai
maodszerek jelentették (Irwin, 1953). Az igazi
attorést azonban az elektroforézis alkalmazésa
hozta. Tébb tucatnyi protein 16kusz kompara-
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lcm

6. d&bra. Ugyanazon genom-osszetétel(i triploid Cheilanthes hib-

rid (PMS) kétféle kombinaciéb6l (PPXMMSS; SS X PPMM)

is el6allithaté. Az azonos genom ellenére a levélmorfol6gia

kisebb eltérést mutat, ami az allotetraploid szul6fajokban

tértént evollciés valtozasra utal (Vida, Major és Reichstein
1983). Ajeldlések a 2. abrééval azonosak

tiv tanulmanyozésara nyilt méd nem csupan
a taxonra reprezentativnak vélt 1—1 egyed
kozo6tt, hanem populécidk kozott is. A forra-
dalmi véltozds 20 éve indult meg Hubby és
Throckmorton (1965), majd Lewontin és
Hubby (1966), illetve Harris (1966) publikacidi-
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val. Ezekb6l fény deriilt a populaciok nagy-
foku genetikai polimorfizmusara, s alapvet6en
maédosult a természetes populacidk genetikai
szerkezetérgl alkotott képink. Mindez Uj
tipusu kérdésfeltevést indokolt a speciacioval
kapcsolatban. Kideriilt ugyanjs, hogy kilono-
sen a kozelrokon fajok kozott ritka az 6ket
egyértelmlen elvélasztd ,,diakritikus” gene-
tikai marker. Mégis jelentds kiilonbség lehet
kozottuk ellentétesen polarizalt allélgyakori-
sdgok folytan. igy nem azt kell keresnink,
hogy hany génben kiildénbdzik két populacio
egymastal, hiszen lehet, hogy egyben sem, mig
egy populacié két egyede szamos génben eltér-
het. Az allélgyakorisdgokat figyelembe vev6
genetikai tavolsagot tobbféle mddon igyekez-
tek meghatarozni. Az egyik ilyen vonzé lehe-
t6ség geometriai tavolsagként értelmezni egy
sokdimenzids térben, melyben a dimenzidk
szamat az allélszdm hatarozza meg. Hosszu
tava evollciés események kapcsan ez az értel-
mezés azzal a nehézséggel jar, hogy 0j muta-
cioval Gj dimenzi6 is Iép be, mig allélkieséssel
a dimenziok szama csokken. Mivel pedig egy
I6kuszon a lehetséges allélformak szama rop-
pant nagy (ez teszi lehetévé a populacidégene-
tikdban az un. végtelen allélszam modellek al-
kalmazésat), a genetikai tdvolsagok ilyen keze-
Iése roppant koriilményes. Nei 1972-ben beve-
zetett egy viszonylag egyszer(i genetikai iden-
titds (/) és tavolsdg CD) fogalmat, melyeket
azoOta is eredményesen alkalmaznak. Két popu-
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lacio (X és Y) genetikai hasonlosagat egy gén-
helyen (k) azzal az arannyal fejezi ki, mely az
azonos allélvalasztas esélyeit veti 6ssze X és Y
populdcidban egyuttesen, illetve kilon-kilon:

Normadizalt identitds a fc-adik l16kuszon:

XY
* L ySWy
n
ahol J\y = 2 PixPiy
1= 1
Ix = 2., pix
=1
n

Jy =.2| Ply
i=

Pix és Pjy az i-edik alléi gyakorisdgai X és Y
populéciokban.
Genetikai tavolsdg a A:-adik I6kuszon :

Dk = —Inh

Identitas és genetikai tavolsdg m 16kusz 6ssze-
hasonlitasa esetén:

A genetikai tavolsag értelmezése (D) a gene-
tikai variacié detektalasi maodjatol figg. Elekt-
roforetikusan észlelt allélforméak tébbnyire a
proteinmolekula téltésvaltozasaval kapcsolato-
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sak. Ezek az 6sszes aminosav szubsztittcidnak
csupan 1/4-ét teszik ki. Egy elektroforetikus
elemzés alapjan Kkalkuldlt z>xy =05 érték
példaul ugy értelmezhetd, hogy X és Y
populéaciék egyedei egymastol atlagosan gén-
jeik felében egy toltésvaltozadshoz vezet6
kodonszubsztiticidban kulonbdznek. 1-nél na-
gyobb D érték méar génenként tobb ilyen val-
tozést is feltételez.

Az els6, tobb fajra kiterjedd genetikai tavol-
sdg mérést Ayala és mtsai (1974) kozolték a
Drosophila willistoni fajcsoportban. E csoport
tagjai a speciacio kiloénb6z8 szakaszaiban van-
nak, igy kivalo lehet6séget biztositottak a ge-
netikai tavolsagok kialakulasanak nyomon ko-
vetésére. E rokonsagi kor 14 taxonjaban elem-
zett 36 I6kusz az alabbi atlagos értékeket mu-
tatta:

| D
Helyi populacidk kozott 0,970+0,006 0,031+0,007
Subspeciesek kozott 0,795+0,013 0,230+0,016
Semispeciesek kozott 0,798+0,026 0,226+0,033
Sibling fajok kozott 0,563+0,023 0,581+0,039
,J0” fajok kozott 0,352+0,023 1,056+0,068

A distancia matrixbdl dendrogram szerkeszt-
het6. Ayala-ék Wagner-modszerrel szerkesz-
tett Drosophila willistoni torzsfajat a 7. abra
mutatja be.

Egy ilyen objektiv evollcids mérce birto-
kaban tdbb mas rokonsagi kdrben is késziiltek
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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. dbra. A Drosophila willistoni fajcsoport tagjainak rokon-
s&gi dendrogramja. A dendrogram a genetikai tavolsagok alap-
jan (az agakon feltiintetve) készilt (Ayala és mtsai 1974)

felmérések. A 6 korlatoz6 tényezé ajelentds
munka- és id6igény (melyhez néalunk gyakran
deviza-probléma is jarul). A mddszer megbiz-
hatésdga nagymértékben a vizsgalt 16kuszok
szamatol fugg.
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Sajat fajunk, a Homo sapiens populécidi
kozott a speciacio kezdeti fazisaira jellemzé
differencialédas indult meg, melyek distancia
dendrogramja hozzavet8legesen megfelel az
emberi rasszokrol alkotott morfoldgiai alapl
elképzelésnek (8. abra). Nei és Roychoudhury

genetikai tavolsag (0 x107)

8. &bra. Néhany reprezentativ népcsoport genetikai tavolsa-
gaibdl szerkesztett dendrogram (Nei és Roychoudhury 1982)

(1982) azonban felhivja a figyelmet a migréa-
ciés keveredés dendrogramot zavar0 hatasara
is. Az emberiség jelenlegi populéaciés tenden-
ciai egyértelmden a genetikai tdvolsagok csok-
kenését josoljak.

Az utdbbi években még mélyebb genetikai
informécionyerés lehet6sége nyilt meg. A
DNS restrikciés endonukledzainak alkalma-
zadsa, majd a relative gyors DNS szekvenalasi
modszerek bevezetése révén a genetikai vari-
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acio els6dleges szintje is becsulhetévé valt.
Ma mar tudjuk, hogy DNS szinten minden
szexualisan szaporod6 diploid él6lény gén-
jeinek tdbbségére nézve nagy valdszinlség-
gel heterozig6ta, mivel a beltenyésztett vona-
laktél eltekintve a homoldg kromoszomak
DNS-e atlag minden 500. nukleotidban eltér6
(Kazazian et al., 1983). Ez teszi lehet6vé pl.,
hogy minden ember viszonylag rovid DNS-
darabja alapjan egyedileg azonosithatd legyen.

Restrikcios DNS-térképek, illetve szekven-
ciaelemzések alapjan tortént populéacids-evoli-
ciés Osszehasonlitas még kevés all rendelkezés-
re. Kivétel csupan a mitochondriélis genom
(L pl. Nei és Li, 1979, Takahata és Nei, 1985).
Teljes eukariota genomok nukleotidszekven-
cidgjanak meghatarozasa ma még irrealis fela-
dat. Egy milliardnyi bazispar azonositasa vala-
milyen 1 bp/sec sebességgel folyamatosan dol-
gozé (ma még nem létezd) automataban kozel
32 év alatt késziilne el. Kivéalasztott genom-
konyvtar-darabok esetén viszont a minta rep-
rezentativitasa kérd6jelezheté meg.

Mér a 60-as évek Ota létezik azonban egy
olyan modszer, mely alkalmas teljes geno-
mok kvantitativ 0sszehasonlitdsara. Ez a DNS
hibridizalasan alapul. A médszer feloldoképes-
sége sokaig csak a magasabb rendszertani egy-
ségek Osszevetését tette lehetdvé, ott is jelen-
t6s hibaval. A 80-as évekre sikerilt e modsze-
rek egyikét, a delta rsOH mérést (f6leg a
Yale Egyetemen) nagymértékben kifinomitva
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standardizalni. Sibley és Ahlquist (1983, 1984)
nemrég 1600 madarfaj DNS-einek tobb mint
20 ezer paros osszehasonlitasat kozolték két
cikkben. (Nalunk ebbdl legaldbb 20 ezer publi-
kacid lett volna.) A modszer —témoren —a
kovetkez6. A fajmintabdl izolalt DNS-t a re-
petitiv szekvencidktdl megfosztva kb. 500
bazisparnyi szakaszokra nyirjak, majd az
dsszehasonlitand6 DNS-ekbél denaturédcié és
renaturdcid utjan ,hibrid” heteroduplpxeket
hoznak létre. Ezek héstabilitasat mérik (T
»0lvadaspont”). A DNS an. olvadaspontja
— a kettds hélix szétvaldsa —a béazisparok
kozotti H-hid kotések szamatol fugg. Geneti-
kailag eltérd fajok hibrid DNS-ében az eltérés
a polinukleotid fonalak csdkkent parosodasa-
ban, s ezzel a ,szll6 fajok” DNS-ének olvadas-
pont atlagahoz képest olvadéaspont csokkenés-
ben fejezddik ki. Egy %-nyi nukleotid diver-
gencia megfelel 1°C A r50H-nak.

Ugy tiinik, a genomok oOriasi mérete, s az
egyes génszakaszok heterogén funkcidja, illet-
ve funkcié hidnya miatt —a nukleotid-szubsz-
titicio kozel konstans rataval torténik. Mas
szbval, egy molekularis 6réaval rendelkezink,
mely a protein 6rakhoz képest sokkal egyenle-
tesebben ketyeg. Sibley és Ahlquist kalibrala-
sai szerint 1 °CA750H 4,5 millié év fuggetlen
evollcidnak felel meg.

Ugyanez a szerz&paros az ember ésaz ember-
szabasu majmok toérzsfajanak megszerkeszté-
sére is alkalmazta mddszerét. Nagy felt(inést
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keltett a csimpanz —gorilla —ember &g dicho-
tomikus bontésa, s az emberi vonal kilonvéa-
l&si idejének megallapitasa (6-8 millid év) (9.
abra). (A Homo - Pan tavolsag e modszerrel
sem nagyobb egy atlagos genuson belili fajta-
volsagnal.)

A DNS hibridizaciés modszerek evolucios
felbontoképessége, sajnos, még ma ds elmarad

syndacty

,millié év

Pan troglodytes

Pan paniscus

Homo sapiens

G. gorilla

Pongo pygmaeus

Hylobates lar

Cercopithecidae
o X

O%O

-1

9. dbra. Az ember és ahozza genetikailag legkdzelebb allé6 maj-
mok rekonstrudlt rokonsaga a hibrid DNS termalis stabilitasa
alapjan (Delta TsO H). Az evolucids divergencia id6ben line-
aris novekedését feltételezve az elagazasi id6 is becsilhetd
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az elektroforetikusan detektalhat6 allélgyako-
risdgokbdl kalkulalt genetikai tavolsagok pon-
tossdga mogott. Ezert az ,in flagrante de-
licto” tipusu speciacios elemzésekhez (Lewon-
tin, 1974) ma még nem megfelelek.

3. A reproduktiv izol&cié eredete

Foldrajzi értelemben elkilonilé populé-
ciok esetében genetikai alapu reproduktiv izo-
lacidra nincs szlikség. Ennek ellenére az izolalt
populaciokban megindulé evollcids divergalo-
das ,,melléktermékeként” el6bb-utobb mégis
kialakul. Ennek nyilvanvalé oka az, hogy mind
a szexualis parosodas, mind pedig a morfoge-
netikai folyamatok a zig6tatdl a gamétakép-
zésig genetikai meghatarozottsaggal rendel-
keznek, melyek dsszehangoltan evolvalodnak.
Kulon-kalon modosuld ilyen programok az
izolaciés idével ardnyosan egyre kisebb mér-
tékben fognak egymasnak megfelelni.

Szimpatrikus szituacioban a populéciok ke-
veredését reproduktiv izolaciés mechanizmu-
sok akadalyozhatjak meg. Ezeket két csoport-
ba soroljdk aszerint, hogy a zigo6ta kialakula-
sat gatoljak-e (prezigotikus izolacid) vagy csak
ezutén hatnak (posztzigotikus izol&cio):

1. Prezigotikus: A) oOkoldgiali
B) Szezonalis
C) Etoldgiai
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D) Mechanikai
E) Pollinatoros
F) Gametikus

2. Posztzigotikus: A) Hibrid életképtelenség
B) Hibrid sterilitas
C) Hibrid letorés

(Dobzhansky, 1970)

A felsorolasbél lathatd, hogy legtébb mecha-
nizmus leegyszer(sitett esetben kialakithato
1—2 gén adekvat mutacidés megvaltoztatasaval.
A természetben szimpatrikusan izolalt fajok
ugyanezt tobbnyire szamos gén alapjan teszik.
Kisérleti aton is sikerllt méar prezigotikus izo-
laciot kialakitani Drosophila vonalak kozott
szelekcidval. Ehhez hasonld természetes sze-
lekciot viszont nehezen tudunk elképzelni.

Meggy6z6bb példa az angliai réz- és 6nbé-
nydk medd6hénydin adaptalédd Agrostis te-
nuis fiifaj keletkezében Iév6 szezondlis izola-
cioja. A nehézfémeket toleral6 genotipusok a
kdzeli nem tolerans egyedek allanddéan érkez6
pollenjeitdl a viragzasi id6 eltolasaval ,,véde-
keznek”. Pontosabban fogalmazva a fszezon-
tol eltéré id6ben virdgzo egyedek a szelektiv
talajon ontermékenyillve nagyobb val6szind-
séggel produkélnak nehézfém rezisztens uto-
dokat, azaz fitnessik magasabb. Ily mddon
elvileg megvan a lehetdség az Uj (szelektiv)
kornyezetben Uj fajja differencialédni (Anto-
novics et al., 1971).
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A posztzigotikus izol&cio kialakuldsahoz gé-
nikus szinten minimalisan két mutaciot (egy
vagy két lokuszon) kell feltételezni. A legtdb-
bet idézett Dobzhansky-Muller-féle séma a
kovetkez6:

Alap populécié

AgAoBgBo
1. populécié 2. populécié
Ai Aj BoBo Ao Ao B2 B2
AjAiB"Bj A2A2B2B2

#Ennek szelekciéos megvaldsulasa haploid modellben:

ha
h'AoBo =1 és Aj gyakorisaga*,
Ka b0= 1+ si AOgyakorisiga 1-*,
WAOB2= 1+ s> B. gyakoriségay,,
WA B =1-t BOgyakorisaga 1-y,

akkor

ha

ha
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ahol

W= 1+si*(l-y) +s2(1-x)y - txy.

Az els6é kritikus 1épés bizonyos feltételek
kozott szelekcidval is elképzelhetd (pleiotrop
hatassal), de random drifttel szelekcio nélkil
is kialakulhat els6sorban kisméretl popula-
ciokban.

Bizonyos mérték( hibridsterilitds kdnnyen
létrejohet egyetlen kromoszéma- vagy genom-
valtozéssal. A kromoszomavaltozasok kdzott
kilonosen az inverzidt és a transzlokaciot tart-
jak ilyen szempontbol jelent6snek. Az igy ki-
alakulé reproduktiv izolacié a virdgos nové-
nyekben és a diploid allatokban kezdeti fokon
nem lehet tokéletes, mivel az els6 keletkezd
egyed éppoly heterozigbta, mint az igy ,,izo-
lalt” populéciok hibridje. Egy részleges izo-
laciés mechanizmus azonban alapja lehet egy
kés6bb tokéletesed6 hibridsterilitdsnak.

Poliploidia egyetlen lépéssel (genom-muté-
ci0) csaknem tokeéletes izolaciot eredményez.
Ennek ellenére a természetben végzett meg-
figyelések és a meiotikus kromoszéma-szétva-
lasok tanulményozéasa alapjan jutottunk arra
a kovetkeztetésre, hogy morfolégiailag detek-
talhatd geénaramlas még az alloploid fajok és
diploid progenitoraik kozoétt is lehetséges
(Vida és Reichstein, 1975). Az interspecifikus
génaramlas mértéke a Polystichum genus fajai
kozott oly csekély, hogy nem vezet a fajok
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kozotti morfologiai kulonbségek elmosddésa-
hoz (10. &bra).

Kisérletek és természetben végzett megfi-
gyelések egész sora igazolja, hogy a reproduk-
tiv izolacié barmely kezdeti tipusa a természet-

10. abra. Interspecifikus génaramlas nyomai a Polystichum

fajok kozott (LL= P. lonchitis; SS =P. setiferum; LLSS =

= P. aculeatum; a harombet(isek hibridek). A génaramlas az

azonos genomjeld fajok egyedeit morfologiailag eltérévé teszi.

Ezek széls6séges tipusai a taxonok elmosédasat eredményezik
(Vida és Reichstein 1975)
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ben szelekcioval tovabb er6sddhet megfeleld
feltételek esetén. A reproduktiv energiat fe-
csérlé posztzigotikus izolacidkra ezen felll a
megel6z6 prezigotikus rendszerek valamelyike
is raéplil.

4. Speciacios folyamatok tipusai

Ha valaki veszi a faradsagot a speciacioval
kapcsolatos irodalombdl csupan az 6sszefog-
lalé konyvek és cikkek attanulméanyozésara, a
speciacios esetek tarkasagat tapasztalja. Temp-
leton az egyik review-jaban(1981) mutatott ra
arra, hogy specidcié bizonyitottan lehetséges

—Xkariotipus-valtozas,

—jelent6s DNS-szekvencia megvaltozas,

—ijzoenzim eltérés,

—morfolodgiai valtozas,

—niche véltozas
nélkdl is. Aligha marad ezutan remény egy al-
talanos speciaciés modellre. A fajkeletkezés
tipusainak rendszerezése legtdbbszor geogréfiai
alapon torténik. Eszerint megkuldnboztetnek
allopatrikus, parapatrikus, sztazipatrikus és
szimpatrikus eseteket (11. 4bra).

Sokéig az allopatrikus specidciot tartottak
a leggyakoribbnak. A hatvanas évek kdzepé-
tél f6leg Maynard Smith (1966), Bush (1975)
és White (1978) provokativ tézisei nyoman az
allopatrikus speciécid leszorult az els6é helyrdl.
A helyzet Gjabban ismét visszaforduldban van,
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11. &bra. A speciéci6 tipusai: geogréfiai alapon A. kulsé allo-

patria, B. normalis szimpétria, C. normalis parapatria, D. nor-

malis fdldrajzi intergradaci6. E-H. ugyanezek ,bels6”
valtozatai (Key 1981)

természetesen nem zarva ki a szimpatrikus
vagy ahhoz hasonlé speciaciok ritkabb el6for-
duldséat (Futuyma és Mayer, 1980, Templeton,
1980, 1981).

A speciécid genetikai szempontjai alapjan a
geogréfiai klasszifikacié helyett célszerlibb
populaciogenetikai osztadlyoz6 elvet keresni.
Templeton (1980, 1981) felosztasaban el6szor
a divergenciat és a tranzilienciat kiloniti el.
Divergencia alatt fokozatos genetikai elkilo-
nilést ert (Iényegében szelekcidval), melynek
sorén a bels6 okokkal értelmezett reproduktiv
izolacio fokozatosan épul ki. A tranziliens ti-
pus ugrasszer(i valtozas, mely egy szelekcids
akadaly lekiizdésével jar. Divergencia tehat a
szelekcié hatdsara, tranziliencia a szelekcio
ellenére alakul ki (Templeton 1981):
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SPECIACIO

1. Divergencia

a) adaptiv: kils6 izolacio utan figgetlen
evolucio

b) klines: szelekci6 gradiens mentén, izo-
lacio tavolsaggal

c) él6helyi: él6helyi szelekcio

2. Tranziliencia

a) genetikai: ,,shifting balance”

b) kromoszdémas: kromoszomamutacio
fixalodasa heterozig6ta hatrany elle-
nére

c) hibrid rekombinans: 0j rekombinan-
sok szelekcios stabilizalasa

d) hibrid fenntartas: alloploidia, apogamia

A speciacids tipusok el6fordulasanak valo-
szinlségei attol is fliggnek, hogy milyen a ki-
induldsi populéacio szerkezete, s milyen arany-
ban bomlik szubpopulécidkra. Ugyanezek a
tényezOk a szétvalas utani t0 id6 kezdeti gene-
tikai distanciajat is jelent6sen befolyasoljak
(12. abra).

Ha a specidciénak egyaltalan megadhatd
valamilyen alapmodellje, ez talan a tokéle-
tesen izolalt populaciok genetikai differen-
cialodasi modellje lenne (Malécot, 1948, Nei
és Feldman, 1972, Nei, 1975). Eszerint a két
populécié genetikai identitasa (/) az

/ =/0e2M

37



¥001dy
abasnujzsoren Ajejal

38

oloeoads e

iseInpuiy e

a19zay1azs glogndod

Besjone)
reynauab napzey

AA-Mi«

[N
o
=
Q

feldarabolddosi

mad

adaptiv
divergencia

genetikai
tranziliencia

kromosz6malis
tranziliencia

klines
divergencia

2
adaptiv
divergencia

genetikai
tranziliencia

kromoszomalis
tranziliencia

klines
divergencia

A speciacids folyamatok osztalyozasa populécio-
genetikai alapon (Templeton 1981)



formula szerint csokken, azaz a genetikai ta-
volsag
G = 2pi

az id6vel egyenes aranyban névekszik, feltéve,
hogy a mutéacios rata minden l6kuszon azonos
és konstans, s a mutacid neutrélis alléleket
produkél. Ugyancsak kizartuk a migracié le-
het6ségét. Ha a mutacios ratat a molekularis
evollcié neutralis modelljének megfelel6en
(Kimura, 1983) allélhelyettesitési rataval (a)

azonositjuk (mivel a = 2NR ~ pt), méris

a mar emlitett molekularis 6ra sokat vitatott
formuldjahoz jutunk:

Ez azonban mar inkdbb a makroevollcio
problémakore.

5. Zarsz6

A speciécids teoriak kapcsan gyakran hal-
lani a kételked6 megjegyzést: még senkinek
sem sikerult (j fajt létrehoznia. E megjegy-
zésben az a biztonsagérzet rejlik, hogy a termé-
szetben sokezer évalatt lejatszodd folyamatok
12 éves kisérletbe aligha kompriméalhatok. A
tranziliens speciéci6 tipusokra természetesen
mindez nem igaz. Legyen szabad ennek bizo-
nyitasara két - (jonnan szintetizalt —pafrany-
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fajra utalnom, melyeket diploid fajhibridek
zommel steril spéraibol sikeriilt kapnom (Ras-
bach et al., 1979, Vida et al., 1988). Az els§
fajkombinécio (Asplenium fissum X A. viride)
a természetben spontan is létrejon ugyan, de
val6szindileg Ures niche hidnyaban nem ala-
kulhatott 6nallé fajja. A maésik (Cheilanthes
maderensis X Ch. persica) lényegében egy
mar meglévé faj (Ch. acrostica) reszintézisé-
hez vezet. A példak szépséghibaja, hogy mind-
két esetben a speciacié alapmodelljeivel ellen-
tétben nem egy fajbol lett két Uj, hanem két
régib6l egy U0j, ezzel mintegy a feje tetejére
allitva a torzsfat. Az alloploidia —bar sok eset-
ben kivalo adaptaltsdgot biztosit hordozoja-
nak —tovabbi evolucios perspektivakkal alig
rendelkezik. Szelekcios elérehaladésa fél-sebes-
séggel lehet csupén, a génszubsztitucio pedig
csak genetikai diploidizalodas utan lehetséges.
A természetben az ilyen pouploid faj megval-
tozéséra tobbnyire csak Gjabb poliploidaval
kertilhet sor, tovabb ndvelve evollcids inerci-
ajat, sezzel a leszdrmazasi sor kipusztuldsanak
eselyét.

Az evollcios események idOigényességének
egy masik megkerilési lehet6sége a szamito-
gépes szimulacié alkalmazadsa. Az evoluciot
azonban csupan a neutralis evolicio széls6-
séges feltételrendszerében tanulmanyozhatjuk
kizarolag a molekulak szintjén. Mihelyst mor-
foldgiai tartoméanyba lépink a gén—fén rela-
cié bizonytalansadgaba utkdziink. Meg kell ta-
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ldinunk a morfogenezis alapelveit ahhoz, hogy
a fonnék evolucidja mdgotti genetikai eseme-
nyeket megértsiik.

A speciacio a mikroevolicio és a makro-
evollcié hatdrmezsgyéje. Egészen bizonyos,
hogy az evollciés valtozasok sorozatdban
egy igen fontos Iépést jelent. A punktualista —
graduailista vita masodik évtizedében az
mar bizonyos, hogy nincs szétcsatoltsag a
populéciés és a makroevollciés folyamatok
kozott. Ellenkez6leg, az 6koldgiai hal6zatokba
valé populécios beilleszkedés vezet a makro-
evolucids trendekhez (Vida, 1985).

A 20. szé&zad evollciés szintézise még sza-
mos lényeges ponton megoldatlan. Ezek egyik
kulcskérdése tovabbra is a speciacié genetikaja
marad.

41



IRODALOM

ANTONOVICS, J.,, BRADSHAW, A. D, TURNER, R. G.
(1971): Heavy metal tolerance in plants. Adv. Ecol. Rev.
7, 1-85.

ATCHLEY, W. R.,, WOODRUFF, D. S. (eds) (1981): Evolu-
tion and speciation. Cambridge Univ. Press, Cambridge
AYALA, F. J. (1975): Genetic differentiation during the

speciation process. Evolutionary Biol. 8, 1-78.

AYALA, F. J., TRACEY, M. L., HEDGECOCK, D., RICH-
MOND, R. C. (1974): Genetic differentiation during the
speciation process in Drosophila. Evolution 28, 576-592.

BENGTSSON, B. O. (1979): Theoretical models of speciation.
Zoologica Scripta 8, 303-304.

BULL, J. J., CHARNOV, E. L. (1985): On irreversible evolu-
tion. Evolution 39, 1149-1155.

BUSH, G. L. (1975): Modes of animal speciation. Ann. Rev.
Ecol. Syst. 6, 339-364.

CARSON, H. L. (1975): The genetics of speciation at the
diploid level. Amer. Naturalist 109, 83-92.

COYNE, J. A. (1985): Genetic studies of three sibling species
of Drosophila with relationship to theories of speciation.
Genet. Res., Cambridge 46, 169—192.

DOBZHANSKY, T. (1970): Genetics of the evolutionary
process. Columbia University Press, New York

DOVER, G., BROWN, S, COEN, E., DALLAS, J., STRA-
CHAN, T., TRICK, M. (1982): The dynamics of genome
evolution and species differentiation. In: G. A. DOVER
and R. B. FLAVELL (eds): Genome evolution, Academic
Press, London, New York

ENDLEK, J. A. (1977): Geographic variation, speciation and
dines. Princeton University Press, Princeton, New Jersey

FUTUYMA, D. J., MAYER, G. C. (1980): Non-allopatric
speciation in animals. Syst. Zool. 29, 254-271.

HARRIS, H. (1966): Enzyme polymorphism in man. Proc.
Roy. Soc. B. 164, 298-310.

HUBBY, J. L., THROCKMORTON, L. H. (1965): Protein
differences in Drosophila 1l. Comparative species genetics
and evolutionary problems. Genetics 52, 203-215.

42



IRWIN, M. R. (1953): Evolutionary patterns of antigenic
substances of the blood corpuscles in Columbidae. Evolu-
tion 7, 31—50.

KAZAZIAN, H. H. Jr, CHAKRAVARTI, A., ORKIN, S. H,,
ANTONARAKIS, S. E. (1983): DNA polymorphism in
the human B globin gene cluster. In: M. NEI and R. K.
KOEHN (eds): Evolution of genes and proteins. Sinauer
Ass. Inc., Sunderland, Massachusetts

KEY, K. H. L. (1981): Species, parapatry and the morabine
grasshoppers. Syst. Zool. SO, 425-458.

KITCHER, P. (1984): Species. Philosophy of Science 51,
308-333.

LEWONTIN, R. C. (1974): The genetic basis of evolu-
tionary change. Columbia Univ. Press, New York, Lon-
don

LEWONTIN, R. C., HUBBY, J. L. (1966): A molecular
approach to the study of genic heterozygosity in natural
populations 1. Amount of variation and degree of hetero-
zygozity in natural populations of Drosophila pseudoobs-
cura. Genetics 54, 595-609.

LOVIS, J. D., VIDA, G. (1969): The resynthesis and cyto-
genetic investigation of X Asplenophyllitis microdon and
X A. jacksonii. British Fern. Gaz. 10,53-67.

MALECOT, G. (1948): Les mathématiques de Thérédité.
Masson et Cie, Paris

MAYNARD SMITH, J. (1966): Sympatric speciation. Amer.
Naturalist 100, 637-650.

MAYNARD SMITH, J. (1982): Evolution now. A century
after Darwin. Nature-Macmillan Press Ltd., London

MAYNARD SMITH, J. (1983): The genetics of stasis and
punctuation. Ann. Rev. Genet. 17, 11-25.

MAYR, E. (1940): Speciation phenomena in birds. Amer.
Naturalist 74, 249-278.

MAYR, E. (1957): Species concepts and definitions. In: The
species problem (E. MAYR, ed.). Am. Assoc. Adv. Sei.
Publ. No. 50, Washington, D.C. 1-22.

MAYR, E. (1963): Animal species and evolution. Harvard
Univ. Press, Cambridge, Massachusetts

MAYR, E. (1982): The growth of biological thought. Diver-
sity, evolution and inheritance. Harvard Univ. Press, Cam-
bridge, Massachusetts-London

43



NEI, M. (1975): Molecular population genetics and evolution.
North-Holland-American Elsevier Publ. Co., New York
NEI, M., FELDMAN, M. W. (1972): Identity of genes by
descent within and between populations under muta-
tion and migration pressures. Theoret. Popul. Biol. 3,

460-465.

NEI, M., LI. W. H. (1979): Mathematical model for studying
genetic variation in terms of restriction endonucleases.
Proc. Nat. Acad. Sei. 78, 5269—5273.

NEI, M., ROYCHOUDHURY, A. K. (1982): Genetic relation-
ship and evolution of human races. Evolutionary Biology
14, 1-59.

NORMAN, C. (1981): The threat to one million species.
Science 214, 1105-1107.

RASBACH, HELGA, RASBACH, K. REICHSTEIN, T,
SCHNELLER, J. J, VIDA, G. (1979): Asplenium X
lessinense Vida et Reichstein in den Bayerischen Alpen
und seine Fahigkeit zur spontanen Chromosomen-Ver-
doppelung. Ber. Bayer. Bot. Ges. 50, 23-27.

ROSE, M. R., DOOLITTLE, W. F. (1983): Molecular bio-
logical mechanisms of speciation. Science 220, 157 —
162.

SIBLEY, C. G., AHLQUIST, J. E. (1983): Phylogeny and
classification of birds based on the data of DNA-DNA
hybridization. In: JOHNSTON, R. F. (ed.): Current or-
nithology 1, 245-292. Plenum Press, New York

SIBLEY, G. G., AHLQUIST, J. E. (1984): The phylogeny
of the hominoid primates, as indicated by DNA-DNA
hybridization. J. Mol. Evol. 20, 2-15.

SOKAL, R. R, CROVELLO, T. J. (1970): The biological
species concept: A critical evaluation. Amer. Naturalist
104, 127-153.

TAKAHATA, N., NEI, M. (1985): Gene genealogy and vari-
ance of interpopulational nucleotide differences. Genetics
110, 325-344.

TEMPLETON, A. R. (1980): Modes of speciation and in-
ferences based on genetic distances. Evolution 34, 719-
729.

TEMPLETON, A. R. (1980): The theory of speciation via the
founder principle. Genetics 94, 1011-1038.

44



TEMPLETON, A. R. (1981): Mechanisms of speciation - a
population genetic approach. Ann. Rev. Ecol. Syst. 12,
23-48.

VIDA, G. (1970): The nature of polyploidy in Asplenium
ruta-muraria L. and A. lepidum C. Presl. Caryologia 23,
525-547.

VIDA, G. (1972): Cytotaxonomy and genome analysis of the
European ferns. Symp. Biol. Hungarica 12, 51-60. Akad.
Kiad6, Budapest

VIDA, G. (1974): Genome analysis of the European Cystopte-
ris fragilis complex. I. Tetraploid taxa. Acta Bot. Acad.
Sei. Hung. 20. 181-192.

VIDA, G. (1976): The role of polyploidy in evolution. Evolu-
tionary Biology, Praha 267-294.

VIDA G. (ed.) (1981): Evolucio I. Az evollci6 gentikai alap-
jai. Natura, Budapest

VIDA G. (ed.) (1982): Evoldcié Il. Az élé'vilag evoldcidja.
Natura, Budapest

VIDA G. (ed.) (1983): Evolaci6 Il1l. Az evollci6 és az em-
beriség. Natura, Budapest

VIDA G. (ed.) (1984): Evolucié IV. Az evollcié frontvonalai.
Natura, Budapest

VIDA G. (ed.) (1985): Evolucié V. Az evoluciokutatas pers-
pektivai. Natura. Rudapest

VIDA, G., MAJOR, A., REICHSTEIN, T. (1983): Relations
and evolution in Cheilanthes (Sinopteridaceae, Pteri-
dophyta) in Macaronesia and Mediterranean area, deduced
from genome analysis of their hybrids. Acta Bot. Malaci-
tana 8, 101-126.

VIDA, G., MOHAY, J. (1980): Cytophotometric DNAstudies
in polyploid series of the fern genus Cystopteris Bernh.
Acta Bot. Acad. Sei. Hung. 26, 455-461.

VIDA, G. MOHAY, J., REICHSTEIN, T. (1988): Formation
of Cheilanthes acrostica (Sinopteridaceae, Pteridophyta)
under experimental conditions. Candollea (in press)

VIDA, G. PAGE, C. N.,, WALKER, T. G., REICHSTEIN,
T. (1970): Cytologie der Farn-Gattung Cheilanthes in
Europe und auf den Canarischen Inseln. Bauchinia (Basel)
4,223-253.

VIDA, G. PINTER, I. Z. (1981): The rarest interspecific
Polystichum hybrid, P. X lonchitiforme (Halacsy) Beche-

45



rer (=P. lonchitis X P. setiferum) found in Hungary. Acta
Bot. Acad. Sei. Hung. 27, 455—460.

VIDA, G,, REICHSTEIN, T. (1975): Taxonomie problems
in fern genus Polystichum caused by hybridization. In:
WALTERS, S. M. (ed.): Floristic studies in Europe.
Cambridge Univ. Press., Cambridge

WHITE, M. J. D. (1968): Models of speciation. Science 159,

1065-1070.
WHITE, M. J. D. (1978): Modes of speciation. Freeman, San

Francisco
WRIGHT, S. (1982): Character change, speciation and the

higher taxa. Evolution 36, 427-443.



A kiadasért felelds az Akadémiai Kiado
és Nyomda Vallalat féigazgatéja
A nyomdai munkalatokat
az Akadémiai Kiad6 és Nyomda Vallalat
végezte
Felel6s vezetd: Hazai Gyorgy
Budapest, 1989
Nyomdai taskaszam: 89.17171
Felel8s szerkeszté: Bir6 Eszter
Mdszaki szerkeszt6: Kiss Zsuzsa
Kiadvanyszam: 2146
Megjelent 2,37 (A/5) iv terjedelemben
HU ISSN 0236-6258












	Oldalszámok������������������
	_1���������
	_2���������
	1��������
	2��������
	3��������
	4��������
	5��������
	6��������
	7��������
	8��������
	9��������
	10���������
	11���������
	12���������
	13���������
	14���������
	15���������
	16���������
	17���������
	18���������
	19���������
	20���������
	21���������
	22���������
	23���������
	24���������
	25���������
	26���������
	27���������
	28���������
	29���������
	30���������
	31���������
	32���������
	33���������
	34���������
	35���������
	36���������
	37���������
	38���������
	39���������
	40���������
	41���������
	42���������
	43���������
	44���������
	45���������
	46���������
	47���������
	48���������
	49���������
	50���������


