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MI AZ EVOLUCIO?

Az evolucid szo a latin ,,evolvere”-re vezethetd vissza, amelynek jelentése: kigongyolddni,
kibontakozni (atvitt értelemben: rejtett képességek feltarulkozasa, manifesztalodasa).

A fogalom legtagabb értelemben a kozmikus rendszerek valtozasaira vonatkozik, ami
magaban foglalja a ,,Big Bang”-t6] kezdve a teljes anyagfejlodést, beleértve a Naprendszer és
a Fold kialakulasat. Az evolucid tehat az anyag inherens (valamihez bensdleg hozzatartozo)
tulajdonsaga, amely anyagi rendszerek meghatarozott iranyu és idétengelyli valtozasaiban
fejezodik ki, és egyre komplexebb formdk felé halad. Vagyis a valtozdsok olyan sajatos
tipusa, amely allandoan zajlik és iranyultsaga is van.

Evolucién sziikebb értelemben a biolégiai evolucié folyamatat értjiik’, az élet 1étrejottétdl
kezdve a biologiai organizacid kiilonbozd szintjeinek a kialakuldsaig. A bioldgiai (vagy
organikus) evolucié tehat a kiilonbozo egyedcsoportok (populéciok) tulajdonsagainak a
valtozésa a generaciok eldrehaladtaval.

John Maynard Smith (angol evoltciobiologus és genetikus, 1920-2004) szerint minden
olyan entitds ¢élonek tekinthetd, amely varidbilis, szaporodéasra, valtozékonysagra és a
generaciok soran jellegeit tovabbadni képes. Az ezekkel a tulajdonsagokkal rendelkezd
csoportok természetes szelekcid révén evolvdlodnak, amelynek eredményeképpen egyre
inkabb alkalmazkodnak a kornyezetiikkhoz. Az id6 eldrehaladtaval tehat az adaptiv
komplexitasnak barmilyen szintje kialakulhat a természetes szelekcio altal. Ebbdl adodik az,
hogy (i) az élet tomegjelenség, (i) minden ¢€l6 rendszer fejlodik, (iii) az evolucid csak azon
populacidkra értelmezhetd, amelyek variabilisak és képesek szaporodni.

Theodosius Dobzhansky-t6l (amerikai evolaciokutatd, 1900-1975) ered az a gyakran
idézett megallapitas, hogy: ,,A biologidban minden csak az evolucido fényében valik
érthetéve.” Ez a gondolat azt fejezi ki, hogy az evolicidelmélet a biologidban altalanos
paradigma, altalanos rendezd elv, vagyis a jelenségek eredetének, ok-okozatisaganak
megértése csak evolucios szemlélettel lehetséges.

TORTENETI ATTEKINTES

Az embereket mindig is foglalkoztatta a vilag eredetének és torténetének rejtélye. Erre

vonatkozo6an harom {6 elmélet sziiletett a torténelem soran:

a. Anyagelvili, oroktdl fogva létezd vilag (ld. atomista filozofia). Ezt vette at és
,dogmatizalta” az un. dialektikus materializmus (Haeckel nyoman Engels).

b. Szellemi Iényegli és/vagy eredetii vilag (Id. Platon). Ennek a dogmatizalt valtozata a
kreacionizmus (és gyakorlatilag az §sszes monoteista vallas vilagképe).

c. Természettudomanyos eszkozokkel leirhatdé és megismerhetd vildg, amely az
,osrobbanassal” keletkezett, ¢és azota sziinteleniil valtozik, fejlédik. Mivel a
természettudomanyos megismerésnek objektiv korlatai vannak, ezért nem foglalkozik a
1ét végso kérdéseivel (természettudomanyos realizmus). Ebbe a vildgképbe tartozik bele
az evolucioelmélet is.

Az evolucios gondolkodas gyodkerei az okori gordg idokben megfogalmazott filozofiai

eszmékben jelentek meg eldszor. Az i.e. VI. szdzadtdl kezddédden a gondolkoddk arra
keresték a valaszt, hogy miért rendezett a vilag.

! Biologiai értelemben Charles de Bonnet (svéjci természettudés és filozofus, 1720-1793) hasznalta elészor,
mégpedig az embridoban meglevd 6roklddo potencidlnak a fejlédés folyaman torténd kibontakozasara.
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A korai természetfilozofia idészakaban (i.e. VI-V. sz.) a tudosok azt kutattadk, hogy mi az
az 6sanyag, amibdl az egész vilag eredeztethetd, és milyen elvek alapjan épiil fel a kozmosz
[tehat az arkhér (gorég) = kezdet, Osanyag, alapelv kutattdk]. A legkorabbi gorog
természetfiloz6fus, Thalész (i.e. 624-546) a vizet tekintette a dolgok arkhéjanak. Tanitvanya,
Anaximandrosz (i.e. 610-547/546) szerint az eredend6 alkotéanyag a meghatarozatlan = ,,to
apeiron” (gorog), ami hem azonos semmivel, ami a természetben talalhato. Egyesek szerint 6
tekintheté minden id6k legkorabbi evolucionistdjanak. Szerinte az élet a vizben jott 1étre, és a
komplexebb formakat egyszertibbek elézték meg. Ugy gondolta, hogy az emberek halszerii
6s0kbdl alakultak ki. Fiatalabb kortarsa és segitdje, Anaximenész (i.e. 585-525) szerint az
anyag alapformaja a leveg6. Szerinte a vilag dolgai nem koézvetleniil a levegébdl épiilnek fel,
hanem vannak bizonyos alapformak (tliz, leveg6, sz¢l, felhd, viz, k6, stb.), amelyekbdl a tobbi
dolog osszetevodik. Hérakleitosz (i.e. 535-475) arkhéja a tiiz volt. Empedoklész (i.e. 495-
435) — mintegy Osszefoglalva az elébbi tanitasokat — négy elemet nevezett meg ,,minden
dolog négy gyokerének™: a Thalész altal megnevezett Gselemet — a vizet, az Anaximenész
altal megnevezett dselemet — a leveg6t, a Hérakleitosz altal megnevezett dselemet — a tiizet,
majd ezekhez negyedikként a foldet adta. A négy gyokér nemcsak, hogy 6rok 1étezd, de
valtozatlan is, azaz nem alakul at egyik a masikba (pl. a vizb6l nem lesz levegd). A vilagban
tapasztalhato valtozas szerinte a Szeretet (vonzas) és a Gytldlet (taszitas), vagyis az elemeket
mozgatd erdknek koszonhetd. Empedoklész az ¢€l6lények kialakulasat a Szeretet egységesitd
miivének tekintette. Ugy gondolta, hogy a novekvd Szeretet idején az elemek eldszor
kiilonboz6 szervekké, illetve végtagokka allnak Ossze, majd ezt kovetden a végtagok és
szervek véletlen kombindciokban dsszekapcsolddnak a vonzas erejének a kovetkeztében. A
véletlen 0Osszekapcsolodas miatt viszont kiilonbozdé torzsziilottek jonnek 1étre, tehat
filozofiajaban megjelentek a sikeres ¢és sikertelen valtozatok. Csak a véletlennek
koszonhetden és nagyon sok megismételt probalkozas utan jelennek meg a harmonikusabb
kombinaciok. Anaxagorasz (i.e. 500-428) az atomista filozofia el6futara volt. Vilaga két,
egymastol jol elszeparalhatd 1étez6bol, anyagbol €s ,,nuszbol” (gorog) = vilagész, értelem allt.
Az anyag tudat nélkiili, passziv dolog, az aktiv ész azonban képes megismerni és tetszése
szerint elrendezni azt. E két dolog létezése teljes mértékben fliggetlen egymastol, azonban
ahhoz, hogy a jelenlegi vilag 1étrejohessen, sziikségiik volt egymasra. Szerinte nem egy, nem
négy, hanem végtelen sok 6selem [magvacska = ,,spermata” (gorog)] 1étezik. Ugy gondolta,
hogy kezdetben egy Oskeverék létezett, amelybdl a ,,nusz” mozgatdtevékenységének hatasara
dolgok kezdtek el levalni. Szerinte az ember €s az 0Osszes tobbi ¢€lolény is ebbdl az
6skeverékbdl szarmazik, vagyis az €16lények természetes uton keletkeznek. Leukipposz (i.e.
V. sz.) és Démokritosz (i.e. 470/460-370) voltak az atomista filozofia megalapitoi. Tanitasuk
lényege az volt, hogy a vildgmindenség két {6 részre oszthatd: egyrészt az allandé mozgasban
levo, oszthatatlan anyagi részecskékre, az atomokra, masrészt az iires térre, amelyben az
atomok mozognak. Az atomok mozgasuk sordn sziinteleniil {itkoznek (egyesiilnek), majd
szétvalnak. Az atomok szilard részecskék, amelyek kiilonbozd nagysaguiak és alakuak.
Nagysaguk ¢és formajuk hatdrozza meg a dolgok természetét. Az atomok Orokkévalok, és a
mozgasuk is 0rok. Kezdetben a nagyobb atomokat nehézségiik gyorsabban hajtotta lefelé, igy
a kisebbek ¢és konnyebbek folfelé mozdultak el, ugyanakkor 0Osszeiitkdzésiikbol
oldalmozgasok is szarmaztak. Ezeknek az eredményeként jott létre a vilag. A Fold is atomok
Osszetomoriilésébdl szarmazik, amelynek a nedvességébdl keriiltek eld a szerves testek. A
lélek is testi atomokbdl all, amelyek az egész testben jelen vannak, de a kiilonb6zo
szervekben kiilonbozd feladatokat teljesitenek. Ezeket az atomokat ki- és beleheljiik, s ebben
all az ¢let folyamata.


http://hu.wikipedia.org/w/index.php?title=Term%C3%A9szetfiloz%C3%B3fia&action=edit&redlink=1
http://hu.wikipedia.org/wiki/Kr._e._624
http://hu.wikipedia.org/wiki/Kr._e._546
http://hu.wikipedia.org/wiki/I._e._610
http://hu.wikipedia.org/wiki/I._e._547
http://hu.wikipedia.org/wiki/I._e._546
http://hu.wikipedia.org/wiki/I._e._585
http://hu.wikipedia.org/wiki/I._e._525
http://hu.wikipedia.org/wiki/Kr._e._495
http://hu.wikipedia.org/wiki/Kr._e._435
http://hu.wikipedia.org/wiki/Kr._e._495
http://hu.wikipedia.org/wiki/Kr._e._435
http://hu.wikipedia.org/wiki/Thal%C3%A9sz
http://hu.wikipedia.org/wiki/Anaximen%C3%A9sz

A korai természetfilozofiat kovetéen (i.e. V. szazadtdl) a szofistak? és Székratész (i.e.
469-399) fellépésével a figyelem mindenekeldtt az emberre, az emberi élet értelmére, az
emberi megismerés lehetdségeire és korlataira iranyult. Szokratész nagy hatdssal volt a
késébbi gondolkodokra, foként Platonra, ugyanakkor az atomista gondolkodasmod a
Szokratész utani korszakban is tovabbélt, amiben fontos szerepe volt Epikurosznak (i.e. 341-
270). O és iskoldja a démokritoszi tradiciohoz hiven fenntartotta és tovabbvitte a
determinizmus elvét. A reneszansz koraban és az jkori tudomany torténete soran eszméiknek
jelentékeny szerepiik volt a filozofiai gondolkodas alakulasaban. Az atomista tanoknak a
Romai Birodalomban is voltak kovetdi. Lucretius (i.e. 98-55) tankolteménye (De rerum
natura = A dolgok természetérél) adja vissza a legteljesebb formaban Empedoklész,
Démokritosz és Epikurosz tanitésait.

A Szokratész fellépése utani korszak két legmeghatarozobb alakja Platon és Arisztotelész
volt, akiknek a munkdassdga évszdzadokon keresztiil meghatirozta az eurdpai gondolkodas
alapeszméit. Filozofiajukkal leraktak a modern tudomanyos gondolkodas alapkoveit, ezaltal
nagy hatassal voltak a biologia fejlodésére is. Platon (i.e. 427-347) Szokratész tanitvanya
volt. Szerinte a targyak és az élolények a szellemvilagban, vagyis az idedk birodalmaban
meglevd dsképek — ,,eidos”’-0k — lenyomatai. Az ,,eidos” (gorog) a dolgok abszolut szellemi
lényege, ami a kozonséges halandok szamara nem érzékelhetd. A lathaté vildgban
tapasztalhatd valtozatossag oka az, hogy a dolgok nem tokéletes masolatai az dsképeiknek.
Platon szerint az emberi megismerés intuitiv modon zajlik. Ugy gondolta, hogy az ember a
halala utan az idedk vildgaban bolyong, majd reinkarnalddik, de miel6tt még jra testi format
Sltene, innia kell a Felejtés Vizébdl. Igy emlékei elmosédnak az idedk vilagarél, de az ott
latottakat késobb intuitiv modon ismét eldhivhatja az emlékezetébdl. A megismerésnek ezt a
modjat a barlang-hasonlat példazza. Eszerint a barlangban foglyok vannak megkétdzve a
bejaratnak hattal. A barlangban tabortliz ég, a rabok tehat csak azokat az arnyékokat 1atjak,
amiket a veliik szemben levd barlangfalra a tiz vetit ki. Az egyik rabot egyszer csak
eloldozzak. Amikor ez a rab kimegy a barlangbol, akkor el6szor elvakitja a napfény, majd
miutan hozzaszokott a szeme a vilagossaghoz, akkor méar nem csak arnyékokat 1at, hanem az
igazi valosagot. Platon tanitvanya volt Arisztotelész (i.e. 384-322), aki mindent megtanult
mesterétdl, de aztan szembehelyezkedett a tanaival (,,Szeretem Platont, de az igazsagot jobban
szeretem”). A megismerés mikéntjét — Platonnal ellentétben — nem intuitiv modon képzelte el,
hanem tapasztalati Gton. Sziilei tekintélyes orvos csaladokbdl szarmaztak, innen szarmazott
természettudomanyos érdeklddése. Olyan élettani megfigyelései voltak, amelyeket a XVIL
szazadig senki nem mult feliil. KiilonGsen a tengeri ¢161ényekrdl alkotott leirasai pontosak.
Szerinte egy dolognak vannak Iényegi és esetleges tulajdonsidgai. Egy dolog lényegi
tulajdonsagai azért Iényegiek, mert az illetd dolog nélkiiliik nem 1étezhetne, mas tulajdonsagai
pedig azért esetlegesek, mert lehetséges illetve elképzelhetd, hogy nem rendelkezik vele a
targy. Ugy gondolta, hogy magukban a dolgokban rejlik a 1ényeg, amely felismerhetd, és
amely altal a dolgok egyértelmiien meghatarozhatok. A dolgoknak ez a belsd 1ényege 6rok és
valtozatlan, a vildg jelenségei pedig ezeknek az Orok és valtozatlan tipusoknak a
megnyilvanuldsai (esszencializmus vagy tipologiai gondolkodédsmoéd). Platon idea-tanat
alkalmazta az éldvilagra, ennek megfeleléen az ,,eidos” forditasa a latinban két kiilonb6z6
formaban jelent meg: ,,idea” — absztrakt értelemben; ,,Species” — meghatarozott minéségii
konkrét 1étezé (az absztrakt szellemi Iényeg konkrét lenyomata). A faj koncepcidja tehat —
Arisztotelész kozvetitésével — Platon idea-tanabol szarmazik. Arisztotelész a maga logikai
eszkozeivel a természet kiillonbozo €16 és €lettelen objektumainak rendszerezését is elvégezte,
amelynek Iényege, a dichotomikus (tézis-antitézis) logika (hidegvérii-melegvérii, gerinctelen-

2 A szofistak vandortanitok voltak, akik pénzért retorikat (szonoklattant) tanitottak, vagyis azt, hogy hogyan kell
felszolalni a népgyiilésen, illetve hogyan tud az ember érvényesiilni, illetve jogait érvényesiteni jol felépitett
beszédekkel.



gerinces) a mai rendszerezésben is fellelhetd. Logikdjanak alapvetd eszkdze az esszencialis
meghatarozas, melynek két eleme: a ,,genus proximum” (legkozelebbi nem) és a ,.differentia
specifica” (faji kiilonbség). Ez képezi az alapjat a Linné altal megalkotott binominalis
nomenklatiranak is. Az esszencialis médon definialt fajok, mint logikai egységek (legalabbis
ami az esszencialis jellegeiket illeti), definicio szerint idében valtozatlanok. Ebbdl a
tudomanyfilozofiabol a fajok allandosaga kovetkezik, tehat nincs sem kihalas, sem
fajkeletkezés. Arisztotelész az €l6lényeket emelkedd 1étran helyezte el (,,scala naturae” =
,.gradus naturae” = ,,The Great Chain of Being”). A 1étra kiilonb6z6 fokain allo él61ények az
orok és valtozatlan tipusoknak a tokéletesség kiilonb6zd szintjein valdo megnyilvanulasai. A
létra aljara az élettelen dolgok kertiltek (agy gondoltak, hogy az ¢€ldlények ezekbdl jottek
létre). Ezeket kovették a novények, majd az allatok. Az allatokon belill a vords vérrel
rendelkezOk feljebb helyezkedtek el, mint a vér nélkiiliek (vagyis alul a gerinctelenek, feliil a
gerincesek), a gerinceseken beliil pedig a négylabuak alltak az emberhez kdzelebb. A 1étra
tetején — mint a legfejlettebb él61ény — az ember allt. Platon és Arisztotelész tanait késébb a
kereszténység a skolasztika® kordban atvette, a reneszansz bekdszontével azonban j korszak
vette kezdetét. Ezt a korszakot a klasszikus forrasok iranti hodolat jellemezte, ami eleinte
konzervalta Arisztotelész és Ptolemaiosz (geocentrikus vilagkép) nézeteit a vilagegyetemrol.
Az érdeklddés az ember iranyaban ismét fellingolt, ami az anatémiai jellegli kutatasokban és
a miivészetekben egyarant megmutatkozott. Ennek a gondolkodasbeli valtasnak koszonhetden
indult meg a természettudoméanyok fejlédése is, és igy lett a reneszansz a felfedezések
korszaka. Az oOkori ismeretekhez vald visszatérés, a multbdol szarmazd 1j Otletek fejlodési
gatat szakitottak at a miivészetekben, a tudomanyban és mas teriileteken is. Ptolemaiosz (i.sz.
90-168) geocentrikus vilagképét felvaltotta Kopernikusz (1473-1543) heliocentrikus
vilagképe, ami attorést jelentett a zart kozépkori vilagbol a nyitott dinamikus vilagkép felé.
Szamos csillagaszati és fizikai felfedezés sziiletett (Id. Galilei, Kepler, stb.), a newtoni
mechanikus vildgkép révén pedig az isteni parancsra, kiszdmithatatlan modon miikodo
kozmosz helyére egyszerii természeti torvények alapjan mikodé gépezet keriilt, ami Uj
alapokat teremtett a tovabbi tudomanyos fejlédéshez. A reneszansz legfontosabb vivmanya a
modern természettudoméanyok alapelveinek kidolgozasa egy 1j tudomanyfogalom és
moddszertan alapjan, amely szerint az ész és a tapasztalat a biztos megismerés egyediili
alapelvei.

Az evoltcios gondolatok masodik nagy hullima tehat a reneszanszban indult el, amit
szamos tudomanyteriilet fejlédése alapozott meg, tobbek kdzott a geoldgiaé, a botanikaé és az
allatrendszertané. Ebben az idészakban két fontos geologiai kérdés volt a kozéppontban: (i)
milyen id6s a Fold, (ii) hogyan értelmezhetdk a fosszilidk? A legkorabbi feltételezések tgy
tartottak, hogy a Fold nem lehet tul id6s. John Ussher (ir plispok, 1581-1656) volt az, aki
els6ként adta meg a Fold korat években, amit bibliai személyek életkora alapjan szamolt ki.
Szerinte tehat a Fold i.e. 4004-ben lett teremtve. Sokaknak azonban feltlint a geologiai
folyamatok lassisaga, amit nem lehetett Osszeegyeztetni a Fold fiatal koraval. John Ray
(angol lelkész-természetkutatd, 1627-1705) fogalmazta meg elséként a két lehetséges
allaspontot a kérdés tisztdzasaval kapcsolatban: ,,Vagy a vilag sokkal idésebb, mint azt
képzeljiik, vagy a foldfelszin sokkal tobb megrazkodtatast szenvedett az 6sidokben, mint
annakutdna.” Az uniformitarianistdk az eldbbi, a katasztrofistdk az utobbi allaspontot
képviselték. Az uniformitarianizmus szerint a természeti torvények az 1d6 folyaman nem
véltoznak, mivel a Foldet alakité er6k ugyanazok a jelenben, mint a multban. Ezen feliil a

® A skolasztika a kdzépkorban a nyugati civilizacié legmeghatarozobb, a katolikus egyhizhoz és ennek
iskolaihoz szorosan kotddé filozofiai iranyzata volt. Ez a Biblian kiviil Platon és Arisztotelész munkassagara
épitett. A skolasztikus filozofia ismertetdjelei a kozos és jellemzd intézményrendszer és az ezzel jard oktatasi
modszer, azon kiviil a tananyag, amely az emlitett tekintélyek miiveinek feldolgozasabol allt, ezek nagyfoku
tisztelete és a gondolataikra iranyuld kritika meglehetds hianya mellett.
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geoldgiai folyamatok ratdja is dllando. Ezzel szemben a katasztrofistdk ugy gondolték, hogy a
vilagot idonként katasztrotak pusztitjak el, majd ezeket kdovetden a vildg ismét benépesiil egy
uj teremtés eredményeként (kataklizma-elmélet). Ennek az alapjat az képezte, hogy a
Foldkozi-tenger medencéjének északi része egykor geologiailag aktiv volt. A foldrengések —
bar nem voltak tul gyakoriak — elég félelmetesek voltak ahhoz, hogy megmaradjanak az &si
civilizaciok kollektiv emlékezetében. Raadasul tengeri €161ények maradvanyaira bukkantak
viszonylag nagy tengerszint feletti magassagokban, amibdl arra kovetkeztettek, hogy a
hegyeket régen viz boritotta, vagyis a Foldnek a kialakuldsa ota kataklizmikus valtozasokon
kellett keresztiilmennie. Mivel a Fold idés koranak a feltételezése ellentmondott a bibliai
kronologianak, ezért az uniformitarianistakat elutasitottak. A gyakorld geologusok tobbsége
1830-ig a katasztrofizmus hive volt. Koziiliik a legjelentésebb személyiség Georges Cuvier
(francia arisztokata, bard, 1769-1832) volt, akit a parizsi-medencében tett megfigyelései
meggyodztek arrdl, hogy a fosszilidk valodiak, és a fajok kihaldsa lehetséges. Cuvier emellett
azt is felfedezte, hogy az egyes geolodgiai rétegeket adott fosszilidk jellemzik. Megfigyeléseit
Osszefiiggd elméletrendszerben foglalta Gssze (progresszionizmus), amely szerint Isten egy
tervet kdvetve megteremtette az életet (ami magaban foglalta az allatok négy f6 tipusat)”, de
elégedetlen volt munkajaval, ezért egy nagy katasztrofaval (pl. foldrengés, 6zonviz)
elpusztitotta azt, ezaltal létrehozva egy 0 réteget, amiben eltemetddott a korszak Gsszes
¢letformdja. Aztan Isten Uj €s jobb €l6lényeket teremtett, de szigorian azonos terv alapjan (pl.
az allatok esetében ugyanannal a négy alaptipusndl maradva), igy az egymas feletti rétegek
egyre fejlettebb ¢l61ények maradvanyait tartalmazzak. Cuvier-t6l fiiggetlenil William Smith
(mérndk, 1769-1875) is felismerte, hogy a fosszilia-egylitteseket lehet haszndlni az adott
geologiai réteg jellemzésére, illetve azonositasara, valamint azt is, hogy a hasonlé koru
rétegek hasonld maradvanyokat tartalmaznak. Ezen kiviil r4jott arra is, hogy a mélyebben
fekvo foldtani rétegek kordbbiak, mint a felettiik levok. A rétegek Osszehasonlito
vizsgalatabol egyre vilagosabba valt, hogy a Fold nagyon régi (t6bb mint 6000 éves). 1830-
ban Charles Lyell (skot geologus, 1797-1875) fellépésével fordulat kovetkezett be, és az
uniformitarianista allaspont feliilkerekedett a kataklizma-elméleten. Korszakalkotd6 miive a
Principles of Geology, amely az els6 valoban modern geologiai munka. Ebben Lyell
vilagosan kimutatta, hogy a Fold tobb szazmillio6 éves. Nyiltan kimondja azt az
6smaradvanyok tanulmanyozasa alapjan az 1830-as évekre mar nyilvanvalé elgondolast, hogy
a Foldon valaha élt fajok kozil mar sok kihalt, és mas fajok 1éptek a helyiikre. Ezen kiviil
felvetette, hogy a fajok kihalasanak a mas fajokkal az eréforrasokért (pl. a taplalékért)
folytatott harc lehet az oka. Munkéssaganak tudomanytorténeti jelentdségét néveli Charles
Darwinra gyakorolt hatasa. Lyell megkérte a Beagle kapitanyat, hogy kutatoutjukon figyeljék
meg a rendellenesnek tlind sziklaképzddményeket. A kapitany indulas el6tt dtadta Darwinnak
a Principles els6 kotetét. A masodik kotetet Darwin utk6zben, Dél-Amerikaban kapta meg.
Tobb megfigyelésével sikeriilt alatimasztania Lyell elképzeléseit. Darwin hazaérkezése utdn
szoros baratsag és szakmai kapcsolat alakult ki a két tudos kozott. Bar Lyell volt az els6
kritikusa a darwini evolucidelméletnek, késobb azonban elfogadta azt, és beépitette
konyvének utolso kiadasaiba.

Az evolucionista tedria fejlddésében a botanika, illetve ezzel parhuzamosan a rendszertan
fejlodése is fontos szerepet jatszott. A botanika eleinte a farmakoldgia szolgalataban allt,
hiszen a gondolkodas kozéppontjaban all6 emberhez szorosan hozzatartozott az orvoslas is,
ami akkoriban elsésorban gydgyndvényeken alapult. Az orvosoknak feltlint, hogy az
egymassal rokonsagban allo ndvények nem minden esetben fejtik ki ugyanazt a hatést, és vice

* Cuvier szerint az 4llatoknak négy 6 alaptipusa van: Radiata, Mollusca, Articulata, Vertebrata. Visszautasitotta
a ,Scala naturae”-t mint egységesitd koncepcidt: szerinte a négy alaptipus kozott hidtusok vannak, az
alaptipusokon beliil pedig alacsonyabb és magasabb rendii formak.
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versa, a gyogyszerészetileg fontos ndvények kiilséleg gyakran nagyon hasonldéak azokhoz,
amelyek nem fejtenek ki gyogyhatést. Ebbol fakaddan nagyon fontossa valt a gydgyndvények
korrekt hatdrozésa, ami a rendszertan fejlodéséhez vezetett. A XVI-XVIL szazadban egyre
tobb novényfajt irtak le (egy id0 utan mar nemcsak azokat, amik gyogyaszati jelentdséglick
voltak). A rendszerezés teriiletén Carolus Linnaeus (svéd természettudds, orvos, botanikus,
1707-1778) tevékenysége volt korszakalkotd. Minden ¢€l6lényt, amit abban az iddben
ismertek, rendszerbe foglalt, ezaltal keresve Isten teremté munkajaban a rendszert. O vezette
be ¢és tette 4altalanossa a tudosok korében a kettds nevezéktant. Az daltala bevezetett
nevezéktani rendszer az arisztotelészi esszencialis meghatarozason alapult. Minden faj
megjelolésére a genus név és a fajnév egyiittesen szolgalt, amely logikai strukturajat tekintve
a ,legkozelebbi nem” (genus proximum) és a ,faji kiillonbség” (differentia specifica)
kategoriainak felel meg. Az 1735-ben kiadott Systema Naturae cimii munkajaban
enciklopédikusan probalta kategorizalni a teremtett vilag dolgait. Szerinte az asvanyok, a
novények ¢és az allatok birodalma jol elkiilonithetd egymastol, mert elhatarolhatd osztalyokra
(classis) bonthatd. Az egyes osztalyokon beliil rendek (ordo) kiilonithetok el, a rendekbe
besorolhatok a csaladok (familia), a csaladok tagjai nemzetségekbe (genus) csoportosithatok,
¢és a nemzetségeken beliil élesen elhatarolédnak a legkisebb rendszertani egységek, a fajok
(species). A fajokon belill megkiilonboztethetok ugyan alfajok (subspecies), fajtak és
valtozatok (varietas), de ezek csak esetleges, nem allando formak. A Systema Naturae cimi
miivével Linné tehat megteremtette a modern rendszerezés alapkategoridit és e kategoridk
hierarchijat. Szerinte a fajok szama allando, és annyi van beldliik, amennyit a Teremtd
megteremtett. Szerinte a természetben nincs folytonossag, megszakitatlansag, hanem éppen
ellenkezdleg, objektivan elhatarolhato ,tipusok” vannak. Linnaeus egyik legkomolyabb
kritikusa Georges Buffon (francia természettudos, 1707-1788) volt, aki tigy gondolta, hogy a
,»scala naturae” kontinuum. Buffon kortarsai koziil sokan megprobaltak 0 fajokat talalni a
rendszerben levé hidtusok kitoltésére, igy lett példaul az Gjonnan felfedezett kacsacsorii
eml6sbol (Ornithorhynchus anatinus) a madarak és az eml6sok kozotti ,,0sszekdtd lancszem™.
Ebben az idészakban tehat a statikus ,,scala naturae”-t kezdte felvaltani a fejlédés 1j
,,mozgolépcsdje”. Ennek az 0j megkozelitésnek a legfontosabb képviseldje Jean-Baptiste de
Lamarck (francia lovag, természettudos, 1744-1829) volt, aki egytttal az elsé tudomanyos
szempontbol fajsulyos evolucids elméletnek is a megalkotdja. Lamarck a ,,Scala naturae”-ra
tehat ugy tekintett mint az é16lények egy dinamikus sorozatara, amelyben spontan nemzéssel
folyamatosan teremtddnek fajok a skéla aljarol kiindulva. Szerinte a fajok mindig is léteztek,
Uj volt azonban az az elképzelése, hogy a fajok id6ben nem véltozatlanok, hanem fejléddnek.
1809-ben kiadott miivében, a Philosophie Zoologique-ben a fajok iddbeli valtozasanak
folyamatéara probalt valaszt adni. Nem véletlen, hogy a mill ezt a cimet viseli, hiszen benne
egy filozofiai gondolat, a transzformizmus jelenik meg. Ez az evoltcionak az a korai
interpretacidja, mely szerint az evollcids valtozas egysége az egyed, alapja pedig az egyednek
a kornyezeti valtozdsokra adott adekvat, alkalmazkodasi értékli valasza, amely
alkalmazkodottsag az utddaira is atorokitédik. Az elmélet filozofiai alapja a Descartes-féle
reflextan. A reflex, a reflexio sz6 szerint valaminek a visszatiikroz6dését jelenti. A descartes-i
reflex gondolatdban az van benne, hogy az €l81ény az 6t ért ingerekre valaszol, méghozza ez a
valasz az ingernek megfeleld, azzal adekvat. Lamarck feltételezte, hogy az él6lényekben van
egy belsé képesség, hajlam a valtozasra. Ez az, amit 6 ,,Le pouvoir de la vie”-nek, vagyis
¢leterének nevezett. Az evolicid magyarazatara két torvényt dolgozott ki. Az elsd6 — a
hasznalat és nem hasznélat térvénye — azt mondja ki, hogy minden allatban, amely nem érte el
a fejlodésének végsod korlatait, az adott szerv intenziv hasznalata azt fokozatosan megerdsiti,
fejleszti €s megnagyobbitja. Mig azok a szervek, amelyek folyamatosan haszndlaton kiviil
vannak, elgyengiilnek, leromlanak, végiil teljesen eltiinnek. A masodik torvény — a szerzett
tulajdonsagok orokolhetdsége — szerint minden megszerzett tulajdonsag, illetve a szervek
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elvesztése, amelyet a kornyezeti hatdsok eredményeznek, a szaporodds soran atadodik a
kovetkezd generacionak. Lamarck szerint ezeknek a mechanizmusoknak kdszonhetd példaul a
zsirafok hosszu nyakanak a kialakuldsa. Szerinte kezdetben révid nyaku zsiraf-0s 1étezett, ami
— a benne levo életerének koszonhetden — elkezdett hosszabb nyakat fejleszteni, hogy elérje a
magasabban elhelyezkedd leveleket a fakon a taplalékhiany idészakaban. A hosszabb nyak
atorokitodott a kovetkezd generdciora is, mikdzben minden nemzedékben tovabb folytatodott
a nyak hosszisaganak a novekedése. Ugy gondolta, hogy a folyamat graduélis, adaptiv, és
fligg az allatban levd életer6tdl. Ez az elmélet tehat feltételezi azt, hogy a genetikai anyag
képlékeny, ezért a kornyezeti hatasok alakitani tudjak, és hogy a bekdvetkezett valtozasok a
szerzett tulajdonsagok oroklodése révén atadodnak a késdbbi nemzedékeknek is. Ennek az
elméletnek az alapja tehat a ,,gyenge” 6roklédésbe (,,S0ft inheritance”) vetett hit. Lamarck
kiilonb6zé modokon probalta megmagyardzni azt, hogy miért vannak hidtusok az allatok fo
csoportjai kozott. Egyrészt kiillonb6z6 élolénycsoportokkal probalta meg kitdlteni a hézagokat
(pl. a kacsakagylokat a rovarok ¢és puhatestliek kozotti atmeneti forménak tartotta, a
tintahalakat pedig a puhatestiiek és a gerincesek kozottinek), masrészt ugy gondolta, hogy
minden faj adaptivan valtozott az életutja soran, ezért nem alkotnak a fajok tokéletes
sorozatokat. Az adaptacid jelensége tehat Lamarck illetve az environmentalistak elméletének
lényeges eleme volt, ugyanakkor a gyengesége is, mivel a mechanizmusit nem tudtdk
megmagyarazni. Elmélete a halalaig népszerti volt, de aztan kiilonb6z6 vallasi és politikai
nézetekkel keriilt szembe. A francia forradalom, a napoleoni habortik, majd a Szent Szovetség
idészaka nem kedvezett a tudoméanyos kapcsolatoknak, igy harom eltér6 nemzeti tradicio
alakult ki a természeti jelenségek magyarazatara. Franciaorszagban a mar emlitett kornyezeti
tradicid (environmentalizmus), amelynek a koézéppontjdban az alkalmazkodas magyardzata
allt. Angliaban a teista természetteologia uralkodott, amely szerint a természetben a
tervezettség ¢€s a harmonia a mindenhatd Isten bizonyitéka. Ennek az irdnynak a
legjelentésebb képviseldje William Paley (lelkész, 1743-1805) volt, aki sok példat gytijtott
Ossze arra vonatkozoan, hogy az ¢éldlények kiillonbozd szervei célratord tervezettséget
mutatnak (pl. a szem vagy a kéz miikodési mechanizmuséanak a tokéletessége). Ezek egyuttal
az adaptacid figyelemreméltd példai voltak, ezaltal Darwin szamara is kiindulopontként
szolgaltak. A németorszagi romantikus tradicid (idealista morfologia) a teremtés egységét
hangstlyozta. Képviseldi nagyon sok ndvény €s allatfaj anatomiai tulajdonsagait vizsgaltak
meg, és olyan strukturalis hasonlosdgokat kerestek, amelyek bizonyitékul szolgalnak az
¢lovilag egységes voltara. Megallapitottak, hogy a kiilonbségek ellenére a rokon ¢€l6lények
ugyanazon az alaptipuson = ,,Bauplan” (német) alapulnak, ugyanazt az Ostipust tiikrozik
vissza. Tehat az olyan strukturadlis hasonldésagok, mint példdul a gerincesek kiilonbozo
osztalyaiba tartozo él6lények egységes vazfelépitése, szerintiik a kzds alapterv, az egységes
teremtés bizonyitékai.

1700 és 1850 kozott az altalanosan elfogadott nézet az volt, hogy az evolucid alapvetden
spiritudlis jelenség, amely isteni elvek alapjan zajlik. A XIX. szdzad masodik felében
bekovetkez6 szemléletbeli valtas Charles Darwin (1809-1882) munkassaganak koszonhetd,
aki Osszefoglalta és egységes elméletrendszerbe fiizte ssze az addigi evolucids gondolatokat.
Mar nagyapja, Erasmus Darwin (angol polihisztor, orvos, kolt6, filozofus, botanikus,
természettudos, 1731-1802) is evolucios felfogasu volt. Zoonomia ciml miive tartalmazta a
szelekcio oOtlete is szerepelt benne. Fia, Robert jomodu orvos volt, aki gyermekét, Charles-t is
hasonl6 palyara szanta. Mivel azonban Darwint nem kiilonosebben kototték le a tanulményai,
az — akkoriban érzéstelenités nélkiil végzett — élveboncolasok (viviszekciok) latvanyatol pedig
kifejezetten irtdzott, ezért egy id6 utan az apja szamara is nyilvanvalova valt, hogy nem lesz
beldle orvos. Miutdn a jog irdnyaban sem mutatott semmilyen érdeklddést, ezért az apja ugy
dontott, hogy teoldgiai palyara kiildi, igy Darwin Cambridge-be utazott. Abban az idében a
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magaval ragadtak Darwint, a természet pedig a tovabbiakban is sokkal jobban érdekelte, mint
a tanulmanyai (szabadidejében vadaszott és bogarakat gylijtott). 1831-ben azonban sikeriilt
diplomat szereznie. Ezzel egyidoben kapott egy levelet, amiben felkérték természettudosnak a
Beagle nevii hajo fedélzetére, amelyet Dél-Amerika partvidékének geologiai vizsgalatira
kiildtek ki. Darwin az utra két konyvet vitt magaval, az egyiket Paley, a masikat Lyell irta. Az
ut 5 évig tartott, amelynek soran végiil koriilhajoztak az egész Foldet. Ez az utazés
meghatarozta Darwin egész munkéssagat, és elméletének létrejottében is kiinduldpontként
szolgalt. Vilagkoriili utazasa sordn szamos fontos felfedezést tett. Legkorabbi megfigyelései
kozé tartozott, hogy a foldtorténet korabbi rétegeibdl eldkeriilo fosszilis alakok eltérnek a
maiaktdl (pl. Dél-Amerika vendégiziiletesei). Rajott, hogy az ¢éldvildg nem valtozatlan
Iényegekbdl (platoni  kategoriakbol) all, hanem nagyfoku valtozatossagot mutatd
populaciokbol.” (Ezt az allattenyészték is megerdsitették, akik azt tapasztaltdk, hogy a
szaporulatban soha sincs két teljesen azonos egyed.) A Galapagos-szigetvilagban tett
megfigyelései szintén nagy jelentdséglick voltak. Megfigyelte és leirta, hogy az
oridstekndsoknek az egyes szigeteken jol megkiilonboztethetd fajai vannak. Azt is meglatta,
hogy a legnagyobb valtozatossagot ezeken a szigeteken a Geospizinae alcsaladba tartozo
pintyek hordozzak, amelyeknek — az oriasteknds6khoz hasonloan — a kiilonbozo szigeteken
mas-mas fajaik fordulnak el. A kiilonb6z6 pintyfajok elsésorban a csér méretében ¢&s
alakjaban, ezzel parhuzamosan a tapldlkozdsmodjukban térnek el egymastol. Ezek a
megfigyelések vezették el Darwint a modosulassal torténd leszarmazas gondolatahoz, amely
elméletének egyik alappillérévé valt. Az evolluciot elagazd folyamatként képzelte el,
amelyben minden rokon faj kozos Ossel rendelkezik. 1838-ban kezébe keriilt Thomas Robert
Malthus-nak (angol demografus, 1766-1834) a népesedés torvényszerliségeirdl irt konyve
(An Essay on the Principle of Population), ami arrdl sz6lt, hogy mig az élelmiszertermelés
legfeljebb szamtani sor szerint tud novekedni (1, 2, 3, 4, 5, ...), addig a népesség mértani sor
szerint n6 (1, 2, 4, 8, 16, ...). Ennek megfeleléen egységnyi élelmiszerre egyre tobb ¢és tobb
ember jut. Ahelyett tehat, hogy a gazdasagi novekedés kovetkeztében a jolét kiterjedne a
tarsadalom valamennyi csoportjara (ahogy azt koranak jelentds gondolkodoi hitték), Malthus
szerint a nyomor 06lt majd egyre nagyobb és nagyobb méreteket. Ha nincs valami kiilsé
kényszerfeltétel, amely ezt a novekedést korlatossa teszi, akkor exponencidlis népesség-
novekedésnek kellene lennie. De — hogy az eldbbiekben vazolt tendencia ne valjon végzetessé
— arrdl maga a természet gondoskodik a haboruk, a betegségek és a biin altal. Darwin Malthus
elméleti levezetését megprobalta a sajat tapasztalataival egybevetni. Nagyon egyszerli volt
rajonnie arra, hogy nincs olyan él6lény, amelynek a potencidlis szaporulata mind életben
maradhatna. Ha viszont erre nincs esély, akkor ebbdl az kovetkezik, hogy a variabilitas
megléte esetén esélyegyenldség sincs. Egy valtozatos jellegeket hordozd népességben a
fennmaradas és tovabbszaporodas esélye egyenldtlen, ami mindenképpen valamiféle
kivalogatodast, szelekciot eredményez (variacids evolucid). Ez az, amit ¢ ugy fogalmazott
meg, hogy a szelekcio a legalkalmasabbak talélése. Lamarckkal szemben tehat azt allitotta,
hogy az evolucids valtozas alapegysége a populacio, €s a generaciok eldrehaladtaval a
populacid kiilonb6zé tulajdonsagokkal rendelkezd egyedeinek az ardnya az, ami valtozik (a
populéciok tehat fokozatosan atsrukturalodnak — gradualista szemléletmdd). Mivel minden
generacioban hatalmas mennyiségli genetikai valtozat jon létre, ezért azok az egyedek élnek
tal, amelyek az adott kornyezetben elonyos tulajdonsagokkal rendelkeznek, €és ezek a

® A populécios gondolkodas teljesen ellentétes a tipologiai szemlélettel. A populacionista a vildg 6sszes dolganak
egyediségét hangstlyozza. Nincs két egyforma egyed, sot még ugyanaz az egyed is folytonosan valtozik az élete
soran. Minden éldlénynek és életjelenségnek egyedi jellegzetességei vannak. A tipologista szamara a tipus
(eidos) a tényleges létezd, a variacid csupan latszat, a populacionista szamara a tipus (ami a populaciot alkoto
egyedek atlaga) csupan absztrakcio, és ténylegesen csak a variacio létezik.
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tulajdonsagaikat atadjak az utédaiknak. Darwin azonban nem ismerhette fel — a sejtosztodasra
vonatkozé megfelelé ismeretek hijan — Mendel alapvetd genetikai felfedezéseinek
jelentdségét. Az igazi megoldas ezért az Oroklodés kérdésével kapcsolatban a mendeli
genetika yjra-felfedezésekor, a XX. szdzad elején sziiletett meg, amikor mar a mitdzis €s a
meidzis menetének ismeretében rajottek arra, hogy a tulajdonsdgok oOroklédése olyan
partikulumok révén zajlik, amelyek valtozatlan formaban adodnak at egyik generaciordl a
masikra (,,particular inheritance”). Sokan kifogasoltak azt is, hogy Darwin evolucids
elmélete “helyben jar”, ugyanis ha az alkalmassagot definialjuk a taléléssel, a talélést viszont
az alkalmassaggal, akkor logikai korbenforgashoz jutunk. A megoldast ebben a tekintetben
Sir Ronald A. Fisher (angol matematikus, 1890-1962) ¢és Sewall G. Wright (amerikai
genetikus, 1889-1988) munkassaga jelentette, akik a genetikai ratermettség (fitnesz)

Darwin 1859-ben, a tervezettnél korabban publikalta elméletét. Vele egyidében ugyanis
Alfred Russel Wallace (brit természettudos, a ,,biogeografia atyja”, 1823-1913) is eljutott a
természetes szelekcié gondolatahoz (szintén Malthus konyvét olvasva), amit levélben megirt
Darwinnak. Ez arra sarkallta Darwint, hogy sajat munkajat terveihez képest korabban tarja a
nyilvanossag elé. A fajok eredete (The Origin of Species) ¢les vitakat valtott ki a kortars
tudosok korében. Még azok sem fogadtak el maradéktalanul a benne foglaltakat, akik
egyébként magaval az evolucid gondolataval egyetértettek. A darwini evolicielméletben a {6
tamadasi feliiletet a természetes szelekcid koncepcioja jelentette, amit a tudosok egyhangulag
visszautasitottak, és mas elméletekkel helyettesitettek. Igy a Darwin halalat koveté években
az evolucids gondolkodas tobb kiillonbozd agra szakadt. A lamarcki orokséget magaban
hordoz6 neo-lamarckizmus a kornyezetnek a genetikai anyagra gyakorolt kdzvetlen hatasan
¢s a szerzett tulajdonsagok o©roklodésén alapult. Az elmélet hivei szerint a kiilonb6zo
modifikaciok a kornyezetnek a fejlddésre gyakorolt direkt hatdsaként jelentkeznek (pl. a
novények vastagabb leveleket fejlesztenek szaraz, meleg kdrnyezetben). Mindennek azonban
ellentmondtak August Weismann (német biologus, 1834-1914) megfigyelései, aki egerekkel
kisérletezett. Nemzedékeken keresztiil levagta az egerek farkat, de nem tapasztalta, hogy az
hatéssal lett volna a farok novekedésére. Weismann zsenidlis megsejtése az volt, hogy rajott
arra, hogy az Oroklddés hordozojanak rendelkeznie kell az Onkettdzés képességével. Az
ortogenezis elmélete azon a meggy6zddésen alapult, hogy a vilagon minden valamiféle
végeel, egy még tokéletesebb allapot felé torekszik. Eszerint tehat a variabilitas fix célok felé
van irdnyitva, vagyis egy faj elére determindlt iranyban evolvalodik. Ezek a trendek nem
feltétlentil adaptivak, a fajt akar a kihalds irdnyaba is terelhetik. A tipusokat egy belsd
mozgatoerd folyamatosan tokéletesiti, az evolicio tehat nem 1 tipusokat hoz létre, hanem a
meglevo tipusokat formalja at fokozatosan. Nem sikeriilt azonban semmiféle mechanizmust
felfedezni, ami ezeket a tokéletesedési tendencidkat mozgatnd. Raadasul az ilyen
mozgatéerdk csak egyenes leszdrmazasi vonalakat hozndnak létre, marpedig a
paleontologusok kimutattdk, hogy minden evolicios trend elébb-utobb megvaltoztatja az
iranyat (Id. George Gaylord Simpson: Tempo and Mode in Evolution (1944)). A kiilonb6z6
evolucios elméletek kozotti vitdk kiilondsen kiélezddtek a XX. szdzad elején, a mendeli
genetika Ujrafelfedezésének iddszakdban. Az 6roklédés mendeli elméletének alapjan allo
kutatok, kiilonosen a mutaciok felismerése utan, kezdetben elutasitottak a természetes
szelekcio elvét. Az egyedek kozotti ugrasszerti kiillonbségeket vizsgalva szamos hirtelennek
tling, orokletes valtozast tapasztaltak, amelyek ellentéteseknek tlintek a darwini gradualista
felfogassal. Ugy gondolték, hogy egy populacion beliil nagy hatasu és genetikailag 6rok16dé
véltozasok, un. makromuticiok altal jon létre Uj tipust egyed, amely — utoddaival és azok
leszarmazottjaival egyiitt — 1) fajt képvisel. Vagyis az 0 tipusok mar létezd tipusok
ugrasszerli mutéacioja (szaltacioja) révén jonnek létre (szaltacionizmus). Viszont szamos
kisérlet azt 1is bebizonyitotta, hogy a mutdciok 4altalaban kéaros vagy halélos
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kovetkezményekkel jarnak. Kérdésessé valt tehat, hogy melyek azok a mutaciok, amelyek
¢let- és szaporodoképes egyedek kialakuldsaval jarnak. A folyamat eredményeként csak
rendkiviil ritka egyedeknek (,,reményteli szornyek”) volna barmi esélye a tulélésre és a
sikerre, mikozben az ilyen makromutansok nagy tomegei selejtnek bizonyulnanak. Ezeknek a
»selejtes” egyedeknek a sokasagat azonban sohasem taldltdk meg. A XX. szdzad elején a
kutatok masik csoportja, akik magukat biometrikusoknak nevezték, mas uton keresték a fenti
dilemma megoldasat. A mutacionistakkal ellentétben 6k az egyedek kozotti kis
kiilonbségeket vizsgaltak, és kiilonbozo statisztikai modszereket dolgoztak ki annak a
leirasara, hogy a vizsgalt, foként kvantitativ jellegek gyakorisagbeli eloszlasa hogyan alakul
egyik generaciorél a masikra. Ugy gondoltak, hogy az evoltcié sokkal inkabb azéltal valosul
meg, hogy az egész populacio folyamatos valtozdson megy keresztiil, semmint hogy 0j geno-
¢s fenotipusu egyedek jonnek Iétre benne hirtelen bekovetkez6 makromutaciok altal. A
tovabbiakban tehat a f6 kihivast az jelentette, hogy az 0roklédés mendeli elméletét
Osszeegyeztessék a biometrikusoknak a populaciok variabilitdsdnak folytonossagardl szolo
leirasaval. Ebben a kozel 30 évig tartd folyamatban az elsé mérfoldkovet Fisher 1918-as cikke
jelentette, amelyben kimutatta, hogy a biometrikusok valamennyi eredménye levezethetd a
mendeli genetikabol. A kovetkezd 1épés az volt, hogy Fisher, John B.S. Haldane (angol
genetikus és evoluciobiologus, 1892-1964) és Wright egymastol fiiggetleniil rajott arra, hogy
a természetes szelekcid 0sszhangba hozhaté a mendeli genetikdval, és hogy a természetes
populaciokban megfigyelt variabilitast ez a két tényezd egyiittesen alakitja ki. Tehat a
variabilitds magyarazasahoz semmilyen mds tényez0 — Sem a Szerzett tulajdonsagok
oroklodése, sem makromutaciok — nem sziikségesek. Ok harman hozték 1étre a klasszikus
populacidgenetika modellrendszerét. Jelent6s hatasu volt még, hogy a kezdetben természetes
populaciok variabilitasaval foglalkozo Dobzhansky (1937) a populaciogenetika eredményeire
alapozva jelentette meg konyvét a fajképzOdés genetikai alapjairél. A darwini természetes
szelekcid és az oroklédés mendeli elméletének szintézise neo-darwinizmusként vagy
masnéven szintetikus evolucidelméletként illetve modern szintézisként ismert, Julian S.
Huxley (angol biologus, 1887-1975) 1942-ben megjelent konyve utan (Evolution. The
Modern Synthesis). Huxley konyvében bemutatta Fisher, Haldane és Wright koncepcioit,
nagy jelentéségii evolucios kérdésekre vonatkoztatva azokat. Ezzel tehat a mutdcionistak és a
biometrikusok kozotti vita végetért, a darwini evolucidelmélet pedig kiegésziilt az 6roklddés
torvényszertiségeivel. A darwini €s a mendeli elmélet harmonizélésa 0j kutatési teriileteket
nyitott meg, raadéasul az egykor elszigetelten dolgozo6 két tuddstabor tagjai kdzott megindult
az egylittmikodés: Angliaban Fisher és Ford (angol genetikus, 1901-1988), az USA-ban
pedig Wright és Dobzhansky kozott alakult ki szoros munkakapcsolat. A modern szintézis
megsziiletésében Dobzhansky 1937-ben megjelend, 4 fajkeletkezés genetikai alapjai cimi
mive kiemelkedd hatdst volt. Ez a konyv mintegy forditoi-kozvetitdi szerepet toltott be a
mutacionistdk €és a biometrikusok kozott. Ebben Dobzhansky elsdsorban az elméleti
populédcidogenetika modellrendszerének biologiai jelentdségét emelte ki, és mivel ezt a
konyvet Szinte minden kortarsa olvasta, igy hatasa rendkivill jelentés volt az evolucios
szintézis létrejottében. A szintetikus evolucidelmélet megsziiletéséhez Dobzhansky konyve
mellett tovabbi fontos miivek is hozzajarultak (1d. Ernst Mayr: Systematics and the Origin of
Species (1942), Bernhard Rensch: Evolution Above the Species Level (1959), G. Ledyard
Stebbins: Variation and Evolution in Plants (1950), George Gaylord Simpson: Tempo and
Mode in Evolution (1944)). A tudomanyos koztudat az 1947-ben Princetonban megrendezett
konferencian fogadta el egységesen. Az evollcios szintézis legfontosabb allitasai képezik a
modern evolucids biologia alapjat. Bar ezeknek az alapelveknek némelyikét az 1940-es évek
ota modositottdk, de a legtobb evoluciobiologus a mai napig is alapvetden helytallonak
fogadja el azokat. Azdta vizsgalatok ezrei foglalkoztak a bizonyitasukkal. Raadasul az 1950-
es évektdl kezdve a genetika és a molekularis biologia eszkoztara forradalmasitotta ezeket a
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kutatasi iranyokat, illetve jabbakat nyitott meg. Az 1960-as évek ota az evolicios teoria
kiterjedt olyan teriiletekre is, mint az 6kologia, az etoldgia és a szaporodasbioldgia, illetve
olyan tulajdonsagok evolucidjanak a magyarazatara is elkezdtek elméleteket kidolgozni, mint
példaul az élettartam, az elterjedés vagy a szocialis viselkedés. A makroevolucids folyamatok
kutatdsa is megujult, mégpedig az Ujabb paleontologiai felfedezések révén, illetve a
filogenetikai kapcsolatok tanulmédnyozasara alkalmas 1) moddszerek megjelenésének
koszonhetden. Ahogyan a molekularis modszerek egyre kifinomultabbakkd és szélesebb
korben elérhetdekké valtak, gy nyiltak meg az evoluciokutatas Gjabb és Gjabb teriiletei. Ilyen
volt példaul a génszintii valtozésokat kutatdé molekularis evolicio, az egyedfejlodési
folyamatok evolucigjat kutatd evolucids fejlédésbiologia vagy a genomok evolucidjat kutatd
evolucios genomika. Ezek a terililetek aztan kiegésziiltek olyan 10j otletekkel, amelyek régota
fennallo kérdésekre vonatkoztak, mint példaul az adaptacid evolucioja, illetve Uj fajok
keletkezése.

A gzintetikus evolucidelmélet felépitése és alaphipotézisei

1. hipotézis 2. hipotézis
A Tejlédéstirténet A mikroevolicio

Minden jelenlegi él& szervezetnek A populacidk tébb utddot hoznak 1étre,
vannak muiltbeli Gsei. A szervezetek mint amennyi tilléléképes.

bizonyos csoportjai kizis dsikre A populacidk kdzotti genetikai

vezethetk vissza. A komplexebb killénbségek a valtozatok eltérd tulélési
szervezetek egyszeriibb szervezddésii és szaporodasi esélyel révén jonnek létre.

alakokbél jéttek 1étre.

\/

3. hipotézis
A neo-darwinizmus

A populaciés szintli mikroevolicios valtozasok
mechanizmusai (2. hipotézis) szitkségesek
és elégségesek az 1. hipotézisben foglaltak

("makroevoliicié") megmagyarizasara.

| A 2, hipotézis (mikroevohicié) al-hipotézisei

Az €16 rendszerekben a polinukleotidok
altal hordozott informacio replikicioja
sziilG-utod kozétt invarians, ezt kiilsG
l hatésok direkt médon nem befolyisoljik.
A populaciénagysag tébb generdcio l
atlagaban (hullamzisokkal) +/- allando.

A populaciok szaporodas révén
képesek egyedszamukat megndvelni.

A genetikai informéci6é mutabilis, ez
1 +/- random valtozatokat hoz létre
(genetikai diverzitds).

A populicidban nem minden egyed
tlélS és fertilis. 1
l Egy szaporodiskdzdsségben
(populaciéban) solféle genetikai
valtozat van (polimorfizmus).

A természetben a kbmyezeti /
/ forrasok limitaltak, végesek. \

Bizonyos evolicids agak kihalnak. |

A populicib egyedei kbzétt és A populiciéban a kiilénbbz8 genotipusok
a populaciok kézott a limitalt thlélési és szaporodasi esélyed (genetikai
forrdzokért versengés folyik (kompetici6). ritermetteége) eltérdek (szelekeid).

A populaciékban a szelekeié és més — részben random tényez6k hatdsdra —
allél- és genotipus gyakorisag valtozasok torténnek, ezdltal a populicio
genetikai ratermettsége valtozik. A genetikailag differenciilédott populiciok
szaporodisukban elkiiloniilnek (reproduktiv izolacid, specidcid).
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FAJ, FAJFOGALOM, FAJKEPZODES

Faj, fajfogalom

A Fo6ldon 1,8 millio leirt faj ¢l (az agamofajokon = ivartalanul szaporodo él61ények fajain
kiviil). A fajok Osszlétszamanak becsiilt értéke igen tdg hatarok kozott mozog, aminek
kiilonb6zé okai vannak. Az egyik ilyen az, hogy az ivartalanul szaporodd éldlényeknek
nincsenek olyan értelemben vett bioldgiai fajaik, mint az ivarosan szaporodoknak. A
prokariotaknak nincsenek szaporodasi kozosségeik, rdadasul az eu- €s archebaktériumok
gyakran cserélnek géneket horizontalis génatvitel révén, ezért ndluk a fajok (vagy ahogy
Jacob nevezi: kvazi-speciesek) inkabb csak un. fenotipikus klaszterek. Az ivartalan (klonalis)
¢s az egyivaru szaporodas eléggé elterjedt az eukariotaknal is. EIObbi esetben a szaporodas
szomatikus (pl. a névényeknél merisztematikus), utobbi esetben pedig megtermékenyitetlen
ivarsejtbol  (petesejtbdl)  torténik  (parthenogenezis). Sok esetben talalunk olyan
szaporodasforgét (heterogénia), amelyben ciklikusan véltakozik az ivaros és a
parthenogenetikus szaporodas. Szamos allatcsoportban, tobbek kozott a kerekesférgek
torzsében (Rotatoria) is talalunk olyan fajokat, amelyeknek csak néstényei vannak, és
parthenogenetikusan szaporodnak. Minden ivartalanul szaporodé egyed (pl. a sarjtelepek
fiokhajtasai) genetikailag azonos egyedek klonjahoz tartozik, amelyek ko6zott Gj klonok
mutaciok révén jelenhetnek meg. Minden klonra hat azonban a természetes szelekcio, aminek
a kovetkeztében sok klon eltlinik, igy szakadékok jonnek létre a sikeres klonok csoportjai
kozott. Amennyiben ezen kloncsoportokat mar elég nagy hiatusok valasztjak el egymastol,
akkor kiilonb6z6 fajoknak tekinthetdk. Az 4allatvilagban a parthenogenetikus populaciok
foldrajzi elkiiloniilése eredményez 1j fajokat, ahogyan ezt szamos egyenesszarnyunal
(Orthoptera), zsakhordomolynal (Coleophoridae) és ormanyosbogarnal (Curculionidae)
lathatjuk. A masik fontos nehezitd tényezd a fajok szamanak meghatarozasat illetéen az, hogy
minden évben Ujabb és jabb fajokat fedeznek fel és irnak le, és ez a tendencia a molekularis
eszkozok fejlédésével (,,barcoding”) csak erésodik. A témank szempontjabol azonban a
leglényegesebb a fajkoncepcio valtozasa.

Jelenleg tobb fajfogalom létezik, amelyek koziil 6nmagéaban véve egyik sem tekinthetd
igaznak vagy hamisnak, ugyanis egy definicid csak egy adott koncepcid keretein beliil nyer
értelmet. EbbOl a szempontbol nagyon Iényeges a két alapvetd logikai miiveletet
megkiilonboztetni. Amikor a fajokat elkiilonitjik (diagnozis), leirjuk (deskripcid) és
rendszertanilag besoroljuk, akkor identifikaciéo (azonositas) torténik. Vagyis megallapitjuk,
hogy a vizsgalt egyedek melyik mar leirt fajt képviselik, vagy melyik 0j, még leiratlan fajhoz
tartoznak. Ez a miivelet még ma is valtozatlannak tekintett (esszencialis) jellegek alapjan
torténik, vagyis eljarasunk az esszencialis meghatarozas elemeire (genus proximum,
differencia specifica) épiil, és lényegében nem kiilonbozik a linnéi rendszerezéstl. Ez a
rendszerezés olyan beagyazott hierarchiat hasznal, amelyben az ala- és folérendelt egységek
csak formalis logikai kapcsolatban allnak egymadssal. Az evoluciobiologiaban a fajfogalom
lényegében  kettds tartalmi. A  biologiai fajokat egyrészt mint természetes
szaporodaskozosségeket (1d. izolacios, felismerési és kohézids fajkritériumok) definialja
populécids szinten, masrészt felismeri, hogy a fajok 6nallo fejlédéstorténettel, evolucios
»elettartammal” bird egységek, amelyek leszarmazasi (genealogikus) kapcsolataik alapjan
értelmezheték. A kiilonboz6 tipusu fajkoncepciok gyokerei az evolicios gondolkodas
kialakulasaval parhuzamosan jottek 1étre. A Platon ideatanara, majd Arisztotelész logikéjara
épiild, Linné altal formalizalt Gn. tipoldgiai vagy esszencialista fajfogalom szerint a faj jol
koriilhatarolhato osztaly, egy sor csak ra jellemzé tulajdonsaggal, egyben konstans tipus is,
melyet athidalhatatlan szakadék valaszt el az Osszes tobbi fajtol. Ez az abszolut és objektiv
fajfogalom relativizalodik Lamarck transzformizmusaban. Az 6 értelmezésében a faj
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szubjektiv gylijtOkategoria, amelybe a kutaté valamilyen szempontbol egyméshoz hasonld
individuumokat sorol (,,a természet nem alkotott fajokat, csak egyedeket teremtett”). Darwin
szerint az evolicids valtozds folytonos és folyamatos, ezért egy sziiletendd faj és egy
er6sebben kifejez6do valtozat kozott nincs elvi, 1ényeges kiilonbség.

A XIX-XX. szazad fordulojan — miutdn a nagy expediciok révén hatalmas gyljteményes
anyagok keriiltek feldolgozasra — szamos kutatdé (mindenekel6tt ornitologusok) rajott(ek) arra,
hogy az ¢l6lények fajai nem tipusok vagy osztalyok, hanem inkabb populaciok vagy
populacidcsoportok (politipikus faj fogalma). Mayr fogalmazta meg a legvilagosabban, hogy
a biologiai fajfogalom Ilényege a kozos génkészlettel (gene-pool) rendelkezo
szaporodask6zosség, amely reproduktiv izolacié révén van elvalasztva mas gene-pooloktol.
Az izolaciés fajkritérium nala kozponti jelentdséglivé valt. A reproduktiv izolacio a
populédcidk kozotti génaramlas (nem feltétlendl teljes) redukcidja, ami abban az esetben is
fennall, ha a populaciok foldrajzilag nem kiiloniilnek el egymadstol, és amelyet olyan
genetikailag kodolt jellegek idéznek eld, amelyek a populéciok kozott kiilonbségeket
mutatnak. A biologiai fajfogalom gyakorlati alkalmazasaval kapcsolatban azonban sokszor
nehézségek meriilnek fel. Ilyen példaul az, hogy a szimpatrikus populaciok egyedei gyakran
nem keresztezddnek egymadssal annak ellenére, hogy nem mutatnak kiilsd morfologiai
jellegekre alapozott taxondmiai eltérést. Az ilyen fajokat kriptikus fajoknak nevezik. Ezek
olyan természetes populaciok, amelyek a szaporodas szempontjabdl egymastol elszigeteltek.
Bér gyakran szimpatrikusan egyiitt ¢lnek, mégsem keresztezédnek egymadssal, ugyanakkor a
hagyomanyos taxonémiai jellemzok alapjan gyakorlatilag megkiilonboztethetetlenek. Ilyen a
malariaszinyog (Anopheles maculipennis), amelyr6l el6szor a peték morfologiai vizsgalata és
a peterakohelyek kiilonbségeinek felismerése révén, majd DNS-vizsgéalatok alapjan kideriilt,
hogy nem egy faj, hanem hat testvérfajbol allo fajkomplex. El6fordulhat azonban az is, hogy
egy populacion beliil feltlinden kiilonbozd egyedek vannak jelen, melyek kiilonbozdségiik
ellenére sikeresen parosodnak. Példaul a Chen caerulescens (sarki Iud és kék lud komplex)
populécidiban fehér és kék szinll ludak vegyesen vannak jelen a teljes elterjedési teriileten, és
a kiilonbozo szinli egyedek termékenyen szaporodnak egymaéssal. Régebben a nagy szinbeli
kiilonbségek miatt tigy gondoltédk, hogy két kiillonbozd fajrol van szo, de késdbb kidertilt,
hogy a kék szinvaltozat kialakitasaért egy dominans allél a felelés. Egy faj populacioi
foldrajzi 1éptékben is kiilonbozhetnek egymastdl. Az egymastol nagy foldrajzi tavolsagokra
levd populéciok kozott nagy kiilonbségek vannak, mig a keresztezddéseket bizonyitd koztes
formak ott jelennek meg, ahol a populaciok taldlkoznak egymadssal. A biologiai fajfogalom
gyakorlati alkalmazasdnak ¢€ppen az a legnagyobb korlatja, hogy ez a fajkoncepcid
megkoveteli téliink annak az eldontését, hogy a foldrajzilag elkiiloniilt populaciok vajon
ugyanahhoz a fajhoz tartoznak-e vagy sem, tehat potencialisan képesek-e egymassal
keresztezddni. A jelenleg még elkiiloniilt populaciok a jovében kiilonbdzd mechanizmusok
révén (pl. expanzidk, kolonizaciok, antropogén hatas, klimavaltozas) kapcsolatba kertilhetnek
egymassal, igy tovabbi fejlodéstorténetiik attol fog fiiggeni, hogy kialakultak-e kozottiik az
1zolacios mechanizmusok. Az allopatrikus populaciokat akkor tekintjiik elkiiloniilt fajoknak,
ha a koztiik levd genetikai és fenotipusos kiilonbségek olyan mértékiiek, mint amekkordk a
szimpatrikus fajok kozotti kiilonbségek ugyanabban a csoportban, illetve olyanok, amelyek
kozvetleniil utalnak a reproduktiv izoldci6 fenndlldsara (pl. ivarszervi kiilonbségek,
kromoszomalis eltérések, feromon-kiilonbségek).

Izolacios mechanizmusok (izolacios fajkritérium)

Az izolaciés mechanizmusok az egyes ¢€lolények olyan tulajdonsdgai, amelyek
megakadalyozzak a kiilonb6zd fajok populdcidinak keresztezOdését, ahol azok
szimpatrikusak. A biologiai fajkoncepcid értelmében a speciacid (két uj faj létrejotte egy
kozos Osi fajbol) a génaramlas utjaban all6 biologiai akadalyok kialakulasabol all.
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Prezigétikus vagy parosodas eldtti izolacios mechanizmusok: azok a tulajdonsagok,
amelyek meggatoljak a kiilonb6z0 fajokhoz tartozd egyedek parosodasat, az ivarsejtek
atadasat.
a. Okolégiai izolacié: a potencialis sziiléparok el vannak zarva a talalkozas lehet6ségétol.
e Szezonalis izolacié: a populaciok szaporodasa eltérd évszakban vagy iddszakban
zajlik.

Az USA északkeleti részén a Gryllus pennsylvanicus peteként telel at, és kifejlett
egyedei nyar végére jelennek meg, mig a G. veletis nimfaként telel at, imagoinak
aktivitasa pedig majustodl juliusig tart. Ebbol fakaddan az adultak nem taldlkozhatnak
egymassal.

A keleti siin (Erinaceus concolor) téli almabol kozel egy honappal korabban
¢bred, mint a nyugati siin (E. europeus), igy a két faj parosodasi iddszaka kozott is
kozel egy honapos a kiilonbség. Fogsagban konnyen és termékenyen szaporodnak,
de a szabadban ritkak a hibridek.

o EKlGhelyi izolacié: a populaciok ugyanannak az elterjedési teriiletnek az eltérd
¢l6helyein szaporodnak, igy térben elkiiloniilnek egymastol.

Két japan katicabogar-faj (Henosepilachna nipponica és H. yasutomii) eltérd

tapnovényen fejlédik (Cirsium- illetve Caulophyllum-fajokon). Mindkét faj kizarolag

a sajat tapnovényén parosodik, igy génaramlds nem mehet végbe kozottiik.

b. Etolégiai izolacié: a parosodast viselkedésbeli inkompatibilitas akadalyozza meg.

A pokok (ld. Lycosidae) esetében a him parzast megel6zo, illetve a parzas kezdeti
szakaszaban tanusitott magatartasa elfogadd vagy elutasitd valaszt valt ki a ndstényben.
Ezen a ,,dontésen” (female choice) mulik a parzas tovabbi ,,sikeres” lefolyasa. A him
pok a spermatofort specifikusan alakult pedipalpus-aval viszi at a ndstény ivarnyilasaba,
azonban ezt megel6zden a pedipalpus-szal ,,iiresben” tesz néhany stimuldlé kisérletet,
¢s csak akkor ismétli meg az aktust ,.élesben”, ha a ndstény ,.elfogadé” magatartast
tanusit.

A muslicafajok (Drosophila) himje, ahogy megkozeliti a ndstényt, genetikailag
programozott viselkedésformakat mutat be, mikozben a szarnyrezgetés meghatarozott
frekvenciaval torténik. Adott Drosophila-faj nésténye erre kedvezden reagal, mig a mas
frekvenciaval el6adott szarnyrezgetésre elutasitja az illetd himet.

C. Mechanikai izolacio: a parosodast megkisérlik, de spermaatvitel nem torténik a
reproduktiv szervek mechanikai illeszkedésének hibés volta miatt.

Sok rovarcsoportban a kozelrokon fajok ivarszerve morfoldgiailag kiilonbozik
egymastol. Minden egyes faj himjeinek ivarszerve egy specidlis ,kulcs”, amely az
azonos fajba tartoz6 ndéstények ivarszervéhez illik (zar-kulcs mechanizmus). A
ndstények abbahagyjdk a parzast, és megakadalyozzak a sperma atvitelt, ha a him
ivarszerve nem nyujt megfeleld stimuldciot. Példdul harom kozelrokon muslicafaj, a
Drosophila simulans, D. sechellia és a D. mauritana kozott az egyetlen morfologiai
kiilonbség a him ivarszerv egyik része esetében van, ami a fajok kozott reproduktiv
1zolaciot okoz.

A lepkék parosodasanak bonyolult fizioldgiai folyamatait amerikai kutatok specidlis
technikaval vizsgaltdk. A parosodas kiilonboz6 fazisaiban az egyedeket mélyhiitéssel
rogzitették, ezaltal sikeriilt a parosodas kiilonboz6 szakaszaiban lezajlé véltozasokat a
reproduktiv izolacid szempontjabol megérteni. A ndstény lepkéknél (a fejlettebb
csoportokban) kettds ivarnyilas van. Az egyik nyilas azonos az analis nyilassal, és ezen
keresztiil rakja le a ndstény lepke a petéit is. Ettdl elkiiloniilt a parzonyilas, amely
erdsen szklerotizalt cs6ben (ductus bursae), majd az un. parzotaskaban (bursa
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copulatrix) folytatodik. A petevezeték a bursa meghatarozott részébe (az appendix
bursae-ba) torkollik. A himek a szilard, csészerii parzoszerv belsé zsakja (vesica
seminalis) segitségével spermatoforokat juttatnak be a néstény bursa copulatrix-aba. Ha
a parosodas sikeresen létrejon, a belsé zsakbol kilépd spermatoforoknak ugy kell
elhelyezkedni, hogy az a nyilas, ahol a spermiumok kiszabadulnak, a petevezeték
kozvetlen kozelében legyen, mert igy a spermiumoknak a lehetd legrovidebb utat kell
megtenniiik. A rosszul elhelyezett spermatoforokbol a spermiumoknak joval kevesebb
esélyiik van eljutni a rendeltetési helyiikre. Tehat valdjaban itt egy olyan zar-kulcs van,
ahol nem az erdsen szklerotizalt rész a kulcsfontossagli, hanem a parosodasnal aktiv
szerepet jatszo, a parosodas soran kifordulo, megfeleld alaka €s méretli rész az, amely
biztositja a spermiumoknak az optimalis elhelyezkedését. Amennyiben a ndstény tobb
himmel parosodik, a kiilonb6z6 himek spermiumai kozott versengés zajlik. Ebben az a
him ,,nyer”, amely tokéletesebben képes a spermatoforjait pozicionalni. Ezért az ivari
szelekcio fontos hatd tényezd a zéar-kulcs szerkezetekben mutatkozd faji eltérések
kialakulasdban. Ez azonban csak a dolgok egyik része, mert a himek ezen kiviil még
valtozatos fogokésziilékekkel (1d. a parosodés idétartama ezeknél a rovaroknal hosszu,

------

specialis szérpamacsok, pikkelyek) is rendelkeznek.

d. Pollinator izolacié: a kiilonb6z6 ndvénypopulaciok beporzasat eltérd allatfajok végzik
(ezeket kiilonb6z6é tulajdonsagu — szinh, formaja, illata — virdgok vonzzak), vagy
ugyanazon faj egyedei, de mas-mas testrészeik révén.

A Mimulus lewisii nevii bohdocvirag-fajt méhek porozzak be. Ennek a névényfajnak
széles partdji, rozsaszin virdgai vannak, amelyeken sarga szorok kalauzoljdk a
pollinatorokat a nektar felé. A kézelrokon M. cardinalis-nak sziik, cséves partajh, voros
viragai vannak, amelyeket kolibrik poroznak be.

Bizonyos ndvényfajok abban kiilonboznek egymastol, hogy a pollenjiiket a beporzést
végz6 faj egyedeinek mely testrésze szallitja. A Platanthera bifolia (kétlevelt
sarkvirag) pollinariumai a beporzast végz6 szender podornyelvére ragadnak, mig a P.
chlorantha-¢é (zoldes sarkvirag) a szemeire, ami abbol adodik, hogy a két orchideafaj
viragainak jellegzetességei kiilonbozoek (1d. a pollinariumokat).

Posztzigotikus vagy parosodas utani izolaciés mechanizmusok: csokkentik a fajok kozotti
keresztezOdések sikerét.

a. Gaméta inkompatibilitas: spermaatvitel van, de a petesejt nem termékenyiil meg.

Ez az izolacid tipus kiilondsen fontos azoknal a kiils6 megtermékenyitésli tengeri
gerincteleneknél, amelyek az ivarsejtjeiket a vizbe eresztik ki. Mivel a sejtfelszini
fehérjék hatarozzdk meg, hogy melyik himivarsejt tud atjutni a pete sejthartydjan, igy
ezeknek a proteineknek a kiilonbozésége gametikus izolaciot eredményezhet. A
gyongykagylé fajok sperma proteinje csak az azonos fajhoz tartozd néstények petéinek
a membranjat oldja. A kiilonb6z6 fajokhoz tartozo egyedek petéi €s spermasejtjei nem
képesek egyesiilni egymassal, ugyanis a petesejt, illetve a him ivarsejtek membran
proteinjei nem kompatibilisek egymassal.

A novények esetében, ha a bibére fajidegen pollen keriil, akkor a pollentomld
novekedése nem jut el a petesejtig, vagy lassabb a ndvekedése, mint amikor fajazonos
pollen révén torténik a megporzas. Abban az esetben, hogy ha az Iris tenax a sajat
fajdhoz tartoz6 pollen révén termékenyiil meg, akkor a pollentomlé ndvekedése 30
oOraig tart, ha az |. tenuis pollenje keriil ra a bibéjére, akkor a pollentomlé novekedése
lassabb, kb. 50 ora.
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b. Zigéta-mortalitas: a petesejt megtermékenyiil, de a zigota elhal.

Egy kecskebak ¢és egy juh keresztezése esetén a megtermékenylilt petesejt
beagyazddik, de az embrié hamarosan kilokodik vagy felszivodik.

c. Hibridsterilitas: az F; hibrid teljesen életképes, de részben vagy egészében steril vagy
fogyatékos Fp-t produkal. A hibrid sterilitds gyakran csak a heterogametikus ivarra
jellemz6 (Haldane-szabaly).

Az 0szvér a haziszamar és a 16 keresztezésébdl szarmazo fajhibrid. Az anya szerint
van l66szvér (Equus mulus) és szamardszvér (Equus hiunus), az elébbinél 16 az anya,
mig az utdbbi esetében szamar. A hibridek életképessége feliilmulja a sziileikét. A 16
kromoszomaszama 64, a szamaré 62, az 0szvéré azonban 63. Mivel a kromoszémak
nem képesek maradéktalanul parba rendezddni, ezért az Oszvér altaldban nem képes
utodot Iétrehozni. Az 6szvér cs6dor mindig steril, az 6szvér kanca azonban termékeny is
lehet, bar nagyon ritkan, de 16- vagy szamar csddortél megtermékenyiilhet.

A Panthera-hibridek olyan keverékek, melyek a Panthera nemzetség fogsagban
tartott képviseldinek keresztezésével jonnek Iétre. Leggyakrabban az oroszlant
(Panthera leo) és a tigrist (Panthera tigris) parositjak. A hibridek neveit a keresztezett
allatok neveibdl kapcsoljak dssze ugy, hogy mindig a him éllat nevének eleje all eldl és
a ndstény nevének vége hatul. A hibrid nagymacskak tobbnyire rovidebb ideig élnek,
mint sziileik, mert hajlamosabbak a kiilonb6zd betegségekre. K6z0os jellemzdjiik, hogy a
hibrid himek gyakran sterilek, de a néstényeknek sziilethet utdédja barmely sziil6 fajtol,
sOt idénként mas nagymacskéaktol is. Az utddok mar nem hibridek lesznek, hanem
koztes valtozatok.

Specifikus felismerési mechanizmusok (felismerési fajkritérium)

A geénkészlet generacidkon keresztiil torténd tovabbadasat az biztositja, hogy az adott
génkészletet hordozod egyedek egymast mint Osszetartozokat valamiféle jelzések alapjan
felismerik, és ez biztositja az eredményes szaporoddst. Ezek a specifikus felismerési
mechanizmusok (SMRS = Specific Mate Recognition System) fajra jellemzéek. Minden faj
rendelkezik egy specifikus parfelismerd rendszerrel, amely lehetdvé teszi a génkészlet
nemzedékrél nemzedékre torténd tovabborokitését az adott fajt  megjelenitd
szaporodaskozosségekben.

Vizualis jelzések.

A homlokfolt (Id. nagy és kis lilik — Anser albifrons és A. erythropus), a bajusz- vagy
kantarsav (ld. harkalyok — Picidae) is szexualis szignalok. Az 6rgébics-fajok esetében a
szemsav a parfelismeré mechanizmus fontos eleme. A kis érgébics (Lanius minor) szemsavja
felhuzodik a homlokara, mig a nagy 6rgébicsé (L. excubitor) nem.

A kozép-afrikai Colobus-fajoknal a himek fején levé szOrsapkak és pamacsok alakja illetve
szinei fontos szexualis szignalok.

A kelet-afrikai bolcs6szaji halak (Cichlidae) esetében a himek szine és mintazata
fajonként valtoz6. A ndstények him fajtarsaikat ezalapjan ismerik fel.

Kémiai szignalok.

Sok rovarcsoport hasznal kiilonb6zd dsszetételli feromonokat. A fajok kozotti kiillonbségek
nemcsak a feromonok eltéré kémiai jellegébdl adddhatnak, hanem az OsszetevOk ardnya is
kiilonbozhet a fajok kozott. Példaul az eurdpai kukoricamolynak (Ostrinia nubilalis) két
testvérfaja van, amelyek a néstények altal kibocsatott kétféle feromon (E- és Z-tetradecenil-

acetat) aranyaban kiilonboznek egymastol. A kiilonbséget egyetlen autoszomalis gén okozza.
A himeket csak a megfeleld feromon-aranyt ndstények vonzzak. Cséapjaik altal adott
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fiziologiai valaszukat szintén egy autoszOmalis gén iranyitja (nem a ndstényekének
megfeleld), viselkedési valaszuk azonban nemhez kotott.

Akusztikus szignalok.

Az egyenesszarnyt rovarok (Orthoptera) esetében a cirpelés fajra jellemzd lehet. A
kiilonb6z6 tarszafajok (Isophya) oszcillogramjai jelentésen kiilonboznek egymastol. A
nostények a konspecifikus himek énekére valaszolnak.

A zoldfatyolkak (Chrysoperla) himjei és ndstényei duettet énekelnek, amelyet a him kezd
alacsony frekvencaju hangok kibocsatasadval. Csak abban az esetben torténik parzés, ha a
nostény valaszol a him énekére. Harom, egymastdl morfologiailag megkiilonboztethetetlen
zoldfatyolka-faj (C. plorabunda, C. adamsi és C. johnsoni) vizsgalata soran kidertilt, hogy
ezeknek a fajoknak az éneke nagyon kiilonb6z0, ¢és a ndstények sokkal gyakrabban reagalnak
a sajat faju himek énekére, mint a mas fajokhoz tartozokéra. SOt, negativan diszkriminaljak a
hibridek altal hallatott kdztes hangokat is.

A kiilonboz6 fajok sok esetben a jelzések kombinacidjat hasznéljak.
Vizualis és akusztikus jelzéskombinacio.

A kerepel6 saska (Psophus stridulus) és tobb mas rokon saskafaj esetében a hatso szarnyak
szine, illetve a felrepiil6 himek altal kiadott kerepeld-zorgd hangok frekvenciaja egyarant
fajra jellemz6 bélyegek.

Kémiai és viselkedésbeli jelzéskombinacio.

A Leptidea juvernica és a L. sinapis mustarlepke-fajoknak jellegzetes nasztanca van.
Miutan kiszemelték a megfelelé ndstényt, elhelyezkednek vele szemben, majd csapjaikkal
integetnek €s nyujtogatjdk a podornyelviiket. Ezen a ponton rogton megtorténik az elso jelzés,
ugyanis annak ellenére, hogy a két fajnal ez a viselkedés hasonldo modon zajlik, a csépjaik

alakja és a feromonjaik kiilonboznek. Ezen kiviil megfigyelték azt is, hogy a L. sinapis
»tapsol” a szarnyaival, mig a L. juvernica nem.

Fajon beliili kohézio (kohézios fajkritérium)

A fajok allandosagat, a fajon beliili kohézidt integracios folyamatok biztositjak, igy (i) a
felismerési mozzanatok viszonylagos allanddsaga, (i1) az egy fajhoz tartozo populéaciok kozti
génaramlas, (ii1) az adott faj beilleszkedése egy un. szuprakozdsségbe, amelyen beliil van egy
sajat pozicidja (stabil niche-foglalas interspecifikus kapcsolatok — pl. kompeticio, préda-
predator, gazda-parazitoid — révén). Ezeknek az eredményeként a genotipus alapvetden
konzervativ marad, a szelekcid ugyanis kiselejtezi az optimumtol valdé mindenfajta eltérést, a
génaramlés pedig meggatolja a csupan részlegesen elszigetelt populaciok divergencidjat.
Ennek megfelelden a hierarchikus genetikai elemzések soran a genetikai variabilitas
legnagyobb része a fajon beliil, az egyedek kozott jelentkezik. Ugyanakkor a fajspecifikus
tulajdonsagok nem allandoak, hanem képesek valtozni (fejlodni) a generaciok elérehaladtaval
a szelekcio folyamataban. Adott esetben egy fajon beliil a kiillonb6zd generaciok kozott
(id6beli komponens) is nagy kiillonbségek lehetnek. Miutan a szelekcios tényezOk nem
mindeniitt azonosak az adott faj elterjedési teriiletén, ezért a fajok térben is valtozatosak. A
kiilonbozd foldrajzi régiokban elhelyezkedd populaciok kozott szintén jelentds kiilonbségek
alakulhatnak ki. A klimatikus gradiensekkel parhuzamosan tulajdonsag gradiensek, 6koklinek
johetnek 1étre (Id. Allen-, Bergmann-, Gloger-szabaly). Ha egy tulajdonsag foldrajzi gradiens
mentén valtozik, akkor foldrajzi klinrdl beszéliink.

Mindezek alapjan a faj viszonylag 6nallo és foldtorténeti 1€ptékben stabil génkészlettel
rendelkezd olyan rendszer, amelyen beliil a géndllomany nemzedékrdl nemzedékre torténd
tovabbadasat specifikus felismerési mechanizmusok, a kozosségbe valo beilleszkedést a
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viszonylag stabil niche-foglalas, a mas fajoktol vald elkiiloniilést pedig a reproduktiv izolacid
biztositja.

Fajkeletkezés

Egy fajbol Gjabb, leszarmazott faj(ok) kétféle uton keletkezhetnek. Az anagenezis soran
egy kiindulasi fajbol sok ezer vagy milli6 év elteltével egy masik, leszarmazott faj jon létre.
Ebben az esetben tehat egy adott fejlodéstorténeti agon bekdvetkezd iddbeli valtozasrol van
sz0, és az egymast id6ben kovetd generaciok kozott megvan a genetikai folytonossag. Ezzel
szemben a kladogenezis soran egy kiindulasi fajbol fajmultiplikacios folyamatok révén tobb
utddfaj jon 1étre, mikdzben a kiindulasi faj vagy kozel valtozatlan formaban megmarad, vagy
megvaltozik, vagy kihal. A kladogenezis tehat a filogenetikai szétvalasok és elkiiloniilt
evolucios iranyok létrejotte reproduktiv izolacid ¢és divergens tovabbfejlodés révén. A
kladisztika a fejlodéstorténeti elagazasok létrejottének modjaival, szabalyszeriiségeivel
(dendrogramokon abrazolva), illetve a vizsgalt taxonok genealogikus alapon (leszarmazas
szerint) torténd rendszerezésével foglalkozik (filogenetikus rendszerezés).

A fajkeletkezés modjai a reproduktiv barrierek foldrajzi eredete szerint

A fajképzddés a reproduktiv izolacios akadalyok foldrajzi eredetét tekintve harom eltérd
moédon mehet végbe (Id. allo-, para- és szimpatrikus fajkeletkezés). Ezek a fajkeletkezési
folyamatok abban a tekintetben kiilonboznek egymastol, hogy a géndramlas kezdeti
redukcidja a populdcidk kozotti fizikai barrierek révén valdsul meg, vagy az ¢€l6lények
bioldgiai tulajdonsagaiban 4ll be valamilyen valtozas.

Allopatrikus fajkeletkezés

Az allopatrikus fajkeletkezés olyan fajkeletkezési folyamat, amelynek elsddleges
mozzanata a populaciok elterjedési teriileteinek foldrajzi szétkiiloniilése, amihez késdbb
tovabbi izolacios tényezOk jarulnak. Ebben az esetben az izolaltan fejlodd populéaciok az 1d6
elérehaladtaval genetikailag fokozatosan atsrukturalodnak, igy 0j fajok jonnek létre, amelyek
reproduktivan izolalédnak egymastol.

A széles foldrajzi elterjedésti fajok esetében a fajkeletkezés kiinduldpontja gyakran az,
hogy az egymastol tavoli populaciok kozott a génaramlas korlatozott. Példaul az Allegheny-
szalamandra (Desmognathus ochrophaeus) kiilonb6z6 populacioi kozott a szaporodasi siker
forditottan aranyos a foldrajzi és a genetikai tdvolsaggal. A speciacio akkor valik teljessé, ha
az egymassal hataros populaciok k6zott megsziinik a génaramléas. Ebben az esetben egymastol
reproduktivan izolalddott fajokrol van sz6. Ilyenek példaul az észak-amerikai leopardbékak
(Rana pipiens), amelyeknek a kiilonbdz6 fajai a hibridzonakban nem parosodnak egymassal.
Mas esetekben, példaul nagyobb mozgasképességli fajokndl, a nagy elterjedésii fajokon beliili
korlatozott génaramlas csupan foldrajzi alfajok (pl. barazdabillegeté — Motacilla alba) vagy
foldrajzi jelleg-gradiensek (klinek, pl. az un. ,,foldrajzi szabalyok” esetében, 1d. egerészolyv —
Buteo buteo) kialakulasat eredményezi.

Dichopatrikus fajképzodeés

A foldrajzi izoléci6 az elterjedési teriilet megvaltozasa, refigiumokka vald szétszakadozasa
révén jon létre. A kiilonbozd refligialis teriileteken hat6 szelekcio eltérd iranyu, ami divergens
evollcidhoz vezet.

Refugialis izolacid kovetkezett be a negyediddszak eljegesedési fazisaiban is, amikor a
sarki jégtakard egyre délebbre nyomult, és a magashegységi gleccserek egyre alacsonyabb
szintekre huzodtak, igy a kiilonbozd ¢élélénycsoportok a jégtakard hatdrain kiviil esd
menedékteriileteken vészelték at a kedvezodtlen iddszakot. Mivel ezek a menedékteriiletek az

22



eurazsiai lomberddk és a hozzajuk kapcsolodo allategyiittesek esetében leginkabb a dél-
eurdpai félszigetek klimatikusan kedvez6bb részein, illetve ezektdl nagy tavolsagban, Kelet-
Azsiaban voltak, ezért a mérsékeltdvi novény- és allatvilagban egyarant gyakori jelenség az,
hogy foldrajzi izolacios eredetii eurépai — Kelet-dzsiai vikarians fajparok (pl. ibériai és
mandzsuriai kékszarka — Cyanopica cyanea, C. cooki; eurdpai és kinai zoldike — Chloris
chloris, C. sinica) vagy alfaj-parok (esetleg harmas-négyes csoportok, pl. magyar
szinjatszolepke — Apatura metis, Metelka-medvelepke — Rhyparioides metelkana) jottek 1étre.
Szamos esetben azonban az eurdpai — kelet-azsiai vikariancia joval régebbi, harmadid6szaki
eredetli, példaul az eurdpai és kelet-azsiai tolgyek (Quercus), vagy az eurdpai és kelet-azsiai
unkak (Bombina) esetében.

A glacialis refugiumokban szamos fajon beliil genetikailag jelentésen eltéré népességek
(pl. eurdpai tolgyek, biikkok kloroplasztisz haplotipusai esetében), gyakran akar sziik
elterjedésti endemikus alakok jottek 1étre (pl. mediterrdn félszigetek bennsziilott goéte- és
asogyik-, illetve ropképtelen saskafajai), ezért ezek az Gn. endemizmus gocteriiletek a
genetikai variabilitas un. forropontjai (,,hot spots™). Szamos esetben viszont az deriilt ki, hogy
a délre szorult népességeknek az utols6d glacidlis maximum utani északra terjedésében a
,vezérszerepet” (,leading edge”) nem ezek a déli refugialis népességek, hanem a
sz€ls0ségekhez jobban alkalmazkodott északi perempopulacidk jatszottak, amelyek sok
esetben (pl. kis apollolepke — Parnassius mnemosyne, kerekfolti szerecsenlepke — Erebia
medusa, mocsari béka — Rana arvalis, keresztes vipera — Vipera berus, erdei pocok —
Chlethrionomys rutilus, barna medve — Ursus arctos) éppen a Karpat-medencében vagy
annak peremhegységeiben 6rzodtek meg.

Hasonl6 szabalyossagok érvényesiilnek azokban a tropusi eséerdé-refugiumokban is, ahol
a pleisztocén csapadékszegény periodusaiban szamos faj menedéket talalt. Nyilvanvalo, hogy
a vikariancianak a taxonomiai szintje kiilonboz0 lehet, de abban az esetben, ha nagyon kozeli
rokon fajok mutatjdk ezt a vikarians elterjedést, akkor nagyon valdszinii, hogy ezek k6zds
eredetre, s ezen belill is allopatrikus szétvalasra vezethetok vissza. A dél- és kozép-amerikai
elterjedésii Pionopsitta papagaj- és a Selenidera tukan-genuszok elterjedési teriilete nagyjabol
azonos, mivel tipikus troépusi esderdd-lako allatok. Elterjedésiik Kozép-és Dél-Amerikaban,
kovetve a tropusi esderddk tagolodasat, harom foldrajzilag elkiiloniilé régiora valik szét: a
kozép-amerikai, alapvetden hegyvidéki esderdok, az amazoniai tropusi esderddk, illetve a
tengerparti hegység (Serra do Mar) eséerd6 Ovezeteire. Az alapvetd teriileti tagolodas
mindharom esetben azonos, és az is lathatd, hogy az amazoniai teriileten négy vagy Ot
nagyjabol hasonld elterjedési egység mutatkozik, kis rész-kiilonbségekkel. Ennek az
elterjedési mintdzatnak a kialakuldsa annak a kovetkezménye, hogy az utolséd eljegesedés
klimatikus mélypontjan (€s hasonloképpen a korabbi mélypontokon is) a dél-amerikai eséerdd
teriilet, a mai potencialis esderdd-teriiletnek mintegy 16%-ara szorult vissza. Tehat ez azt
jelenti, hogy ami ma egy potencidlisan 0sszefiiggd nagy esderdd tartomany Amazoniaban, az
ebben az idészakban kiillonbozd foltokra szakadozott szét, amelyek rovasara a ,,campo
cerrado”, a szavanna-szer(i nyilt formacio volt az, amely teret nyert, s amely izolalta ezeket a
kis esderdd szigeteket. Hogy ez valdban igy volt, arra szdmos klimatorténeti bizonyiték van.
Egy botanikus csoport, Prance vezetésével tanulmanyozta a dél-amerikai es6erd6k
novényeinek endemizmus centrumait, Haffer pedig a madaraknal vizsgalta az endemizmus
kozpontokat. Kideriilt, hogy ezek a centrumok egymadssal igen jo egyezést mutatnak. Jo
egyezéseket talaltak tovabba azoknal a centrumoknal is, amelyeket anolisz gyikok (Anolis)
elterjedése alapjan, és amelyeket es6erdd-lakd lepke-tribuszok (Heliconiinae: Heliconiini,
Ithomiini) fajgazdagsadga alapjan allapitottak meg. Ha ezeket a tobbféle moddszerrel
megallapitott centrumokat egymasra vetitjiikk, akkor az a kép rajzolodik ki, hogy a
fajkeletkezési mechanizmus, amit a papagdjoknal lattunk, meglehetdsen altalanos az egész
neotropikus €lévilagban.
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Peripatrikus fajkeletkezés

A foldrajzi izolacid az elterjedési teriilet megvaltozasa, szétterjedés utan periférikus
izolatumok kialakuldsaval jon létre. Ebben az esetben a nagy populaciobol kivalik néhany
egyed, és 1 él6helyet kolonizal (alapitd hatias = founder effect). A néhany, véletlenszeriien
kivalo egyed genetikai Gsszetétele nem reprezentédlja a nagy populaciot. A nagy populaciotol
valo eltérés mindenekelOtt a genetikai variabilitds csokkenésében nyilvanul meg, ami tobbek
kozott azaltal valosul meg, hogy a ritka allélok nem keriilnek be az 0j populacioba. Az els6
néhany generdcioban a kivalt populacid egyedszdma alacsony lesz, igy tovabbra is
érvényesiilni fog benne a drift hatdsa, tehat a genetikai dsszetétele méginkabb eltavolodik az
eredeti nagy populacidétol. Raadasul a tovabbiakban a genetikai sodrédas hatdsat a
természetes szelekcio is tovabb erdsiti, divergens adaptaciot €s reproduktiv izolaciot okozva.
A folyamat eredménye gyors fajkeletkezés.

Az allopatrikus fajkeletkezés tovabbi, szamos esetben ismert modja tehat az, amikor a
fajkeletkezés a szigetekre bomld elterjedési teriiletek periférikus részein indul meg, ami lehet
sziget, de lehet a kontinensen beliili szigetszerii elterjedés is. Példaul a boreélis tajga-6vben
elterjedt fajoknak lehetnek szigetszeri izolatumai az ettdl az Ovezettél délre levd
hegyvidékeken (pl. siketfajd — Tetrao urogallus, csaszarmadar — Tetrastes bonasia, fehérhata
fakopancs — Dendrocopus leucotus, stb.), és ez is elindithatja az allopatrikus fajkeletkezést.
Lehetnek a kontinens nagy részén elterjedt alakoknak izolatumai a kontinens peremi
szigeteken (pl. Brit-szigetek: nagy tiizlepke — Lycaena dispar elterjedése; itt a nagy-britanniai
alak kipusztult!). Allopatrikus fajkeletkezés zajlik le azokon a szigeteken is, amelyek nem a
kontinensekrdl fiizédnek le, hanem twjonnan keletkeznek az dceanokban, példaul vulkani
miikddés révén (1d. Galapagos- és Hawaii-szigetek). Ilyenkor az egyik szigetrél a madsikra
atjuté alapité egyedek hoznak létre j populacidkat, amelyek a kolonizacié ,,mintavételi
hib4ja” kovetkeztében gyorsan elkiiloniilnek azoktdl a populacioktol, amelyekbdl eredtek. A
foldipintyek (Geospiza) példaul a dél-amerikai kontinensrdl kolonizaltdk a Galapagos-
szigetcsoport legrégebben kialakuld szigetét, majd 1épésrél-Iépésre zajlo kolonizacios
események zajlottak a szigetcsoport tobbi tagjanak kialakulasdval parhuzamosan. A pintyek
kiilonbo6z6 taplalékforrasokhoz alkalmazkodtak a kiilonb6z6 szigeteken, igy eltérd méretii és
alakt csortipusokkal rendelkez6 fajok jottek Iétre. A muslicak (Drosophila) kiilonboz6
szarnymintazati fajainak kialakuldasa a Hawaii-szigeteken hasonld kolonizacios események
soran, szexualis szelekcid révén valosult meg.

Lathat6 tehat, hogy amit mi allopatrikus fajkeletkezésnek neveziink, az nagyon kiilonb6z6
tér-idé-dimenzidju eseményeknek a halmaza. Allopatrikus fajkeletkezés zajlott le foldtorténeti
méretekben, amikor a Gondwana feldarabolodott. Ez tobb hulldmban zajlo evolucios
folyamatokat inditott el, amelyek tovabb folytatdodtak az &s-kontinens egymadstdl elkiilontilt
darabjain is. A déli félteke biikkjeinek a fels6-krétaban még megvolt az Gsszekottetése az
Antarktiszon keresztiil, de ez az eocéntdl a miocénig tobb szakaszban megsziint, illetve a
miocén végére az Antarktisz nagyrészt el is jegesedett. A legfiatalabb kontinentélis kapcsolat
Ausztralia és Uj-Guinea kozott jott 1étre a felsé miocénben. Az elsé 1épés az északi illetve déli
félteke biikkjeinek (Fagus vs. Nothofagus) a szétvalasa volt. Tovabbi izolaciokkal kiiloniiltek
sz¢t a dél-amerikaiak, az 0j-zélandiak €s az ausztraliaiak, a legfiatalabb ,hulldm” pedig az 0j-
guineai Nothofagus-ok elkiiloniilése volt az ausztraliaktol. Allopatrikus fajkeletkezés zajlott le
akkor is, amikor példaul az Atlanti-6cean medencéje felnyilt, és elszigetelodtek egymastol a
dél-amerikai, illetve az afrikai kontinensen maradt rokonpopulaciok (pl. foldigilisztak).

Az allopatrikus fajkeletkezés tehat nagyon sokféle tipust foglal magaba, rdadasul iddben és
taxonomiai hierarchiajat tekintve is tobbszintli folyamatrél van sz6. Vannak hosszu
foldtorténeti idOtavlatban lezajlo valtozéas-sorozatok, amelyeknek a lezajldsa tobb tizmillid
éves, hiszen a Nothofagus-ok fels6 krétabeli szétvalasa tobb mint hatvan millié évvel ezel6tti.
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Vannak azonban viszonylag gyors folyamatok is, mint példaul a Hawaii-szigetek endemikus
fajainak a létrejotte. A Hawaii-szigeteknek a kialakulasa legfeljebb 6 millié évre vezethetd
vissza, és ezalatt a foldtorténetileg nagyon rovid idé alatt példaul a Laupala pirregd
tiicskoknél két endemikus genusz 33 faja jott létre. Még nagyobb mérvi elkiiloniilést
tapasztalunk a Hawaii-szigeteki Drosophila-knal, amelyek esetében a haromszazat kozeliti
meg azoknak a fajoknak a szdma, amelyek ezekre a szigetekre nézve endemikusak, s ezek a
vilagfaundnak kozel 2/3-at képezik.

Mindebbdl lathato, hogy vannak emberi id6léptékkel mérve rendkiviil lasst folyamatok, és
vannak olyanok is — els6sorban a kicsiny szigetek populacidiban végbemend izolaciok —
amelyek viszonylag rovid id6 alatt zajlanak le, és viszonylag nagyszamu taxon létrejottéhez
vezetnek. Ebbol természetesen az is kovetkezik, hogy az allopatrikus fajkeletkezés genetikai
tartalma nagyon heterogén, s6t részben ismeretlen. Allopatrikus fajkeletkezéssel 1étrejohetnek
olyan kis populaciok, amelyek a genetikai drift hatdsara a genetikai lokuszok nagy részére
homozigotak, és egy szigetcsoport szigetein 1étrejohetnek olyan gyorsan elkiiloniilé alakok is,
amelyek csak valamilyen meghatarozott szempontbol kiiloniilnek el (pl. forrasfelosztés), de
egyébirant a genetikai hasonlosaguk igen nagy marad. Allopatrikus elkiiloniiléssel
kialakulhatnak olyan populéaciok, amelyek tovabbi kolonizacidkra képesek, de periférikus
lefiizodésekkel 1étrejonnek olyanok is, amelyek igen rovid i1d6 alatt veszélyeztetettekké valnak
¢és kipusztulnak. Példaul az euroszibériai elterjedésii nagy tiizlepke (Lycaena dispar)
elterjedésének a nyugati periféridjan olyan perempopulaciok fiizodtek le, amelyek a
torténelmi idékben kipusztultak (Anglia, Hollandia). Ha az izolacié egyben az éldhely
lesztikiiléséhez is vezet, akkor ezek a perempopulaciok nagyobb evolicios potencial nélkiili,
evolucids zsdkutcakkd valnak, amelyeknek a megdrzése nehéz, kiillondsen akkor, ha ez olyan
teriiletet érint, ahol mar az emberi tevékenység a természetes vagy természetkozeli élohelyek
nagy részét felszamolta.

Az allopatrikus fajkeletkezés kapcsan utalnunk kell bizonyos reliktumok kialakulasara is.
Ezek lehetnek olyan maradvanyjellegii taxonok, amelyek korabban elterjedt, nagy fajszamu
csoportok Un. ,.¢10 fossziliaként” megmaradt, izolalt képviseldi (filogenetikai reliktumok).
Allopatrikus fajkeletkezés zajlott le példaul a tiid6shalaknal (Dipnoi) is, itt azonban a hosszl
1don keresztiil zajlott elkiiloniilések, szamos alak kipusztulasaval kombinalva, olyan helyzetet
hoztak létre, ahol a kiilonbségeket a taxondmia ma mar fajfolotti ranginak tekinti.
Allopatrikus elkiiloniiléssel 1étrejohetnek azonban olyan reliktumfajok is, amelyek csak a
foldtorténet legfiatalabb idészakainak maradvanyai (pl. az un. jégkorszaki reliktumok). Ezek
filogenetikai elkiiloniilése altalaban csupan faji vagy alfaji szintii (mint pl. a Bakony dealpin
eredetli medvefiil kankalinja — Primula auricula ssp. hungarica). Ilyen, un. életfoldrajzi
(biogeografiai) reliktumok gyakran kiilonleges koérnyezeti viszonyok kozott maradhatnak
fenn, mint amilyenek a barlangi vizek, hdforrasok, kiilonleges geoldgiai forméciok (pl.
dolomit sziklagyepek). A pilisi len (Linum dolomiticum) ilyen negyedidészaki reliktumfaj,
amely egyben endemikus (bennsziilott) is, csak egy adott, kis elterjedési teriilet hatarain beliil
¢l (a Budapest kozelében levé Nagy-Szénason). Legkozelebbi rokonai a Balkan-félsziget déli
részének magashegyi sziklagyepeiben fordulnak el6 (pl. Olymposz).

Altalanosan elfogadott nézet szerint az allopatrikus speciacié oka a természetes szelekci,
amely pre- és posztzigotikus izolaciot eredményezé genetikai kiilonbségeket hoz 1étre. Ha a
fajkeletkezés végbement, akkor a populaciok elterjedési teriileteinek expanzidjakor a létrejott
reproduktiv barrierek az ismételten talalkoz6 populaciok kozotti géndramlast meghitsitjak. A
fajkeletkezés tehat gyakran a divergens szelekcié mellékterméke, ami akkor alakul ki, amikor
a populaciok elterjedése allopatrikus. A divergens szelekcid lehet: () Okologiai szelekcid
vagy (b) szexualis szelekcio (illetve a ketté kombinacioja).

a. Amennyiben a reproduktiv izolaci6 az Okoldgiai adaptacié mellékterméke, akkor az

allopatrikus rovarpopulaciok esetében azt varjuk, hogy a kiilonbozé tapnovényekhez
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adaptalodott populaciok kezdetben erdsebben izoldlodnak egymastol, mint azok az
allopatrikus populaciok, amelyek ugyanazon a tdpndvényen fejlédnek. Egy észak-
amerikai levélbogar-faj (Neochlamisus bebbianae) esetében pontosan ezt a mintazatot
tapasztaltdk, ugyanis a faj egy flzfan ¢€l6 populacidja sokkal jobban izolalodott
reproduktivan két masik, juharon taplalkozé allopatrikus populdciétol, mint az utdbbi
kettd egymastol.

b. A szexualis szelekcio alapja a ,,néstény valaszt elv” (female choice). A kiilonb6z6
populaciokban a néstények eltérd preferencidjuak, aminek az eredménye a himek
parvalasztassal kapcsolatos jellegeinek oridsi valtozatossaga (Id. madarak tolldiszei).
Ugy tiinik, hogy a szexualis szelekcié a fajkeletkezés egyik fontos oka, kiilsndsen az
olyan nagy diverzitasi csoportokban, mint az afrikai bolcs6szaja halak (Cichlidae), a
paradicsommadarak (Paradisaeidae), a kolibrik (Trochilidae) vagy a hawaii-szigeteki
muslicak (Drosophilidae). A madarak kiilonb6z6 testvércsoportjainak fajdiverzitasat
Osszehasonlitva azt latjuk, hogy a szexudlis szelekcid noveli a diverzitast (ld.
paradicsommadarak kiilonb6zd testvércsoportjai, kolibrik és sarlosfecskék). Azok a
madarcsoportok, amelyeknek a himjei és ndstényei nem allnak tartosan parba, sokkal
diverzebbek, mint a tartds parkapcsolatokat kialakitok. Ezekben a csoportokban a
szexudlis szelekcid erdsebb, a fajképzddési rata magasabb, az extinkcios rata pedig
alacsonyabb.

A szubterran életmoda  foldikutya-fajok (Nannospalax) elkiiloniilésében mindkét
szelekciotipus kozrejatszik. Ezekben az elsddleges mozzanat ,;robertsoni fuzidk™ révén a
kiilonbozé kromoszomalis rasszok létrejotte. Stabil populaciok létrejottének az a feltétele,
hogy kikiiszobolodjenek a csokkent fertilitast eredményezé kombinacidk a kiilonbozo
kromoszémaszamu egyedek kozott. Ezt fajspecifikus akusztikus kommunikacié biztositja
azaltal, hogy eltér6 frekvenciaval adjak le a ,,morse-jeleiket” jarataik falanak ritmikus
utogetésével. Ezzel egyiitt a populaciok éléhelyi és klimatikus preferencidik alapjan is
elkiiloniilnek, igy példaul a Karpat-medencében is négy, kromoszomalisan és teriiletileg is
elkiiloniilt, monofiletikus eredetii, allopatrikus Nannospalax-faj él.

Egy masik nézet szerint a reproduktiv izolacio (legalabb részben) a csokkent ratermettségii
hibridek kialakulasat megel6zendd kényszerek hatasara alakul ki. A legtobb ¢éldlény esetében
a természetes szelekcid nem tudja megerdsiteni a posztzigotikus izolaciot a hibridizal6do
populécidk kozott, mivel egy ilyen folyamat azt kivannd meg, hogy azoknak az alléloknak,
amelyek redukaljak a fertilitast és a viabilitast, novekedjen a gyakorisaguk, ami viszont
teljesen ellentétes a szelekcid jelentésével. Ehelyett a kiilonb6zd lokuszokon levd allélok
fixalédasa révén alakul ki posztzigdtikus izolacid a populécidk kozott, amelyek torténetesen
csokkentik az életképességet és a termékenységet, amikor kombinalddnak a hibridekben. Egy
hibridpopulacioban tehat valdsziniileg azoknak a mutacioknak a frekvencidja né meg,
amelyek novelik a ratermettséget, igy mérséklddik a prezigotikus izolaciot erdsitd géneknek
fajok szimpatrikus populacidiban az eltéré jellegek hangsulyosabbakka, markansabbakka
valasa a jelleg eltolodas (character displacement). Ez a jelenség altalaban a parvalasztassal
(szexualis szignalok) és a forrasfelosztassal kapcsolatos jellegeket érinti. A szirti csuszka
(Sitta neumayer) a Balkan nyugati részétél egészen Afganisztan nyugati, illetve Iran
¢szakkeleti részéig hatol, mig a kovi csuszka (Sitta tephronota) alapvetden kozép-azsiai
elterjedésli, de Iranban, Afganisztanban és Transzkaszpia teriiletén is jelentds teriileti atfedés
van kozottiik. Ha dsszehasonlitunk egy dalmaciai példanyt egy bels6-dzsiaival, ahol mindkét
teriileten csak egy-egy faj ¢l, akkor a jellegek elkiiloniilése minimalis. Ha viszont
Osszehasonlitjuk ugyanezeknek a fajoknak az egyiittélési teriileten eléforduld populécioit,
akkor latjuk, hogy a jellegekben markans elkiiloniilés van. A Sitta neumayer csére vékonyabb,
szemsavja elmosodobb, mig a S. tephronota csdre robusztusabb, szemsavja pedig markans,
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¢les. A variaciogorbe atlaga a S. neumayer esetében a minuszvariansok, a S. tephronota
esetében pedig a pluszvariansok irdnydba tolodik el. Lathatd, hogy az egyik jelleg a
forrasfelosztasra (sziklarepedésekbdl kiszedett rovar-taplalék) utal, a masik pedig szexudlis
szignal. Mindkettd a kiillonbozd fajok hatarozott elkiiloniilését mutatja.

Az introgressziéo két kiilonb6z0 populacio egyedei kozti olyan hibridizacid, amelynek
soran a génaramlds aszimmetrikus (tehat a hibridizacio példaul csak az egyik populacid
immigrans himjei révén torténik). Az erdei pinty (Fringilla coelebs) esetében az eurdpai és
dél-azsiai népesség kozott kiillonbség van abban a tekintetben, hogy az eurdpai him altal
eldadott strofabol valamilyen elem a dél-azsiai him énekébdl hidnyzik. Az eurdpai ndstény a
teljes strofara van bedllitva, vagyis ha ebbdl valami hidnyzik, akkor nem reagal ra. Tehat az
indiai him hiaba énekel neki, ezt a néstény nem veszi jelzésként, viszont az indiai nOstény
elfogadja az eurdpai him jelzését, mert ugyan ,,bObeszédiibb”, mint amit 6 megszokott, de
minden benne van, amire reagal. A himek altal hordozott génaramlas az egyik iranyba megy,
a masik iranyba viszont nem. Tehat a reproduktiv izolacid részleges: a himek altal hordozott
gének csak egyik irdnyba tudnak dramlani, viszont k6lcsondsen mar nem.

A f6ldrajzi izolacid értékét akkor latjuk meg, ha az megsziinik, és teriileti atfedés jon létre.
A voroshast és a sargahast unka (Bombina bombina, B. variegata) kozotti teriileti atfedés
nagyon csekély mértékii hibridizdcidhoz vezet, mert itt a korabbi teriileti elkiiloniiléshez még
eltérd ¢lohely preferencia is jarul (a vorOshast unka az alfoldi €léhelyeket preferdlja, a
sargahast a hegy- és domvidékieket). Viszont a nyugat-eurdpai kormos varju (Corvus corone
corone) és a kelet-europai dolmanyos varji (C. corone cornix) talalkozasakor az Elbanal
hibridpopulaciok jottek l1étre. Ez csupan egy keskeny sav, hiszen mas-mas klimatartomanyhoz
alkalmazkodott az egyik ¢€s a masik, de a csekély genetikai eltérések miatt 1étrejon egy olyan
hibridzéna, amelyben megvalosul a kolesonds génaramlds mindkét irdanyban, hiszen a
hibridek teljes fertilitastak.

Vannak olyan esetek, amikor a populaciok hosszl lancolata visszaér a kiindulasi ponthoz,
¢s a lanc két vége atfedi egymast. Ha a lanc két vége annyira elkiilontilt, hogy egymassal
szemben kiilonb6z6 fajokként viselkednek (nem szaporodnak egymassal), akkor tavolsagbol
ad6do fajkeletkezésrdl van szo, amelynek az eredményeképpen gyiiriifajok alakulnak Kki.
Korabban ilyennek tartottdk a heringsiraly-eziistsiraly-fajkort. A heringsiraly rokonsagi kore
egy atlantikus—nyugat-mediterran és egy északnyugat-curdépai + bels6-azsiai csoportra
tagolodik. A heringsiraly (Larus fuscus) az utdbbihoz tartozik. Feltételezték, hogy az
eziistsiraly (L. argentatus) az észak-amerikai heringsirdlyok leszarmazottja, ¢€s
posztglacidlisan Amerika feldl népesitette be az észak-atlanti térséget. Ez azonban, és vele
egyiitt a gylrii-fajképz6dés hipotézise is megcafolodott, mivel kideriilt, hogy a L. argentatus
az észak-atlanti L. glaucoides europai vikariansa. A tavolabbi rokon tengeri siraly (L.
marinus) észak-amerikai eredetli, majd ez is masodlagosan fedte at az eziistsiraly és
heringsiraly elterjedését. Mai ismereteink szerint leginkabb a széncinege (Parus major)
fajkore felel meg a gytrifaj-képzOodés elvarasainak. Itt négy faj, az euroszibériai P. (major)
major, a kelet-azsiai P. (major) minor, a kozép-azsiai P. (major) bokharensis és a dél-azsiai
P. (major) cinereus elterjedése gytiriiszeriien veszi korbe a faj okologiai igényei szamara
alkalmatlan bels6-4zsiai sivatagi ovezeteket. Korabbi (glacidlis) izolacidjuk utan jelentdsen
szétterjedve négy teriileten kerliltek egymassal érintkezésbe: a Kaszpi-tengertdl keletre
(major/bokharensis/cinereus), Dél-Szibériaban  (major/bokharensis), Kelet-Szibériaban
(major/minor) és Dél-Kinaban (minor/cinereus). Korlatozott mértékii hibridizaciot korabban
csak egy keskeny zonaban, az Amur folyd mentén észleltek (P. major x P. minor), ma
azonban molekularis elemzésekbdl tudjuk, hogy alkalmi géncsere a posztglacialis terjedés
idején valamennyi taxon kozott végbement. Ezért az ilyen fajképzddési hatareseteket a
semispecies (félig-faj) megjeloléssel is illetik. Hasonld mérték(i hibridizaciot azonban a
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tobbnyire nem vitatott faji rangt kékcinege (P. caeruleus) és lazurcinege (P. cyaneus) kozott
is megfigyeltek.

Az allopatrikus fajkeletkezés a speciacio altaldnosan elfogadott modja, amelynek a 1étére
vonatkozoan tobbféle bizonyiték all a rendelkezésiinkre. Az egyik a politipikus fajok Iéte,
amelyek foldrajzilag eltérd és taxondmiailag elkiilonithetd populaciokbol allo fajok. Ilyen
példaul a Woodhouse kengurupatkany (Dipodomys ordii), amelynek 35 allopatrikus
elterjedésii alfaja van Eszak-Amerikdban. Egy masik bizonyiték a vikariancia. Ez —
szigoruan definialva — az a jelenség, amikor bizonyitottan monofiletikus testvérfajok vagy
fajfolotti egységek tagjai allopatrikus elterjedéstiek, mintegy egymast ,helyettesitik” a
kiilonboz6 kontinensek hasonld jellegli biomjaiban. Ilyen példaul az eurdpai és az amerikai
bolény (Bison bonasus, B. bison), az eurdpai- és a kelet-dzsiai viza (Huso huso, H.
dahuricus). Vikarians alpin és arktikus-alpin fajok Eurazsia és Eszak-Amerika kiilsnb6zo
magashegységeiben az eurazsiai arktikus-alpin Parnassius phoebus apolldlepke és észak-
amerikai vikariansa, a P. smintheus a Sziklas-hegységben, vagy példaul az Erebia aethiopella
szerecsenlepke-fajcsoport fajai (Erebia rhodopensis, E. aethiopella, E. gorgone) Dél-Eurdpa
magashegységeiben. Tagabb értelemben vikaridnsok azonban az északi és déli félteke biikkjei
(Fagus/Nothofagus) is, vagy a tiidoshalak genuszai (Lepidosiren, Protopterus). Gyakran,
helyteleniil vikariancidnak nevezik azt a jelenséget is (holott legfeljebb megtévesztd ,,al-
vikarianciarol” beszélhetnénk), amikor az ,.egymadst-valtd” allopatrikus elterjedést nem
monofiletikus eredet(i, hanem csak konvergencia vagy parallel fejlodés révén hasonld taxonok
mutatjak, vagyis nem monofiletikus csoportok helyettesitik egymast foldrajzilag elkiiloniilt
¢lohelyeken. Ilyenek példaul az eurazsiai ugréegerek (Dipus) és az észak-amerikai
kengurupatkanyok (Dipodomys). Esetenként, az eredeti fogalomtol eltéréen, ,,0kologiai
vikariancia” néven, szintén helyteleniil kiterjesztik a fogalmat olyan esetekre is, amikor
kétségteleniil kozel rokon fajok egymast a hasonld, de bizonyos szempontbdl eltérd
¢léhelyeken mintegy ,,helyettesitik” (pl. a kék és a szalagos karcsuszitakoté — Calopteryx
virgo, C. splendens). Ennek azonban szintén nincs koze az allopatrikus fajkeletkezéshez.

Parapatrikus fajkeletkezés

A parapatrikus speciaci6 esetében két szomszédos teriileten €16 populacio kozott alakul ki
diszkontinuitds valamilyen mechanizmus alapjan. A hatar két oldalan kiilénb6z6 iranyokban
haté szelekcio divergenciat okoz, amelynek eredményeként a szomszédos teriileteken €16
egyedek reproduktivan izolalodnak egymastol. A borjapazsitrol (Anthoxanthum odoratum)
kimutattdk, hogy az elmult néhdny évszdzadban a banyatelepek kozelében levod
populacidikban nehézfém-tolerancia alakult ki. Azoknak a populacioknak az evolucidja,
amelyekben erds szelekcid hatott a nehézfém-tolerancia kialakuldsanak az irdnyaba, kiilonvalt
a nem-tolerans populaciok fejlodésétdl, nemcsak a nehézfém-tolerancia, hanem a viragzasi
periddus €s az oOntermékenyités mértékének a tekintetében is. Ezeknek koszonhetden a
szomszédos populacidk reproduktivan izolalodtak.

Szimpatrikus fajkeletkezés

A szimpatrikus speciacié a fajkeletkezésnek mindazon eseteit magaban foglalja, amelyek
kezdeti szakaszdban nem torténik meg a populaciok foldrajzi 1éptéki térbeli elkiiloniilése. A
speciacio ebben az esetben valamilyen mds mechanizmus alapjan zajlik (pl. éldhely,
tapnovény, gazdadllat szerint). Kezdetben egy nagy, véletlenszerlien parosodo egyedekbdl
allo populacid egyedei kozotti kiilonbségek kiilonbozd habitatok és partnerek vélasztasara
sarkalljak az egyes egyedeket, majd a habitat-specializacio és a nem-véletlenszeri parosodas
kovetkeztében az egyedek genetikailag differencialodnak. A folyamat eredményeképpen
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kialakult két, egyiittesen eléforduld faj populacidinak egyedei kozott reproduktiv izolacio 1ép
fel, amely a populaciok kozott folyod géncsere akadalyat jelenti.

A szimpatrikus fajkeletkezés modjai.

Tapnovény-specializacidval egyiitt jaré szimpatrikus fajkeletkezés.

A gyumolcslegyek (Rhagoletis) eredeti tapnovénye a galagonya volt, majd bizonyos
egyedek attértek az almara. Mivel azonban az egyedeknek nagy a tapnovényhtisége (kb. 6%-
uk migral a két tapnovény kozt), ezért nagy valdszinliséggel a sajat tapndovényiik koriil
ropkodod egyedek kozil fognak maguknak part valasztani. A specidciohoz hozzajarul még a
galagonya ¢és az alma kozotti fenoldgiai kiilonbség is (a kettdnek a virdgzasi csticsa idében
elkiiloniil).

A fejlédési ritmus megvaltozasan alapulo (fenologiai) fajkeletkezés.

Az Eszak-Amerika nagy részén elterjedt Gryllus pennsylvanicus peteként telel at, és
kifejlett egyedei nyar végére jelennek meg, mig a G. veletis nimfaként telel at, imagoinak
aktivitasa pedig majustol juliusig tart. Ennek kovetkeztében a két faj szaporodési periddusa is
mas-mas id6szakra esik, igy nem parosodnak egymassal.

A szaporodasi rendszer megvaltozasan alapul6 szimpatrikus speciacio.

A pollinatorok 4altal eldidézett rendkiviil specidlis megporzasi mechanizmusok is
magukban hordozzak a szimpatrikus fajkeletkezés lehetéségét. Az Eszak-Amerikdban
szimpatrikusan el6forduldé négy bugatdlcsér-faj (Penstemon) specialis pollinatorokkal
rendelkezik. A Penstemon-fajok kozott fennall a hibridizacio lehetdsége, genetikai
fliggetlenségiiket azonban a szelektiv pollincio biztositja.

Szimpatrikus fajkeletkezés a gazdaallat szerinti elkiiloniilés alapjan.

Az apré termetli, parazita és hiperparazita hartyasszarnyuak (Chalcididae, Braconidae)
oOriasi fajszdma szimpatrikus specidcidval magyarazhatd. Hasonlo, foldrajzi izolaciot nem
igényld evolticiomodell alkalmazhat6 a vérszivo tetvek (Anoplura) fajaira is.

A fajkeletkezés genetikai mechanizmusai

Gének kozotti episztatikus kapcsolat

A reproduktiv izoldciés mechanizmusok genetikai alapjaival kapcsolatban a leggazdagabb
informacid bizonyos muslicafajokkal (Drosophila) kapcsolatban all a rendelkezésiinkre. T6bb
keresztezési kisérlet soran kimutattdk, hogy az F; generacidé himjei sterilek voltak, mig a
ndstények fertilisek (Id. Haldane-szabaly). Kideriilt, hogy a hibridek életképtelenségét illetve
sterilitdsat a keresztezett fajok kiilonb6zd génjei kozotti episztatikus kdlcsonhatasok okoztak.
A kisérletek arra is ravilagitottak, hogy az X-kromoszdéma hatdsa ebbdl a szempontbdl sokkal
jelentdsebb, mint az autoszomdké. Az X-kromoszoma, amennyiben konspecifikus
autoszoémakkal kombinalodik, nem okoz sterilitast. Viszont abban az esetben, ha az egyik faj
X-kromoszomaja egy masik faj autoszomaival 1ép episztatikus kolcsonhatasba, akkor a
hibridek terméketlenek lesznek. Emiatt tehat a himek esetében a sterilitds sokkal hamarabb
kialakul, mint a ndstényekben, és ebbdl adéddan az X-kromoszéman levé gének sokkal
gyorsabban evolvalodnak, mint az autoszomalisak, ugyanis az X-hez kapcsolt kedvezd
recessziv allélok sokkal inkébb ki vannak téve a természetes szelekcio hatasanak. Réadasul a
szexualis szelekcid miatt a himsterilitasra hatast gyakorld autoszomalis gének sokkal
gyorsabban evolvalodnak, mint a ndstények sterilitasat okozok. Kimutattak azt is, hogy az a
gén (Nup96), amelyik a D. simulans és a D. melanogaster hibridjeinek életképtelenségét
okozza, egy nukleoporin proteint kodol, ami a fehérjéknek és az RNS-nek a sejtmagbol a
sejtplazmaba val6 atjutasat szabalyozza. Mindkét faj esetében magas volt az aminosav-cserét
okoz6 szubsztiticidk szama a szinonim baziscserékhez képest, ami azt mutatja, hogy a
divergenciat ebben az esetben a szelekcid okozta.
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Citoplazmas inkompatibilitas

A rovarok esetében a fajkeletkezés egy lehetséges oka a citoplazmas inkompatibilitas, amit
(tobbek kozott) a Wolbachia nemzetségbe tartozo intracellularis baktériumok okozhatnak.
Ezek a baktériumok a rovarpeték sejtplazmajaban oroklédnek. A Wolbachia-kat hordozo
peték normalisan fejlodnek, akar fert6zott, akar baktériummentes himek termékenyitik meg
6ket. Ha egy fert6zott him és egy baktériummentes ndstény keresztezddik egymassal, akkor
az utodokban az apai kromoszomak a fejlédés folyaman elvesznek. Ugy tiinik, hogy a
Wolbachia-k manipulaljak a him ivarsejteket, mégpedig ugy, hogy az apai kromoszomak a
zigotaban megsemmisiilnek. Az apai kromoszomak elvesztése a diploid fajokban (pl. a
muslicdk esetében) zigota mortalitast okoz. A haplodiploid rovarok esetében (pl.
hartyasszarnyuak — Hymenoptera) a megtermékenyitett petékbdl ndstények, mig azokbol,
amelyeket nem termékenyitenek meg, himek fejlédnek. Ennek kovetkeztében azok a zigotak,
amelyekben az apai kromoszomak megsemmisiilnek, tulélnek, és olyan him egyedek fejodnek
ki beldliik, amelyek csak anyai kromoszomékat hordoznak. Diploid fajok esetében a parosodo
himnek és ndsténynek ugyanazt a Wolbachia-torzset kell hordoznia ahhoz, hogy életképes
utodok johessenek létre a két fertdzott sziild keresztezddésébodl. A haplodiploid fajoknal
viszont, ha kiillonboz6 torzseket tartalmazd egyedek parosodnak, akkor az utédok anyai
kromoszomakat tartalmazé himekké fejlddnek. Ez torténik a Nasonia vitripennis és a N.
giraulti parazitoid darazsfajok esetében is. Ha a két faj himjei és ndstényei parosodnak
egymassal, akkor minden esetben haploid (csak az anyai kromoszémadkat tartalmazd) himek
jonnek létre. Amennyiben a himeket sugarkezelésnek vetették ala (igy a Wolbachia-k nem
modosithattak a himek ivarsejtjeit), akkor a masik faj ndstényeivel valé parosodasok
eredményeképpen diploid kromoszémaszerelvénnyel rendelkez6 ndstények jottek 1étre, ami
tehat azt bizonyitja, hogy valoban ezek a baktériumok felelosek az inkompatibilitasért. A két
darazsfaj kozott mas reproduktiv izolacios barrierek is vannak, tehat ebben az esetben nem a
Wolbachia-k altal indukalt inkompatibilitas okozott fajképzidést, bar lehetett annak a kezdeti
1épése.

Kromoszomalis kiilonbségek

A stasipatrikus fajkeletkezés kariologiai valtozasokkal egybekotott fajképzodési
folyamat, amelynek soran az areadinamikus valtozasok révén létrejott kezdeti fajon beliili
divergenciat kiilonb6zd kromoszomalis mechanizmusok erdsitik meg, illetve stabilizaljak
annak hatarait. A fajok kozotti genetikai eltérés radikalisabb genetikai atrendezddés,
kromoszémalis inverzid, transzlokacid, duplikacio és ,,robertsoni fizi6” révén jon létre. Ezek
a mechanizmusok kromoszomaszerkezeti és -szambeli eltéréseket hoznak 1étre a fajok kozott.

A kromoészomaszerkezet valtozéasainak a posztzigdtikus izolacidban és a fajkeletkezésben
betoltott szerepe bizonytalan. A kérdés az, hogy a heterozigotak esetében a kromoszomak
atrendezddése csokkenti-e a fertilitast a hibridekben (tehat okoz-e posztzigdtikus izolaciot
fajok tobbszoros transzlokaciok révén kiillonbdznek egymastol. A Datura stramonium és a D.
discolor nevii maszlagfajok egyarant 12 par kromoszoémaval rendelkeznek. Az F; hibridekben
7 par normal parokat képez a meidzisban, mig 5 par tobbszords transzlokacidkat szenved. Az
utobbi kromoszomak esetében egy 10 kromoszomabol allo gylrli jon létre, amelyben a
stramonium-kromoszémak karjai a discolor-kromoszomak egy-egy karjaval kapcsolodnak.
Ennek kovetkeztében az aneuploid szegregacidkra szdmos lehetéség adodik. A tarajos gote-
fajcsoport (Triturus cristatus) esetében a kromoszoémak ,,lampakefe”’-mintazatai (amelyek a
szikanyagot kodolo gének amplifikacioja révén jonnek Iétre) mutatnak fajspecifikus
eltéréseket.
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A levantei foldikutya (Spalax ehrenbergi) kozel-keleti elterjedési teriiletén beliil kiillonb6z6
kromoszomaszamu  allomanyok talalhatok, melyek el6forduldsa foldrajzilag ol
koriilhatarolhatd, és egybeesik Izrael kiilonbozé klimajh teriileteivel. Az allomanyok
talalkozasanal hibridzonak taldlhatok, melyekben steril allatok vannak. Az egyébként kiilsé
morfoldgia tekintetében teljesen azonos megjelenésii allatok a kromoszomaszambeli eltérések
mellett a kiilonb6z6 kromoszémalis tipusokra jellemzé differencialt territoridlis szeizmikus
kommunikécioval rendelkeznek.

Homoploid hibrid specidcio (rekombindcios fajképzidés)

Két faj hibridizacidja diploid utdédok Iétrejottét is eredményezheti. Az Fy hibridek kozott
lesznek fertilis egyedek is, amelyek reproduktivan izolalodnak a sziiléfajoktol. Ezeknek az
egyedeknek a gyakorisaga idével megnd, igy a tovabbiakban kiilon populdciot hoznak 1étre. A
diploid fajok hibrid eredetét morfologiai, kromoszomalis és egyéb molekularis markerek
révén lehet kimutatni. Példaul az észak-amerikai bugatolcsér-fajok (Penstemon) esetében
enzimpolimorfizmus vizsgalatok és egy nuklearis, valamint egy kloroplasztisz DNS-szakasz
restrikcios fragment mintazata alapjan kimutattak, hogy a P. clevelandii a P. spectabilis és a
P. centranthifolius hibridje. Hasonloképpen harom kiilonb6zé napraforgo-fajrol (Helianthus
anomalus, H. paradoxus, H. deserticola) kideriilt, hogy azok a H. annuus és a H. petiolaris
diploid hibridjei. Bar az F; hibridek alacsony fertilitdsuak, de leszarmazottaik termékenyek, és
posztzigoétikus izolacids mechanizmusok révén izoldlodtak a sziilofajoktdl. A rekombinans
fajok a sziilokétol eltérd élohelyeken élnek, késobb virdgzanak és egyediilalléo morfoldgiai és
kémiai tulajdonsagokkal birnak. A H. anomalus-nak példaul vastagabb, szukkulens levelei
vannak ¢és kisebb virdgfeje, mint barmelyik sziiléfajnak. Ez a fajkeletkezési folyamat
viszonylag gyors. A H. anomalus-rdl példaul kimutattak, hogy koriilbeliil 60 generacidval
ezel6tt alakulhatott ki.

Poliploidia

Két faj hibridizacioja soran poliploid populaciok is létrejohetnek, amelyek posztzigdtikus
1zolaci6s mechanizmusok révén izolalodnak a diploid (vagy egyéb ploidiatoku) sziil6fajoktol,
és 1j fajja valnak. A poliploid speciacio az egyetlen mod, ami azonnali fajkeletkezéshez vezet.
A poliploidia nagyon gyakori a novények korében (a viragos névények 35%-a tobbszords
kromoszéma allomannyal rendelkezik). A poliploidia két szélsdséges esete az auto- és az
allopoliploidia. Az autopoliploid él6lények konspecifikus egyedek parosodasabol jonnek
létre, de a meidzis sordn a kromoszomak nem valnak szét, igy a létrejott egyedek
kromoszémakészlete a sziilokének a tobbszordse lesz. Példaul a burgonya (Solanum
tuberosum) egy dél-amerikai faj autotetraploidja (4n). Az allopoliploid élélények két
kiilonboz6 faj hibridizacidja révén jonnek létre. A t6bbszoros kromoszomaszamu hibridek a
genetikai  és kromoszomalis inkompatibilitdsnak koszonhetéen részben sterilek. Az
autopoliploidok gyakran aneuploid gamétdkat képeznek, ezért sterilek. Az allopoliploidok
kromoszomai viszont normdl bivalenseket képeznek a meidzisban, ivarsejtjeik életképesek,
igy altaldban majdnem teljesen termékenyek. Az auto- és allopoliploidia kozdtt azonban
szamos koztes eset 1étezik. Példaul egy diploid (2n) és egy haploid (n) ivarsejt egyesiilésébdl
triploid (3n) egyed jon 1étre, a triploid (3n) és a haploid (n) gamétak Osszeolvadasakor pedig
tetraploidok (4n) alakulnak ki. A péaratlan ploidiafokl novények altalaban sterilek. Mivel a
tetraploid (4n) és a diploid (2n) egyedek hibridjei triploidok, és nagyrészt terméketlenek, ezért
a tetraploidok (4n) reproduktivan izolaldédnak, és 0j fajja alakulnak. Harom diploid eurodpai
bakszakall-faj (Tragopogon dubius, T. pratensis, T. porrifolius) széles elterjedéstivé valt
Eszak-Amerikaban, ahol elkezdtek hibridizalodni, amelynek eredményeként két allotetraploid
uj faj jott 1étre (T. mirus, T. miscellus). DNS-vizsgalatokkal kimutattak, hogy ezek az 0j fajok
egymastol fliggetlen hibridizaciés események soran alakultak ki a diploid sziiléfajokbol. Az
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allohexaploid (6n) termesztett buza (Triticum aestivum) szintén tobbszords hibridizacio és
poliploidia terméke. A hibridizacid tehat altalaban nem egyszeri esemény, a keresztezddés €s
az azt kovetd izolalodas egymast valtogatjdk Az F; hibridek gyakran poliploidia vagy
apomixis révén allanddsulnak. Az apomixis a szaporodds mindazon formainak Osszefoglalo
neve, amelyekben a meidzis és sziingamia (zigota-képzodés) teljesen vagy részben meghitsul.
Az embri6 kialakulasa megtermékenyiilés nélkiil torténik (a redukcios osztoédas elmarad). A
kiilonboz6 ploidiafokt formak koziil tobb reproduktivan izolalodik. Egy ujonnan kialakult
tetraploid egyed egy diploid populacioban random keresztezddik, de a reproduktiv sikere
alacsonyabb, mint a diploidoké, mivel az utédainak a nagy része ¢€letképtelen vagy steril
triploid lesz. Minél alacsonyabb a tetraploidok ardnya a populacidéban, annal alacsonyabb lesz
a magprodukcié mértéke, mivel a tetraploidokat ebben az esetben fdleg a diploidok
termékenyitik meg. Viszont dnmegtermékenyités, vegetativ szaporodas, illetve a diploidoktol
vald niche-szegregacié eredményeképpen létrejohet egy 1j, életképes poliploid populacid. A
poliploidok szdmos fizioldgiai és 6kologiai tulajdonsag tekintetében 1ényegesen eltérhetnek a
diploid él6lényektdl, ezért képesek lehetnek uj niche-ek elfoglaldsara rogton a kialakulasukat
kovetéen. Példaul a gyermeklancfii (Taraxacum officinale) esetében a kétivari és a
partenogenetikus (apomiktikus) szaporodas kombindcidja nagy dkoldgiai valtozatossaggal jar.

A fajkeletkezés koztes eseteli

Bizonyos esetekben a szokdsostol eltérd taxonomiai rangu egységek jonnek létre. A
fajfeletti evolicid gyakori kezdeti szakasza, amikor a rokon taxonok kozti reproduktiv
izolacid mar tobbé-kevésbé kialakult, de elterjedésiik még a foldrajzi alfajokra tagolodo
politipikus fajok allopatrikus mintdzatat mutatja. Az igen kozel rokon, (dontden) allopatrikus
elterjedésii fajok (illetve semispecies-ek) lancolatai a superspecies-ek (,,fajkorok”). A
semispecies (félig-faj) olyan populacié vagy populacidécsoport, amely a reproduktiv izolacio
tekintetében mar meghaladja az alfaji szintet, de még nem tekinthetd teljesen elkiiloniilt,
onalld fajnak. Gyakran jon létre foldrajzi izolacid eredményeként. Semispecies-ek
kialakulhatnak kisebb mértékii kromoszomalis valtozassal is, példaul egyes nappali lepkéknél,
ahol a holocentrikus kromoszomak fragmentacidja miatt Gn. szamfeletti (a meidzis soran
rendellenesen viselkedd) kromoszomak is létrejohetnek, amelyek kiilonb6zd keresztezési
kombindciokban csak részleges sterilitast (pl. csak az F; sterilis, vagy a visszakeresztezddés
mar részben fertilis, stb.) mutatnak. Ilyenek lehetnek példaul a repcelepke (Pieris napi) és a
hegyi fehérlepke (P. bryoniae) hibridjei, amelyeknél emellett még aszimmetrikus génaramlas
is 1étrejohet, mivel csak a tagtiréstt P. napi himjei hatolnak be a P. bryoniae él6helyeire,
forditott irdnyl migracié nem jon létre.

Az okotipusok (0kologiai rasszok) térben szorosan egymds mellett €16, de eltérd
¢léhelyeken pontszeriien elterjedt populacidi egy adott fajnak, melyek sokszor genetikailag is
kiilonboznek egymastol. A hangyaboglarkak (Maculinea) obligat mirmekofil rovarok,
amelyek Myrmica hangyafajok fészkeiben nevelddnek ki. A sziirkés hangyaboglarkanak
(Maculinea alcon) két kiilonboz6é alakja van: az egyik szaraz gyepekben fordul eld, és a
keresztestarnicsot (Gentiana cruciata) hasznalja inicialis tipnovényként, mig a masik nedves
rétek lakdja, és a larvai kezdetben a kornistarnics (Gentiana pneumonanthe) éretlen
magkezdeményeivel taplalkoznak. A két forma tehat eltérd él6helyeken fordul eld, és
fenologiailag is elkiiloniil, mivel a keresztes- és a kornistarnics virdgzasi periddusa kozott
koriilbeliil egy honapos kiillonbség van. Rdadasul a hangyagazda-hasznélatban is kiilonbségek
vannak. Ennek ellenére genetikailag nem kiiloniilnek el, csak lokalis adaptacidknak
tekinthet6k. A hajtetii és a ruhatetii (Pediculus humanus capitis és P. humanus humanus)
termékenyen hibridizal egymassal, bar kiilonb6z6 helyeken élnek. A ruhatetli a hajtetlinek az
emberré valas soran kialakult (j 6kologiai valtozata, amely a ruha szdvetei kozott valo élésre
specializalddott.
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KOEVOLUCIO

Mi a koevolucio?

A koevolucio alapvetden két faj (vagy fajfolotti taxon) egymassal kdlcsonhatasban torténd
fejléddése. A fogalmat két amerikai kutatd, Ehrlich és Raven hasznalta eldszor az 1960-as évek
kozepén, akik novények illetve herbivor rovarok (lepkék) kolcsOnhatasait vizsgalva
megallapitottak, hogy azok egymasra reciprok és szimmetrikus szelekcios kolcsOnhatést
gyakorolnak. A tapnovény és a tapnovény-specialista allat kolcsonds valtozassorozata gy
zajlik, mint egy ,,fegyverkezési verseny”, Iépések és ellenlépések sorozatabdl all. A novény
azzal igyekszik védekezni az 6t fogyaszto rovar ragasaval szemben, hogy riasztod hatasu vagy
mérgez0 masodlagos anyagcseretermékeket (szekunder metabolitokat) termel, a novényt
fogyasztd rovar pedig egyre jobban ellenallova valik a novény toxikus anyagaival szemben
detoxikacios mechanizmusok kifejlesztése révén. Ez a kolcsonds 1épés-valaszlépés sorozat a
végén egy ,.dontetlen” egyensulyi allapottal végzddik, amikor egyik sem tudja a madsikat
viszonylagos egyensulyi helyzetébdl kilenditeni. Az adott ndvénycsoport és a rajuk
specializalt fitofdgok tehat egymadssal parhuzamosan fejlddnek, és ennek a parhuzamos
fejlédésnek a soran a fitofagok evolucids folyamatai visszahatnak a tapndvényeik evolucios
fejlodésére. Ennek eredményeként idonként az adott ndvénycsoport €és a fogyasztasukra
specializalt fitofagok molekularis markerek alapjan szerkesztett torzsfai tiikorképi mintazatot
mutatnak. Ez azt jelenti, hogy adott fitofag csoport egymassal kozelrokon novények
fogyasztasara specializaloédott, ¢és az egymasra gyakorolt kolcsonhatdsaik soran
,Kofilogenetikusan” fejlédtek.

A koevolucios folyamatoknak léteznek azonban mas megkdzelitési modjai is. Az egyik
ilyen a Jermy Tibor altal az 1980-as években javasolt szekvencialis evolucié. O szintén
novények ¢és herbivorok kapcsolatait vizsgalta, amelynek soran megallapitotta, hogy a
ndvények evolucios kibontakozasa nagymértékben autoném folyamat, és a ndvényevok
fejlédése csupan koveti a gazdandvény evolucios fejlédését anélkiil, hogy lényegesebben
visszahatna ra. Tehat a kiilonbség a koevoltcié el6bbi meghatarozasahoz viszonyitva az, hogy
mig az el6bbi azt allitja, hogy a fitofdgok visszahatnak a tdpndvényiik evolucios fejlodesére,
addig a szekvencialis evolucio szerint a fitofagok csak kovetik a novény fejlodését, csak
valogatnak a lehetséges tapnovények kozil anélkiil, hogy visszahatnanak azoknak az
evolucios fejlodésére. Tovabbi kiilonbség, hogy a koevoluciora szamos matematikai modellt
is kifejlesztettek, példaul arra, hogyan valtozik a populacidé dinamikaja, illetve
génfrekvencidja a populédcios kolcsonhatdsok kozben. A szekvencidlis evolucionak ilyen
modellcsalddja nem keletkezett, megmaradt empirikus jellegli példatarnak. A masik
szemléleti kiillonbség az, hogy a koevolucios elmélet a biotikus kolesonhatasok (kompeticio,
predacio) erdsségének feltételezésébdl indul ki, a szekvencidlis evolucioé hivei viszont inkabb
a lazébb, esetlegesebb szervezddésii koegzisztencidk feltételezésébdl indulnak ki, tagadva,
hogy a kozosségek szervezddésében szigorubb kényszerek, szabalyok érvényesiilnének.

A koevolucios folyamatok lezajlasdnak mechanizmusat, illetve magéanak a koevolicionak a
fogalmat illetden ma sincs teljes egyetértés, viszont valamennyi definicié az egymasra hatés
kolcsondsségére teszi a hangsulyt, ami az evolicids iddskalan eldrehaladva genetikai
véltozasokat idéz(het) eld. A koevolucids folyamatokban zajlé genetikai valtozdsok az
alabbiak szerint modellezhetok. Az egyszeriiség kedvéért vegyiink figyelembe két genetikai
lokuszt, rajtuk egy-egy allélparral. Ez azt jelenti, hogy adott esetben barmely populacié az A
illetve B genetikai lokuszok alléljainak egy bizonyos relativ gyakorisagaval jellemezhet6, és
minden egyes géngyakorisagi eloszlashoz hozzarendelhetd az adott géngyakorisagli populécid
megfeleld genetikai ratermettségi (fitnesz) értéke. Ha barmely tetszdleges x-y értékparhoz
hozzarendeliink egy fitnesz értéket, akkor belathatd, hogy ezek az értékek domborzati képet
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adnak, olyan lesz a fitnesz feliilet, mint egy hegyekkel-volgyekkel tarkitott taj. A populaciok
ennek a ,,tajnak” a cstcsain rendelkeznek egy-egy viszonylagos fitnesz-optimummal.

Ezeknek az erésen leegyszeriisitett modelleknek alapveté tulajdonsaguk, hogy a korlatozott
populaciondvekedés novekedési sebesség egyenletébdl kiinduld, un. egyensulyi modellek.
Amennyiben a novekedési sebességet nullanak tekintjiik (egyensuly!), megkereshetjiik az
egyensuly feltételeit. Ezek a modellek az abszolut fitnesszel operdlnak, mivel a populaciok
novekedésére €s génfrekvencia-valtozasara is vonatkoznak. Ez az abszolut fitnesz a viabilitas
¢és a fertilitds szorzata. Ennek a szorzatnak az egyik tagja, a viabilitds, egy relativ talélési
arany, ami azt fejezi ki, hogy az adott genotipus mekkora hanyada éri el a szaporodoképes
¢letkort. A masik tagja, a fertilitds, az adott genotipus egy atlagos egyedére jutd abszolut
utodszamot fejezi ki. A fertilitas tehat egy abszolut szam, vagyis a talélési arannyal vald
szorzata is abszolut szam, ami azt fejezi ki, hogy az adott genotipus hany egyede lesz jelen a
kovetkezd nemzedék felndtt, fertilis egyedei kozott. Amennyiben ezt a populdcidban
valamennyi genotipusra megadjuk, akkor megkapjuk a kovetkezd nemzedék tuléld x fertilis
egyedeinek szamat. Ezért a populacié egyedszama — idOben 4t nem fedd nemzedékek esetén —

nagyon egyszeriien megadhato:
N1 = Ne W

ahol W a populaciéo abszolut atlagfitnesze, amelyet az egyes genotipusok abszolut
fitneszének és az egyes genotipusok relativ gyakorisaganak a Szorzataként kapunk meg.
Abban az esetben, ha a populacié abszolut atlagfitnesze 1-gyel egyenld, akkor un. stacioner
populaciorél van sz, aminek az egyedszama nem novekszik, és nem csokken. Ez adott
esetben az egyensulynak a feltétele, ami akkor kovetkezik be, ha a populacid ndvekedési
sebessége 0. Ekkor

dN/dt=0 illetdleg N¢= K

gondolva a korlatozott ndvekedés ismert egyenletére, amelyet ezekben a szdmitasokban az
alabbi formaban szokas hasznalni:

dN/dt =1 N (1 - N/K)

ahol r az egyedenkénti ndvekedési rata, azaz a sziiletések és a halalozasok ratajanak a
kiilonbsége, K pedig a kornyezet eltartoképessége.

Amennyiben stacioner populaciorol van szé: r - N - r - N? /K = 0. Belathaté, hogy a
stacioner populacio tehat meghatarozott genotipus ardnyok esetén jon létre.

Amennyiben egymadssal kolcsonhatdé populaciok (pl. kompeticié vagy préda-predator
kapcsolat esetén) egyensulyba jutnak, akkor egymas genotipus-eloszlasat is bizonyos
egyensulyi értéken stabilizalhatjdk. Tehat 1ényegében ezek azok az abszolut fitneszen alapuld
modellek, amelyek segitségével le lehet irni az egymasra hatd populacidknak az egyedszdm-
véltozasat, illetve kicsit bonyolultabb formaban a génfrekvencia valtozasait is.

Ettdl eltérd, un. nem egyensulyi modelleket is kifejlesztettek. Természetesen az egymasra
hat6 populaciok gyakorlatilag sohasem jutnak el egy abszolut nyugalmi helyzethez, hanem
ahogyan a fitnesz csucsok valtoznak, ugy probaljak allandéan ezt a folyamatot kovetni.
Ezekre a folyamatokra fogalmaztdk meg (az angol nyelvteriileten népszerti ,,Alice in
Wonderland” meséjére utalva) az un. ,Red Queen’-elvet, aminek az a Iényege, hogy
valojaban a populaciok soha sincsenek egy abszolut optimélis helyzetben, hanem egy
viszonylagos optimumnak az id6k folyaman ,.el kell romlani” ahhoz, hogy egy korabbi
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optimumtdl eltérd, ujabb, viszonylagos optimum helyzetbe jussanak. A ,,Red Queen”-elv tigy
foghat6 fel, hogy adott esetben nem egy populacié mozog egy fitnesz domborzati tajon,
hanem egymassal kolcsonhatasban 1évé populacioknak a halmaza. Mivel ennek a fitnesz-
tajnak a relativ csticsai maguk is mozognak, ezaltal a populacié az egymashoz viszonyitott
egyensulyat csak akkor tudja megdrizni, ha a kordbbi helyzetéhez képest eltolodik. Arrdl van
sz0, hogy a populacié vagy populacidk tuléléséhez a korabbi optimumoknak az ,,elrontésa”
sziikséges ahhoz, hogy egy valtozo szitudcidban Ujra egy viszonylagos egyensulyi helyzetet
vegyenek fel egymashoz képest. Szoktdk ezt még ahhoz is hasonlitani, hogy ha valaki egy
futészalagra raall, és helyben akar maradni, akkor el kell kezdenie futni, mégpedig olyan
sebességgel, hogy a futdészalag mozgasat ezzel ellensulyozza. Itt tulajdonképpen a fitnesz
csucsoknak a mozgésat kiegyensulyozo ellenirdnyt mozgésrol van sz6, amellyel az egymassal
kolcsonhatasban 1évo populacidk a viszonylagos egyensulyi helyzetiiket meg tudjak drizni.
[,,Lasstu egy orszag lehet — mondta a Kiralynd. Minalunk, ha teljes er6dbdl rohansz, az épp
csak arra elég, hogy egy helyben maradj. Ha mashova akarsz jutni, legalabb kétszer olyan
gyorsan kell futnod!” (Lewis Carroll: Alice Tiikérorszdagban)]

Ez azt is jelenti, hogy ebben a jatékban az is benne van, hogy ha ez a bizonyos fitnesz
tajkép két vagy tobb csucst, akkor egy genetikailag heterogén populacio adott esetben
,,sz&tfolyhat” tobb cstcs iranyaba is, és ennek az eredménye az, hogy idével egymastol eltérd
csucsokat foglal el. Ezt a jelenséget nevezziik diszruptiv szelekcionak. Adott esetben a
diszruptiv szelekcio is lehet koevolutiv: olyan esetekben, amikor a kompetitornak a tdmadasi
pontjai éppen a koztes mezokre iranyulnak. Ilyen esetet irtak le példaul az erdei feny6 (Pinus
sylvestris) és a zart allomanyokat alkotd lombos fak esetében. Az erdei fenyd populacioknak a
lapok, a homokteriiletek illetve a sziklds termdhelyek egymastol élesen eltérd termdhelyi
viszonyai, relativ optimumai felé¢ kellett divergalni azaltal, hogy a mélyebb termdrétegii
talajokrol az erdteljesebb kompetitor, zart alloméanyokat alkot6 fak (magassagi dvezetenként:
tolgy, biikk, luc) nyomasa kovetkeztében kiszorultak. Veégiil is a tobb kiilonallé okologiai
niche elfoglaldsa, és az ezeken vald viszonylagos stabilizdlodds is lehet adott esetben
koevolutiv eredetii.

Az abszolut fitneszen alapuld koevolucidos modellekbdl az is kovetkezik, hogy adott
populécionak a tulélése érdekében két alapvetd stratégiai lehetdsége van. Az egyik véglet az,
amikor a populéci6 a tulélésért folytatott versenyben a reproduktivitdsaval, a szaporulataval
probal nyerni (Gn. r-stratégista), a masik pedig az, hogy a populédcid egy viszonylag magas
kornyezeti eltartoképességi értékre all be, és a telitettség allapotdban a viszonylag magas
tuléloképességével probal meg feliilmaradni (in. K-stratégista). Ezek az alternativ r- illetve
K-stratégiak nyilvanulnak meg a koevoltcios folyamatokban is. Ezek a koevoltcios példak az
¢lévilag bizonyos csoportjainak a nagyfoku sokféleségét probaljak megértetni.

Kinalkozé példa a pollen- és nektartermeld virdgos ndvények €s a pollindtor allatok
koevolucidja. Ez a tropusi esderddk diverzitdsdnak egyik lényeges tényezdje. Egy tropusi
erd6kozosségben vannak példaul denevérporozta viragok. Ezeknél 1ényeges az, hogy a pollen
lehetdleg nagy szemcséjli és ragadds legyen, hiszen a pollinator allat a fején 1évd szérzetén
viszi tovabb a pollen legnagyobb részét. Emellett a nektarnak olyannak kell lennie, hogy az a
denevér altal felvehetd legyen. Ezeknek a viragoknak megfeleléen nagyméretiinek és éjszaka
illatozonak kell lennie. Més a madar-, példaul kolibriporozta virdg, amelynek altalaban hosszu
tolcsére van. Ez a hosszu tolcsér valaszképpen specializalt lehet aszerint, hogy egy kis- vagy
egy joval nagyobb termetii faj porozza-e be. Mivel ezek nappali allatok, fontosak a virdg nagy
mérete mellett a rikitd szinek is. A nektarnak kdnnyen felszivhatonak, viszonylag hignak kell
lennie. Tobb tekintetben hasonldak egymashoz a méhek ¢és a lepkék altal megporzott viragok.
Egyrészt azért, mert a méh-alaku hartyasszarnyuaknal kialakul egy csdrszerti, nyald tipusu
széjszerv, illetve a lepkéknél kialakult az allkapocs kiilsé karé¢jaibol a podornyelv, amellyel
mélyen be tud hatolni a virdgba. A méhek ¢s a lepkék is vizualis 1ények, ¢s latasuk jelentds
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része az UV-tartomanyba esik. Kovetkezésképpen a hartyasszarnytak- és a lepkék-porozta
viragokon ultraibolya megvilagitasban fluoreszkald jelek vannak, amelyeket UV-lampéaval
lehet detektalni, és amelyek abban a fenofazisban jelennek meg, amikor az adott virdg
nektartermeld stadiumban van. Ez évszakosan is, de napszakosan is igaz, tehat abban az
esetben, ha az illeté pollinatornak egy déleldtti és egy délutani aktivitdsi maximuma van,
akkor ehhez igazodik a ndvénynek a nektartermelése is. A nektartermelés csucsait a rovar
szamara a viragok UV-mintazata jelzi. A kovetkezd csoportot a bogarporozta viragok
alkotjak. A bogar a viragon rendszerint Gssze-vissza maszkal és turkdl (bundasbogéar —
Tropinota hirta, viragbogarak — Cetoniidae), kdvetkezésképpen a viragnak kell6 szilardsaggal
alatdmasztottnak kell lenni, tanyérszeriinek, amelyen a bogar meg tud telepedni. Ezeknél a
pollentermelés a 1ényeges, kevésbé fontos a nektar mennyisége. Végiil vannak a 1égyporozta
viragok, melyek altalaban vordses, barnas vagy hullara emlékeztetd, tortvér szintiek, és
gyakran még hullafoltszeri foltozottsag is van rajtuk, €s ezt az ingert nem éppen kellemes illat
erdsiti meg. A légyporozta viragok jelentds része még rdadasul csapda is, mert mint rovarfogo
ndvény, adott esetben a pollinator rovart foglyul ejti és megemészti.

A koevolucio tipusai

a. Fajok kozotti koevolucio. Ebben az esetben két faj evolvalodik kdlesondsen egymasra
hatva. Ilyen kolcsonhatas van a ragadozok és prédaallataik kozott, példaul a farkas és a
szarvasok, vagy a gepard ¢és a gazellak kozott.

b. Diffaz (vagy guild) koevolicié. Szamos faj evolvalodik egymassal kdlcsonhatasban,
mikézben minden részt vevé faj hat a tobbire valamilyen mértékben. Példaul egy
gazdafaj két kiilonb6z6 parazitafaj elleni rezisztencidjdnak a hatterében levd genetikai
valtozatossag korrelalhat.

c. ER-tipusu (escape-and-radiate) koevolucié. Egy faj olyan védekezési mechanizmust
fejleszt ki az ellenségeivel szemben, ami lehetdséget biztosit arra, hogy kilépjen a veliik
vald kapcsolatrendszerbdl és diverzifikalodjon. Ilyenek azok a ndvényfajok, amelyek
hatékony kémiai védelmet tudtak kifejleszteni szamos fitofag rovar ellen. Ennek
kovetkeztében a  tdpndvények a  predaciés nyomds aldl  felszabadulva
diverzifikalodhattak, ezaltal a taplalékforras kémiailag valtozatos repertodrjat biztositjak
a rovaroknak, amelyek késobb adaptalddtak hozzajuk, és ezaltal szamos 1 fajuk johetett
1étre. Ez 1ényegében a szekvencidlis evolicio egyik konkrét lehetdsége.

Koevolucio taplalkozasi kapcsolatokban

Novények és fitofagok

A fitofagia evolucidja is koevolucids probléma. A nodvényi taplalék fogyasztasanak
valoszinlileg a nedvszivas volt az els6dleges formaja, elészor a fatermetli harasztok
sporofillum-fiizéreibdl a kozépsé karbonban. A perm végén erésebb valtas tortént. Ekkor
jelentek meg a nagy fajszamu szipokas és teljes atalakulasti csoportok. A ragadozé alakok
mar a karbonban nagy szamban voltak jelen, a rago szajszervii névényevok pedig a permben
illetve a tridszban tettek szert nagy fajgazdagsagra. Ezek részben mar nyitvatermdk tobozaival
és magvaival taplalkoztak. Nagyjabol a foldtorténeti kozépkor derekan alakultak ki a
novények belsejében akndzo, a mezozoikum vége felé pedig a ndvényeken gubacsokat képezd
alakok, tobb kiilonb6zd rovarcsoportban (hartydsszarnyuak, legyek, lepkék). Ha
Osszehasonlitjuk a rovarok kiilonb6z6é csoportjainak a fajszamait, akkor lathatjuk, hogy a
ndvényevd alakok zommel a nagy fajszamu csoportokban vannak, példaul a bogarak, lepkék,
hartyasszarnyuak, kétszarnytak, poloskak és kabocak, illetve a Iényegesen kisebb fajszamu
egyenesszarnyuak kozott. Ez még vilagosabba valik, ha megfigyeljiik a kdvetkezd aranyokat.
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Mintegy 1,8 milli6 a jelenleg ismert leirt fajoknak a szama. Ennek valamivel tobb, mint a fele
rovar (kb. 57%-a), ezen beliill 26% illetve 31% a fitofagok és a nem fitofagok aranya. A
tobbsejtli novények fajszama nagyon kozel all a fitofag rovarok fajszamahoz. Az egyéb
gerinctelenek csupan 15%-ot, mig a gerincesek csak 4%-ot tesznek ki.

Milyen evolucios kihivasokkal kellett a fitofagoknak szembenézniiik? El0szor is, nagyon
lényeges tényez0 a kiszaradéassal szembeni védekezés. Ez nagyon sok fitofagot inditott arra,
hogy a tapnovény belsejébe huzddjon. Ha az aknazé rovart eltavolitjuk a novény belsejébdl,
akkor rohamos testsulycsokkenés tapasztalhatd, ugyanakkor a hemolimfa ozmotikus értéke
rendkiviil magasra szokik. Ez a stadium mar irreverzibilis, a novény belsejébdl eltavolitott
rovar pusztuldsdhoz vezet. A masik alapvetd akadaly a novényi szoveteknek az allat testéhez
képest csekély szarazanyag-, és ezen belill is, a kiilondsen csekély nitrogéntartalma. Tehat a
rovarnak a sajat testosszetételéhez képest alapvetden eltéré nitrogénforrashoz kell
alkalmazkodni. Nagyon Iényeges tényez6 ebbdl a szempontbol, kiilondsen a nedvszivo fajok
szamara, a tipndvénynek a szabad aminosav-tartalma. A feny6n €16, gubacsokozé levéltetvek
sajatos szezonalitdst mutatnak. A nagymértékben elszaporodd és tapndvényrdl-tapndvényre
vandorl6 szarnyas alakoknak (migrans alata) a megjelenése egybeesik a tapnovény tavaszi
aminosav-csucsaval, és amennyiben Osszel van még egy szarnyas alak-csucs (szintén
tapnovény-valtassal), akkor az az Gszi aminosav-cstcshoz igazodik. Egy masik nagyon
Iényeges hato tényezd a novényeknek a szekunder metabolit tartalma, illetve a tapanyagnak és
a szekunder metabolitoknak az ardnya. Ha megnézziik példaul a tolgyleveleknek a viz-, a
fehérje- és a larvakra nézve toxikus tannin tartalmat, illetve a protein-tannin aranyt, akkor
lathatjuk, hogy ez az arany az aprilisi lombfakadast kozvetlentiil kovetd idészakban optimalis.
Erre a fitofagoknak az a vélaszuk, hogy fiiggetleniil att6l, hogy az imagd megjelenésének az
ideje melyik évszakban van, az életmenetiiket gy idozitik, hogy a larvalis taplalékfelvétel f6
iddszaka a lombfakadast kovetd periddushoz igazodjon. A lombfogyasztd kozdsségen beliil
vannak azonban specialistak és generalistak. Tehat vannak olyanok, amelyek specialistaként
alkalmazkodtak a magas szekunder metabolit tartalmil, mas rovar szamara esetleg toxikus
tapnovényhez, és vannak generalistak, amelyek sziikségb6l ugyan megeszik, de nem
alkalmazkodtak specidlisan az adott tdpnovény valaszdhoz, az adott tapndvénynek a ragas
hatasara megerdsodo tanninszintjéhez. Ezért olyankor, amikor a ndvény valasza még gyenge,
akkor a generalistak kompeticios eldnyben vannak a specialistadkkal szemben. A generalistak
altalaban r-stratégistak, tehat nagyszamu utéddal rendelkeznek, és ebben a helyzetben
elszaporodhatnak, mivel a csekély tannintartalom mellett a tulélésiik kedvezd. Ilyenkor a
specialistak kiszorulnak az id6sebb hajtasokra, ahol a megemelkedett tannintartalmat jobban
tudjak tolerdlni. A ragas hatasara altalanossagban megemelkedik a tdpndvény tanninszintje, és
— amennyiben a ragas évrél-évre ismétlddik — ez a megemelkedett tanninszint tartossa valik.
Ez azt eredményezi, hogy a megemelkedett tanninszinttel szemben gyengén védett
generalistaknak a talélési aranya lecsokken, erételjes fluktuacio all be, ugyanakkor a K-
stratégista specialistdknak az egyedszadma novekszik, bar korantsem hasonldé mértékben. Tehat
egy ilyen lombfogyasztd kdzosség egy viszonylag allando, viszonylag stabil niche-foglalasu,
K-stratégista csoportra, és egy erdsen fluktuald egyedszamu, r-stratégista populaciokbol allo
opportunista tarsasagra tagolodik. Utobbiak nagy mennyiségli utdédot tudnak létrehozni, de
gyenge kompetitorok, és a megemelkedd tanninszinttel szemben gyakorlatilag védtelenek, a
specialistak viszont joval stabilabb és egyenletesebb egyedszdmban vannak jelen. Abban az
esetben, ha ez a kozosség telitett, akkor nyilvan az élesen fluktuald opportunista csoportoknak
eleve kevesebb az esélyiik arra, hogy gradacioszertien elszaporodjanak, amit egyébként még a
parazitoidoknak a predédcios hatdsa is tovabb formdl. Ez a jelenség jelentOsen hozzajarul
ahhoz, hogy a sokfaju, sok specialistat is tartalmazd kozosségek nemcsak diverzek, hanem
stabilabbak is, szemben a kevés és tobbnyire generalista fajokat tartalmazd, csekély
diverzitast kozosségekkel, amelyeknek a stabilitasa is csekélyebb.
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Vannak olyan novények is, amelyek kifejezetten erdsen toxikus hatasti szekunder
metabolitokkal rendelkeznek, példaul ilyenek a cianogén gliikozidok vagy az alkaloidok,
amelyek a fitofdgok nagy részére erdsen toxikusak, de amelyeket egy egészen kevés szamu
specialista képes elfogyasztani. Ezaltal 1étrejon az az altalanos tendencia, hogy ezek a
névények majdnem minden rovar szamara mérgezdek, de még a legmérgezObb ndvényt is
fogyasztja egy-két specialista (ezt nevezhetjiik a fitofagia paradoxonjanak). Ezaltal
sz€lsdséges korlilmények kozott is 1étrejohetnek a fajszegénység ellenére is aranylag stabil
egylittesek, amennyiben ezek zommel kiilonleges adaptaciokat mutatod specialistakbol allnak.
Ez a helyzet azokban a halofitikus illetve szukkulens ndvényekbdl allo kozosségekben is, ahol
a novények szintén kiilonleges kémiai Gsszetételiiek (pl. magas sotartalom, magas szerves
savtartalom, stb.).

Az Eszak-Amerikaban é16 Tetraopes bogarfajok a selyemkorofélék csaladjaba (Asclepias)
tartozd novényekkel taplalkoznak. Az Asclepias-fajok mérgez6 kardenolidokat (szteroid
tipust szekunder metabolitok) tartalmaznak, amelyek a taplalkozas itjan a bogarakba atjutva
raktarozddnak. A bogarfajok mindegyike vordses-narancsos-fekete szinezetli, aposzematikus,
amivel felhivjak a ragadozok figyelmét arra, hogy nem érdemes Oket elfogyasztani. Az
Asclepias- ¢és a Tetraopes-fajok filogenetikai vonalai egymas tiikkorképei, néhany
gazdavaltassal magyarazhat6é kivételtol eltekintve. A kofilogenetikus fejlodés ebben az
esetben Ugy képzelhetd el, hogy bizonyos Asclepias-populaciok/populaciocsoportok
allopatrikusan elvaltak a tobbi populaciotol valamilyen foldrajzi barrier kozbeiktatodasa
révén. Az igy elkiiloniilt populaciok eltérd modon folytattadk tovabb evoluciods fejlodéstiket.
Ebbdl adoéddan ezek mas tipusu kardenolidokat tartalmaztak, amelyekhez specialis
bogarpopulaciok alkalmazkodtak a megfeleld detoxikacids mechanizmusok kifejlesztésével.
Az adott ndvénycsoport evolvalédasa tehat fajképzodéshez vezetett, ami az adott
bogarcsoportban is specidciot okozott.

A novények és herbivorok koevolucios folyamatai csak ritkan vezetnek ,.kofilogenetikus”
tiikorképi mintazatok kialakuldsdhoz a két, egymasra hatast gyakorlo taxon torzsfaja esetében.
Vannak ugyanis olyan esetek, amikor az adott fitofag csoportok egymassal nem kozelrokon
novényeken taplalkoznak, hanem az altaluk termelt szekunder metabolitok kémiai jellege
alapjan valogatnak koziliik. Ebben az esetben a ndvények szekunder metabolitjai alapjan
felallitott fa mutat tiikorképi mintazatot az dket fogyasztd rovarok torzsfajaval, mint ahogyan
ezt a dél-amerikai Bursera novényfajok és a hozzajuk alkalmazkodott Blepharida
nemzetségbe tartozo bogarak esetében is lathatjuk. A diszes tarkalepke (Euphydryas maturna)
herny6i iridoglikozidokat —tartalmazo tdpnovényeket fogyasztanak. A  ndstények
petecsomoikat korisfajokra (Fraxinus) és fagyalra (Ligustrum vulgare) rakjak le. A kikel6
larvak kezdetben ezeken a ndvényeken taplalkoznak, majd télre az erdei avarba huzdédnak, és
larva alakban telelnek at. Tavasszal mar lombfakadads el6tt elébijnak az avarbol, és
lagyszaruakon folytatjak tovabb a taplalkozast (Veronica, Plantago, Centaurea). Ezutan
bebabozddnak, majd az imagok kikelése utan a ciklus kezdddik eldlrdl. A larvak
taplalkozasaban tehat torténik egy gazdandvény-valtas (fasszaruakrdl lagyszaruakra térnek
at). A taplalékként hasznalt novények nincsenek egymdssal rokonsagban, viszont hasonld
szekunder metabolitokat (iridoglikozidokat) tartalmaznak.

Ragadozo — préda koevolicio

Az Eszak-Amerikaban é16 érdesbérii géte (Taricha granulosa) fejlesztette ki az egyik
leghatékonyabb védelmet a ragadozdjaval, a voros szalagoskigyoval (Thamnophis sirtalis)
szemben. Egyetlen gbéte 25 ezer laboratériumi egér megdléséhez elegendd mérget
(tetrodotoxin) termel, viszont a kigyd mégis képes elfogyasztani, mivel egy mutacid révén
alkalmazkodott a géte mérgéhez. Azt is kimutattdk egy vizsgalat soran, hogy a kiilonb6z6
populdciokba tartozd gbték eltérd mennyiségli mérget termelnek, igy egy adott

38



gltepopulacioval szimpatrikusan eléforduld kigyopopulacié a méreganyag mennyiségének
megfeleld6 mértékben alkalmazkodik. A legkevésbé rezisztens kigyopopulacid eléfordulési
helyén nem ¢élnek mérgezéd goték, a harom legellenallobb kigyopopulacié pedig a
legerdteljesebben toxikus gétepopulaciokkal €l egyiitt.

A préda-predator koevoluciora a fosszilis leletek kozott is talalhatunk indirekt
bizonyitékokat. Példaul a mezozoikum idején a puhatestiicknek szamos nagyon hatékony
predatora (halak, rakok) alakult ki, amelyek képesek voltak 6sszetorni a héjaikat. A csigak és
a kagylok kiillonbozé modokon védekeztek elleniik. Egyesek vastagabb héjat fejlesztettek,
masok tiiskékkel és egyéb képzoddményekkel igyekeztek megvédeni magukat.

Mutualisztikus koevoluacio

A mutualista kapcsolatokban a fajok sokszor szélsdségesen adaptalodnak egymashoz.
Példaul azoknak a névényeknek, amelyeket hosszu szdjszervii molyok poroznak be, hosszu,
csOszerli, fehér partaju viragaik vannak, és éjjel-nappal illatoznak. Darwin, amikor egy
londoni tiveghazban meglatta a 30 cm-es sarkantyuval rendelkez6 Angraecum sesquipedale
nevl madagaszkari orchideafajt, elore megjosolta, hogy ennek a névénynek valoszinileg egy
hosszl széjszervil szender a beporzdja. B6 szdz év mulva meg is talaltdk azt a tobb mint 24
cm hosszu podornyelvvel rendelkezd szenderfajt (Xanthopan morgani predicta), amely
ezeknek az orchidedknak a beporzasat végzi.

Komplex koevolucios kapcsolat alakult ki a fligék (Ficus) és a megporzasukat végzé
fligedarazsak (Blastophaga) ko6zott, amihez raadasként a filigedarazs részérél még egy
parazitikus kapcsolat is tarsul. A fligedardzs ndstényei a fiige termds viradgaira rakjak le a
petéiket, mikozben elvégzik a megporzast. A fiige virdgzataba valé bemdszds kozben a
fiigedarazs ndstények gyakran elvesztik a szarnyaikat, és a flige virdgzatanak a nyildsa
sokszor be is zarddik, miutan a darazs bemaszott. A mar lepetézett ndstények tehat a flige
virdgzatan beliil csapddba esnek, és elpusztulnak. A kikeld larvdk a flige magvaival
taplalkoznak, majd bebibozddnak. Elsoként a szarnyatlan himek kelnek ki, amelyek
felkeresik a még inaktiv allapotban levd ndstényeket, és parosodnak veliikk. Aztdn a himek
kozdsen ragnak egy jaratot a flige termésfaldba, aminek kovetkeztében megvaltoznak a flige
belsejében a koriilmények, ennek hatdsdra a ndstények aktivizadlodnak. A porzds virdgok
zonajan athaladva aktivan vagy passzivan pollent gylijtenek, és a flige termését elhagyva
atviszik a viragport egyik névényrdl a masikra, és a ciklus kezdddik elolrél. (A gazdanovény
megporzasa nekik is érdekiikben all, hiszen utddaik a megtermékenyités kovetkeztében
kialakulé magkezdeményekkel taplalkoznak.) Vannak fiige viragzatok, amelyekbe csak egy
fligedarazs ndstény petézik, mig masokba tobb. Ennek a fiigedarazsat parazitald fonalférgek
(Nematoda) szempontjabol van jelentdsége. A még kifejletlen fonalférgek odakusznak a
fligedarazs imagokhoz, és befurjdk magukat a testiikbe. A darazs szoveteivel tdplalkoznak,
majd a mar elhullott 4llatok testét hagyjak el. Ezt kdvetden lepetéznek abba a fiige virdgzatba,
ahova a gazdajuk petézett. Ezen a ponton valik jelentdss¢ az, hogy az adott fiige virdgzataba
hany fiigedarazs ndstény petézett. Ha csak egy, akkor a fonalférgek csak az adott ndstény
utodait tudjak parazitalni, igy vertikalis génatadas zajlik, aminek a kovetkeztében az adott
fonalféreg genetikai valtozatossaga kisebb mértékii lesz, igy alacsonyabb lesz a virulencigja.
Amennyiben olyan virdgzatba petézik, ahova tobb fligedarazs ndstény rakta a petéit, akkor
horizontélis génatadas is megvaldsulhat azaltal, hogy egyazon fligén beliil tobb ndsténynek az
utddait is tudjak parazitalni a féreglarvak, igy nagyobb lesz a genetikai variabilitasuk, egyuttal
a virulenciajuk is.

Némely mutualista kapcsolat parazita vagy mas kizsdkmanyold kapcsolatrendszerbol
alakult ki. Példaul a jukkakat (Yukka) kizarolag a Tegeticula és Parategeticula nemzetségbe
tartozo jukkamolyok ndstényei porozzak be, amikor lerakjak a petéiket a viragokra. Ezeknek
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a molyoknak a szdjszerve a jukka beporzasara specializalodott, larvaik a jukka magvaival
taplalkoznak. E molyok legkozelebbi rokonai kozott vannak olyan fajok, amelyek anélkiil
fogyasztjak el a magvakat, hogy beporoznak a ndvényt, mig masok csak véletleniil porozzak
be 6ket. Ez arra utal, hogy ebben az esetben a predacids viszony az evolucio soran eltolodott a
mutualizmus irdnyaba.

A mutualista viszonyban mindig fennall a lehetésége annak, hogy valamelyik fél csal, ami
ugy tlinik, hogy szelekcidsan elényds. A mutualizmus éppen emiatt hosszitavon nem mindig
stabil. Példaul az orchidedk kozott sok olyan faj van, amelyik nem termel nektart, hanem
kiilonb6z6é modszerekkel megtéveszti a pollinatorokat. Egyesek jellegzetes UV-mintazattal
birnak, ami kisértetiesen emlékeztet bizonyos hartydsszarnyu-fajok 0Osszecsukott szarnyu
nostényeinek a mintdzatdhoz, illetve a szOrozottségiik is hasonlit azokéhoz. Réadasul hasonlo
illatanyagokat is arasztanak, igy a himek nem tudnak ellenallni a csabitasnak, és a ndvényre
szallva parz6 mozdulatokat végeznek azon. Ennek soran leszakitjdk annak a pollinariumat, és
atviszik a kovetkezé ndvényre anélkiil, hogy barmilyen ellenszolgaltatast kapnanak cserébe.
A megporzast nem végzd jukkamolyok azaltal jatsszak ki a jukka védekezd rendszerét, hogy
nagymennyiségli petét raknak le, miutan lezajlik a viragaborcio kritikus szakasza.

Amennyiben azonban az egyik partner sikere a masik fitneszétdl fligg, a csaloknak nem
lesz szelekcids eldnye. Az ilyen esetekben a partnerek kozott €lethosszig tartd kapcsolat jon
1étre, amelyben korlatozott az esélye a gazdavaltasnak vagy mas forrasokra vald attérésnek, €s
ha a kapcsolat szimbiotikus, akkor az egyedek kizarolag vertikélis génatvitel révén jutnak at a
sziil6kboél az utddokba. Ez jellemzO6 a Buchnera nemzetségbe tartozd triptofan-termeld
endoszimbionta baktériumokra is, amelyek levéltetvekben (Aphididae) élnek. A baktériumok
¢s gazdatetveik torzsfaja tokéletes tikkorképei egymasnak, ami azzal magyarazhato, hogy a két
csoport kozotti kapcsolat nagyon régen, a tetlicsalad kialakuldsakor jott 1étre. A kiilonbozd
baktériumvonalak a gazdaszervezetek fajképz6dési  folyamataival  parhuzamosan
divergalodtak. Az evollcios stabilitdas a mar emlitett jukka-jukkamoly kapcsolatban is
kialakult. Megfigyelték, hogy a ndvény a virdgainak csak kb. 15%-at képes gylimolccsé
érlelni, a tobbit abortalja. A molyok altalaban csak néhany petét raknak le minden egyes
virdgra, ugyanis a ndvény tobbek kozott abortalja azokat a virdgokat is, amelyeken tul sok
pete van. Tehat erds szelekcido hat az egy viragra sok petét lerakd6 molyok ellen, hiszen
ezeknek az utodai elvesznek.

Parazitikus koevolucio

A tlikodrképi torzsfamintdzatokat alapvetden gazda-parazita viszonylatban irtdk le. Az egyik
ilyen tiikorképi torzsfamintazatot eredményez6 gazda-parazita viszony a Geomydae csaladba
tartoz6 horcsogok ¢és tetveik (Mallophaga) koevolucidos kapcsolata. A két taxon
dendrogramjai esetében a tiikorképi mintdzatoktol vald eltérések gazdavaltasokkal,
horizontélis transzferrel, esetleg parazita vonalak kihaldsdval magyarazhatok. A horcsogok
elterjedési tertiletén beliil bekovetkezd, fajkeletkezéshez vezetd foldrajzi izolacidk a tetvek
esetében is 0j fajok kialakuldsat eredményezték, hiszen azok erdteljesen kotddnek a
gazdaéllataikhoz.

A gazda-parazita kapcsolaton beliili ,,fegyverkezési verseny” ismerhetd fel az tiregi nyul
(Oryctolagus cuniculus) és a mixomatodzis virusa kozott. A virus hatasara az allat fején és a
testnyilasai kornyékén savoval telt vizenyds duzzanatok jelennek meg. A betegség altalaban
haldlos kimeneteli. Az 4llat vakcinalés, illetve a virust terjesztd izeltlabuak (elsésorban
szunyogok) elleni védekezés nélkiil 7-10 napon beliil 1égzési nehézségek illetve tiiddgyulladas
kozepette elpusztul. A virus eredeti gazdaja egy dél-amerikai nyulfaj (Sylvilagus brasiliensis),
amelyben alacsony a virulenciaja. Az liregi nyul Eurdpéaban nativ, Ausztralidba betelepitették,
ahol annyira elszaporodott, hogy populaciéi kontrollalasara 1950-ben betelepitették a
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myxoma virust. Kezdetben a virus 100%-os mortalitast okozott, igy 1952-ben betelepitették
Franciaorszagba, majd 1953-ban Anglidba is. Az id6 eldrehaladtaval azonban, ahogyan a
nyulak egyre tobbszor talalkoztak a fert6zéssel, egyre kisebb aranyban hullottak el. Ezzel
parhuzamosan a kiilonb6z6 virustorzsek egyre kevésbé voltak virulensek, tehat a csokkend
virusvirulencidhoz a nyulak egyre fokoz6do rezisztencidja tarsult.

A kakukkok és gazdaik kozotti ,fegyverkezési verseny” a kakukkok részérdl az egyre
tokéletesebb tojasmimikri kifejlesztése, mig a gazddk részér6l az idegen faju tojasok
felismerése révén zajlik. Magyarorszagon a kakukknak (Cuculus canorus) sikvidékeken a
nadirigd (Acrocephalus arundinaceus), hegyvidékeken a vorosbegy (Erithacus rubecula) a
gazdaja. A kakukkok igyekeznek egyre tokéletesebben utanozni a gazda tojdsait. A gazda
oroklott illetve tanult magatartdsformak révén képes felismerni a sajat tojasait, és védekezik
az idegen faju tojasokkal szemben: vagy kidobja a kisebbségben levd, idegen faju tojasokat,
vagy dezertal (elhagyja a fészkét). Abban az esetben, ha a kakukkfidka mégis sikeresen kikel
a gazdamadar fészkében, akkor a tobbi tojast vagy a mar kikelt gazdafiokakat kidobja a
fészekbdl. A gazdamadarak valosziniileg azért nevelik fel a kakukkfiokékat, mert azok olyan
kéregetd hangot adnak ki, ami ugyan nem hasonlit a gazdafiokdk hangjara, de a szlilokbol
olyan hatast valt ki, hogy elkezdik etetni a sokkal nagyobb energiabefektetést igényld
kakukkfiokakat.

Tobbiranyu  koevolucidos  kapcsolat  valéosul meg a szocidlparazita ¢életmoda
hangyaboglarka-fajok (Maculinea) esetében is. Ezek a lepkék obligat mirmekofilek, vagyis
csakis hangyafészkekben képesek kifejlddni. A néstények specialis tapnovényiikre rakjak le a
petéiket. A kikeld larvak az inicidlis tdpnovény éretlen magvaival taplalkoznak, majd
lepotyognak a talajra, és varjak, hogy a megfelelé6 Myrmica hangyafajok dolgozo6i megtalaljak
¢s adoptaljak Oket. A hernydk édes valadékot termelnek (dorzéalis mirigyszerv, andlis
szekrécid), ami vonzd a hangyak szamdara. Az adoptalasukat kovetden az adott hangyagazda
fészkében fejlédnek, majd a bebabozodas is itt torténik. A hangyaboglarka-fajok
parazitizmusa alapvetden kétféle lehet: a mimikrizalok larvai a hangyafészekbe bejutva a
hangyalarvakat utdnozva etettetik magukat a dolgozokkal, mig a predator tipust larvak
hangyalarvakkal taplalkoznak. Ennek kodszonhetéen a mimikrizald tipusok esetében egy
hangyafészekben tobb tiz hernyod is kifejlédhet, mig a predator tipustiak esetében altaldban
csak kevés szamt herny6 fejlodik ki egy fészekben. Magyarorszagon tobb Maculinea-faj él,
melyek mindegyikének megvan a maga specidlis inicialis tapnovénye, illetve hangyagazdaja.
A hangyagazdak tekintetében vannak atfedések a hangyaboglarkak kozott, raadasul egy
Maculinea-fajnak tobb hangyagazda faja is van. Tobbek k6zott ez is azt eredményezi, hogy a
hangyaboglarkak és hangyagazdaik torzsfai nem mutatnak tiikorképi mintazatot. Ehhez a
specialis  életmenethez még parazitoid hartyasszarnytiak (Neotypus, Ichneumon) is
tarsulhatnak a hangyékat parazitald lepkehernyok parazitalasa révén.

A gazda-parazita koevolucioval kapcsolatban sokaig azt gondoltdk, hogy a parazita
kényszeriti a gazdaszervezetet olyan viselkedésforméakra, ami elényds szamara. Ennek az
elméletnek ellentmondani latszik a Meconema thalassinum (Orthoptera) és a Spinochordodes
tellinii (Nematomorpha) kapcsolata. Ez a hurféreg kifejletten szabadon él (vizben), mig a
larvai egyenesszarnyl rovarok belsd €l6skodoi. Az egyenesszarnyuakat a hurféreg larvai
fertézik meg akkor, amikor azok a viz kozelében tartézkodnak. Megfigyelték, hogy azon
fert6zott rovarok koziil, amelyek beugrottak a vizbe, és a hurféreg ki tudott bujni beldliik,
tobben képesek voltak tulélni a fert6zést, és a vizbdl kievickélve még szaporodni is tudtak.
Tehat feltételezik, hogy a rovarok részérdl ez a viselkedés egy koevolucios adapticio. A
masik ehhez hasonl6 példa bizonyos szarazfoldi csigafajok és parazita mételyeik (Trematoda:
Leucochloridium) esete. A mételylarvak megfeleld fejlettséget elérve a koztigazda csigak
szemnyelébe vandorolnak, aminek a hatdsara az megduzzad, felting szintivé valik, ¢és liiktetni
kezd, igy felhivja magara a végleges gazdaul szolgalé madarak figyelmét. A fertdzott csigdk
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kimasznak a ndvényzet arnyékabol, felhivva magukra a madarak figyelmét, igy probalnak
megszabadulni a parazitaktol, hiszen képesek talélni azt, hogy a madarak kicsipik a larvat
tartalmazoé részt a szemnyeliikbol. Az elmélet egyik ellenpéldaja az, ahogyan a Glyptapanteles
nemzetségbe tartoz6 gyilkosfiirkészek arra kényszeritik a larvaikat ,,kihord6” lepkehernyodkat
(Thyrinteina leucocerae), hogy miutan kikeltek beldlik és bebabozodtak, 6rizzék Oket.
Miutén a parazitoidok elhagyjak a lepkehernyé testét, az besziinteti a taplalkozast, €s 6rzi a
babokat, eliizi a predatorokat a kdzeliikbdl. A hernyonak semmilyen haszna nem szdrmazik
ebbdl a viselkedésbdl. Miutan a darazsak kifejlédtek, a herny6 elpusztul.

A koevolucio foldrajzi mozaik elmélete

A koevolucié foldrajzi mozaik mintazata akkor jon létre, amikor egy fajra a mas fajokkal
valo interakciok altal hato szelekcio kiilonb6zo foldrajzi helyeken eltérd erdsségli, és mas-mas
jellegnek kedvez. A csavarttiiji feny6 (Pinus contorta) sziklas-hegységi elterjedési
teriiletének nagy részén a kanadai vorésmokus (Tamiasciurus hudsonicus) az elsddleges
fenyomag fogyaszt6. Ez a mokusfaj a keskeny tobozokat kedveli, amelyek nagymennyiségii
magot tartalmaznak, tehat azokon a helyeken, ahol a mokusok el6fordulnak, a szelekci6 a
kevés magot tartalmazo6, széles tobozi novényeknek kedvez. A keresztcsorii (Loxia
curvirostra) majdnem kizarolag fenyémagvakkal taplalkozik, amelyeket er6sen specializalt
csorével szed ki a tobozokbol. A mokusokhoz hasonloéan a kisebb, vékonyabb pikkelyekkel
rendelkezd tobozokat részesiti eldnyben, ezekbdl ugyanis kénnyebben ki tudja szedni a
magokat. Azokban a kisebb, periférikus populacidkban, ahol modkusok nem ¢lnek, a
keresztcsorli sokkal nagyobb egyedszdmban van jelen, mint azokon a teriileteken, ahol
mokusok is vannak. Ez nyilvdnvaléan annak koszonhetd, hogy ezekben a periférikus
populaciokban nem hat szelekciés nyomés a kisebb tobozi fenydk ellen. Azok a
keresztcsorliek, amelyek a mokusokkal egyiitt fordulnak eld, hosszabb és erdteljesebb csorrel
rendelkeznek, hiszen nekik meg kell birkdzniuk a vastagabb pikkelyli, nagyobb tobozokkal.
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MAKROEVOLUCIO

Az evolucios jelenségeknek alapvetéen két f6 csoportja van: (i) mikroevolucio, amely a
fajon beliil lejatsz6dd evolucids folyamatokat jelenti, beleértve a fajképzddést is; (ii)
makroevolicio, amely a faj szintje folott jatszodik le, és az 0 filogenetikai agak (kladuszok),
magasabb szintli filogenetikai egységek létrejottét, diverzifikdlodasat és kihalasat foglalja
magaban. Emellett makroevolicionak tekintik a jelentds szervezeti, fiziologiai és/vagy
egyedfejlodési valtozasok, ,,innovaciok™ 1étrejottét is, amilyen példaul a tokéletes atalakulés
1étrej6tte a rovarokban, a keringési rendszer €s a sziv evolucioja, a homoiothermia kialakulasa
a gerincesekben. Szintén makroléptékii evolucids valtozasokat eredményeznek az un. ,,ritka
genomikus valtozdsok”, amelyek egy-egy nagyobb monofiletikus csoportot definidlnak.
Ilyenek lehetnek a hosszabb (LINE) vagy rovidebb (SINE) genetikai szakaszok inszercioi, a
génduplikaciok, j gének illetve exonok 1étrejotte, intronok beiktatodasa (stb.).

A fajfolotti evolucio alapfolyamatai

A fajfolotti evoliucio alapvetd folyamata a kladogenezis. A kladogenezis, definicio szerint,
a filogenetikai szétvalasok és elkiiloniilt evolucids iranyok 1étrejotte reproduktiv izolécio és
tovabbfejlodés révén. E folyamatok eredménye a ko6zOs Osbdl (ancestor) szétvald
monofiletikus testvércsoportok (,,Sister group”) létrejotte.

A kladogenezis folyamatat akkor érthetjiik meg és abrazolhatjuk helyesen, ha a vizsgalt
jellegeket eredetiik ¢€s valtozasi iranyaik szerint kategorizaljuk. A jellegek eredete
szempontjabol alapvetd fogalom a homolodgia.

A homolégia a taxonok kozotti olyan alapvetd strukturalis (ill. funkcionalis) hasonlésag,
amely kozvetlen vagy tavolabbi kozos Osiiknél is megvolt, tehat leszdrmazasuk soran
lényegileg nem valtozott, legfeljebb az alapvetd strukturdlis sajatsdgok megorzése mellett
adaptiv jelleggel modosult. Ilyen példaul a Tetrapoda gerincesek (Amphibia, Reptilia + Aves,
Mammalia) 6tajja (pentadaktilus) végtag-alapformdja, amely erdsen mddosulhat az egyes
csoportok életmddja szerint, de megdrzi alapvetd anatomiai sajatsagait (Id. madarak szarnya,
lovak pataja, stb.).

A jellegek elemzésében az alabbi fogalmakat és definiciokat hasznaljuk.

Pleziomorfia (,.kozeli forma”): ,,6si”, adott Gsszehasonlitasban elsddleges jellegallapot,
példaul az elérovarok (Protura), a labaspotrohtiak (Diplura), az ugrévillasok (Collembola), az
ugr6 Gsrovarok (Machilida) és a pikkelykék (Lepismatida) elsddleges szarnyatlansaga. Az
ezzel kapcsolatos hipotézis az, hogy a legésibb rovarok szarnyatlanok voltak (a fosszilis
anyag ugyanis ezt mutatja).

Apomorfia (,,elkiiloniilt forma”): levezetett, leszarmaztatott jellegallapot, amely az illetd
csoport evoluciodja soran a pleziomorf jellegallapot megvaltozasaval jott 1étre. A négylabusag
példaul leszarmaztatott jellegallapot a gerinceseknél, mert a gerincesek evolucidja sordn jott
1étre, de pleziomort jelleg a Tetrapodakra nézve (vo. leszdrmaztatott csoportok labatlansaga
vagy a madarak szarnya, stb.), amely a ,,négylabusag” megvaltozasaval jott 1étre.

Sziinapomorfia (,,k6z6s apomorfia”): két vagy tobb csoport k6zos leszarmaztatott jellege.
Ezeknek a csoportoknak kell, hogy legyen olyan kozos Osiik, amelynél mar megvolt ez a
jelleg, vagyis a jelleg nem egymastol fiiggetleniil jott 1étre a kiillonb6zd csoportokban (1d.
homoplazia). Kialakulasakor ez a jelleg csak egyetlen taxonra volt jellemzd, kezdetben tun.
autapomorf jelleg volt.

Az emldésokre vonatkozdan a pentadaktilus végtag olyan viszonylag Osi (pleziomorf)
jelleg, amely mar a legdsibb tetrapodaknal is megvolt, tehat csak a legkorabbi, mas
tetrapodakkal k6zos (Gn. sziinpleziomorfia). Ennek tOobbiranyG valtozasaival kiilonbozo
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leszarmaztatott (apomorf) jellegek jottek 1étre. A 16félék (Equus) kézépsd ujjon kialakult
egyetlen patdja az adott csaladra kizardlagosan jellemzé leszarmaztatott, in. autapomorf
jelleg, kialakulasakor ugyanis egyetlen taxonra, a lovak nemzetségének kozos Osére volt
jellemz6. Ha viszont ezt a jelleget a csaladon beliil a lovak (beleértve a zebrakat is) és
szamarak koz0s leszarmaztatott jellegeként tekintjiik, akkor ez mar az elébbiek monofiletikus
eredetét igazold sziinapomorf jelleg.

Lathaté tehat, hogy a filogenetikus jellegelemzésben hasznalt fogalmak mindig
viszonyitason alapulnak, a jelleg valtozasanak irdnyat (polaritasat) fejezik ki. A pleziomorf
jelleg tehat csupan az adott 0sszehasonlitasban 6si jelleg. A rovarok végtag-eredetii ragd
szajszervei az adott csoport rendjeinek vonatkozasdban pleziomorf jellegek. Sziinpleziomorfia
példaul a csoétanyok, a saskak, a fatyolkak €s a bogarak rago széjszerve, ami csupan arra utal,
hogy egy tavolabbi kdzos Osiik (a szarnyas rovarok kozds Ose) is ragd szdjszervi volt, és ez a
jelleg az adott filogenetikai 4gakon nem valtozott meg. Ha viszont megnézziik példaul a
maxilla felépitését, akkor ebben fellelhetjiik a hasadt-1ab tipusu végtag alapelemeit, vagyis
ahhoz képest leszarmaztatott, apomorf jelleg. S6t, mivel a maxilla mint végtageredetii
szdjszerv a rakoknal (Crustacea) és a rovaroknal (Insecta) a hasadt labhoz képest hasonlo
modon viéltozik meg, még azt is mondhatjuk, hogy a maxilla azonos felépitése a Crustacea-
Insecta vonatkozasban sziinapomorfia, amit az is igazol, hogy a kdzépsé garatalatti ducbol
val6 beidegzése is azonos a két csoportban.

A fenti példakbol az is kitlinik, hogy a pleziomorf jellegek, bar megmutatjak az evolicio
korabbi sajatsagait, a kozvetlen leszarmazasi kapcsolatok meghatirozasa szempontjabol
kevéssé informativak. Csak a korabbi, ,,valamikori” kozos Osre utalnak, mint példaul a
szarazfoldi gerinces embridk kopoltytivei. A kozvetlen kozos 6stdl valo leszarmazast, vagyis
a monofiletikus eredetet nem igazoljak. Més a helyzet az apomorf €s a sziinapomorf jellegek
esetében. Az apomorf jelleg dnmagaban csupan a korabbi, pleziomorf jellegallapottdl valo
eltérést jelzi, példaul a podornyelv eltér a maxillatol. Az apomorfia 1étrejotte tehat egyszeri
evolucios esemény. Amennyiben ez két vagy tobb csoport kdzds dsénél jon 1étre, akkor ez a
jellegallapot mint sziinapomorfia, egyiittesen jellemzi a ko6z0s Ost (ancestor) ¢és
leszarmazottait. Az ancesztorbol kladogenezissel szétvalt taxonok filogenetikai
testvércsoportok (sister groups), amelyek filogenetikailag egyenrangtiak, fliggetleniil attol,
hogy a tovabbiakban milyen mértékben differencialédnak tovabb. Filogenetikai
testvércsopotok példaul a tegzesek (Trichoptera) és a lepkék (Lepidoptera), fiiggetleniil attol,
hogy a lepkék sokkal nagyobb mértékii tovabbi diverzifikaciora voltak képesek.

Az ancesztor ¢és valamennyi leszarmazottja egyiittesen monofiletikus csoportot képez.
Monofiletikus csoport példaul a diapszid koponyaji Archosauria hiilloké, a madarakat is
beleértve, ahogyan ezt az 6si koponyatipusi madarak (Palaeognathae) archosauria-tipust
koponydja (1d. csontos szdjpadlas) jelzi. Ha viszont a toll és mas tovabbfejlodott (autapomort)
jellegek alapjan a madarakat kivessziik ebbdl a nagyobb monofiletikus egységbdl, akkor a
pleziomorf ,hiill6” jellegek (pl. pikkelyzet, négylablisdg) alapjan Osszefoglalt csoport
parafiletikussa valik. Lathato tehat, hogy a parafiletikus csoportok is kdzds 6sre vezethetok
vissza, azonban nem tartalmazzak a k6zos s valamennyi leszarmaztatott taxonjat. Ilyenek
példaul az elsédlegesen szarnyatlan rovarok, mivel a holofiletikus Insecta (=Hexapoda)
csoportbol hianyzik a Lepismatida filogenetikai testvércsoportja, a Pterygota (szarnyas
rovarok). A parafiletikus csoportok kozos jellege itt is sziinpleziomorfia: az elsédleges
szarnyatlansag.

Hasonlosagot mutatd, de nem kozos eredetre vallo jellegek szintén gyakran kialakulnak.
Ezek az Gn. homoplazidk. A homoplédzia-fogalom csupan morfoldgiai hasonlosagra utald
megnevezés a kiilonbozd tipust, nem-sziinapomorf hasonldsagok megjeldlésére (pl. a
denevérek és a madarak szdrnya). A homopldzidk eredetiiket tekintve tobbfélék lehetnek.
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a. Reverzio: ha a masodlagos hasonldsag egy korabbi jellegallapothoz vald visszatéréssel
jon 1étre. Ez viszonylag ritka esemény.

b. Parallelizmus: ha a hasonlosag tobbé-kevésbé hasonld kiindulasi allapotbol eredd,
egymastol fliggetlen parhuzamos fejlddés eredménye.

c. Konvergencia: ha a hasonlésag eltéré korabbi allapotbdl kiinduld, hasonlova valo
fejléodés eredménye, rendszerint a hasonld €letmodra valo attérés kovetkeztében (1d. a
szarnnyal kapcsolatos példat). Amennyiben konvergens jellegek alapjan hozunk létre
taxondmiai csoportokat, akkor azok nem tiikrozik a valds filogenetikai dsszefiiggéseket.
Az ilyen csoportok polifiletikusak, ¢és a filogenetikus rendszerezés szamara
elfogadhatatlanok, mint példdul a régi madarrendszerek életmod szerint 1étrehozott
csoportjai (Id. nappali illetve éjjeli ragadozok, gazlok, ildogéldk, stb.).

A kladogenezis leképezése, kladisztika

A fajfolotti evolucié alapfolyamatat, a kladogenezist torzsfan, kladogramon abrazoljuk. A
kladogenezis folyamatanak az egyes agait kladuszoknak (angolosan: klad) nevezziik. Egy
kladusz bazalis (alapi), ha mas kladduszt is tartalmaz, mint valamely részrendszere. Tehat a
Vertebrata kladusz bazalis a Sarcopterygii illetve a Tetrapoda kladuszhoz képest, mert mas
»al-kladuszokat” is tartalmaz (Agnatha, Chondrichthyes, Osteoichthyes). A (tag értelemben
vett) Sarcopterygii kladusz, amelyet a paros végtagok homologiai alapjan definialunk, bazalis
mind a Tetrapoda, mind pedig az Amniota kladuszokkal szemben (stb.). Megjegyzend6, hogy
a bazalis a filogenetikai Osszefiiggésekre, és nem a ,(fejlettségre”, egyszeriiségre vagy
bonyolultsdgra utal6é fogalom. Nincs kdze ahhoz sem, hogy az adott klddusz fajgazdag-e vagy
sem. Ha egy kladusz egy nagyobb kladusz részrendszerét képezi, akkor a rész-kladusz a
folérendelt hierarchikus szintbe beagyazott (nested), példaul a madarak az Archosauria-n,
illetve a ,,hiillékon” (stb.) beliil.

Aszerint, hogy a kldduszok a dendrogramon milyen helyzetiiek, harom alapvetd tipust
kiilonithetiink el.

a. Nodusz-alapu kladusz: a legkdzelebbi k6zos Osfaj alapjan definialhato. Ez hipotetikus,
de a jelenleg ¢I6 A ¢és B fajok k6zos levezetett (sziinapomorf) jellegeibdl szamos jellege
rekonstrualhato.

b. Elagazas-alapa kladusz: a legkozelebbi rokon masik kladusztol vald elvalas alapjan
definidlhatd. Az elobbinél mélyebb filogenetikai elvalast jelez.

c. Apomorfia-alapa kladusz: azon alapul, hogy mikor jott 1étre autapomorf jellegként az
a jelleg, amely ma az A és B fajok (taxonok) szlinapomorfidja.

A kladogramon az egyes taxonok vagy a filogenetikai agak végein helyezkednek el mint
un. terminalis taxonok, vagy pedig a filogenetikai eldgazasok pontjainéal, ez utobbiak az
interkalaris (koztes) taxonok. Terminalis taxonok példaul a jelenleg ¢él6 fajok, az interkalaris
taxonok ezek dsei.

A kladogenezis kiinduldsa definicio szerint fajkeletkezés (speciacio), tehat elkiiloniilés.
Ezért a kezdeti szakaszra mindig — valamilyen mértékii — kiilonbozévé valas jellemzo.

a. Divergens evolucio: a kozos 6sbol kialakulo filogenetikai testvércsoportok kiilonb6z6
iranyu fejlédése. Ennek kiindulasa egyszerii esetben lehet példaul kiilonb6zd éghajlat
teriiletekhez vald alkalmazkodas (ld. allopatrikus fajkeletkezés), forrasfelosztas,
kiilonboz6 tapndvényhez vagy gazdadllathoz alkalmazkodas (ld. szimpatrikus
fajkeletkezés), stb. JellemzOd ra a genetikai kiilonbségek felhalmozodasa a tartds
reproduktiv izolacid kovetkeztében, melynek sordn a valtozdsok mértéke gyakran
aszimmetrikus. Ilyen aszimmetrikus divergens evolucid tortént példaul a hominid agnak
a csimpanzoktol valé elkiiloniilése soran. Megjegyzendd, hogy az adaptiv radiacio is a
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divergens evolucid sajatos esete. Erre a folyamatra az jellemzd, hogy a filogenetikai
elagazasok igen rovid idotavon beliil kovetik egymast, és divergencidjuk soran
hatérozott forras- és 6kologiai niche-felosztasi tendencia érvényesiil.

b. Paralell evoliicio: ugyanannak a tulajdonsagnak az 6nallo felbukkanasa két, k6zos 6stol
szarmazo6, egymassal rokonsagban levé szarmazasvonalban. Ebben az esetben az adott
jelleg kialakitasara vald genetikai hajlam mar a kozos 6sben is megvolt. Példaul a
nyeles szem Onalléan ¢és szabalytalanul jelentkezik az Acalyptera legyek kiilonb6zo
szarmazasvonalaiban. Az 0sszes szarmazasvonal Orokolte a kozds Ostl e szemtipus
kialakitdsanak genotipusos képességét, de ez a képesség csak néhany leszarmazasi
vonalban bontakozott ki.

c. Konvergens evolucio: eltérd filogenetikai agakhoz tartozd taxonok masodlagos
morfologiai hasonldsagainak 1étrejotte, altalaban a hasonld életmod, a hasonlo
¢letkozeg, az azonos kornyezeti forrasok hasonldo modon valo haszndlata kdvetkeztében.
Ilyen példaul az ausztraliai erszényesek és a tobbi kontinensen él6 méhlepényes
emlésok sokféle életmodhoz hasonlé moédokon alkalmazkodott testforméja, amely a
konvergens evolicid miatt hasonlo.

d. Mozaikos evolucié: az ¢él6lények kiilonb6z6 tulajdonsagainak gyakran osztalyozasi
nehézségeket okozo eltérd fejlodési iiteme. Az él6lények nem tipusokként fejlédnek,
vagyis egyes tulajdonsdgaikra mindig nagyobb szelekciés nyomds nehezedik, mint
masokra, s ezek a jellemzok gyorsabban fejlédnek a tobbinél. Igy jottek létre példaul a
kacsacsorii emlés (Ornithorhynchus anatinus) ,,vegyes” tulajdonsagai is.

Evolucios trendek

Az evolucios valtozasok, amennyiben az illetd csoport szamdara elényds adaptiv jellegek
kialakulasat eredményezik, hosszabb ideig hasonl6 irdnyuak lehetnek. Ekkor Un. evolucios
trendek kialakulasarél beszélhetiink. Ilyen evolucids trend lathatd példaul a lovak kozépséd
ujjan létrejovo pata kialakulasanak folyamatdban, amely abban all, hogy a k6zépsd ujjon a
pata egyre erdsebbé valik, mikdzben a tobbi ujj tobb fazisban redukalodik (vo. 3-ujji
Oslovak). Az ilyen evolucids trendeket altaldban mas, korrelativ valtozasi trendek is kisérik. A
lovaknal ilyen az allat testtomegének megndvekedése, végtagjainak hosszabbd és
erételjesebbé valasa, helyvaltoztatasi dinamikajanak megndvekedése. A hominid evolucidban
ilyen korrelativ trend példaul a bipedalis jaras és az egyre er6sodd cerebralizacio. Mindezek a
valtozasok a fosszilidkon is nyomon kovethetok. Létrejottiik idobeli mintazatara vonatkozdan
kétféle hipotézis 1étezik:

a. Gradualizmus. A valtozasok mértéke fokozatos. Mivel a jellegek valtozasa idéaranyos,
igy a fajok kozotti altalanos genetikai tavolsag ardnyos az evolucios elkiiloniilésiik ota
eltelt id6vel. Ez a felfogas érvényesiil Darwin evoluciéelméletében és a neodarwinista
»szintetikus” evolucioelméletben is. Ilyen gradualis mintazatot mutat példaul a
haromkaréju dsrdkok (Trilobita) kiillonb6zd leszdrmazédsi vonalaiban a karéjok
szamanak valtozasa.

b. Punktuacionalizmus (,,pontozott” egyensulyok elmélete). A fosszilis leletek tanusaga
szerint bizonyos jellegek evolucigja a Gould ¢és Eldredge altal képviselt
punktuacionalista mintdzatot kdveti, vagyis a csupan kismértékli valtozasokat feloleld
hosszabb peridodusokat (stasis) sokkal gyorsabb valtozasokat magukban foglald
rovidebb idészakok szakitjdk meg. A mohadllatok egy miocén korti nemzetségében
(Metrarabdotos) a fajok évmilliokon 4t valtozatlanok maradtak, majd hirtelen 0 fajok
tlintek fel, latszolag atmeneti alakok nélkiil.
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A FOLD TORTENETE ES A BIOSZFERA EVOLUCIOJA

Kormeghatarozas és a foldtorténeti idobeosztas

Az evolucios valtozasok dinamikajanak megértése nem lehetséges torténeti foldtani alapok
ismerete nélkiil. A foldtorténeti események datdldsa, illetve a kdzetek és a benniik rejlé
fossziliak koranak a meghatarozéasa abszolut és relativ modszerek segitségével torténik. A
relativ kormeghatarozas azon az elven alapul, hogy a fiatalabb geoldgiai rétegek a régebbiek
folott taldlhatok. Eszerint azok a fosszilidk, amelyek az iiledék-rétegsor alsobb részein
talalhatok, valoszinlileg iddsebbek (kivéve, ha példdul geotektonikai valtozasok
kovetkeztében a rétegek megfordulnak). A radioaktiv mddszerek megjelenésével azonban a
kézetek abszolut koranak a meghatarozasa is lehetové valt. A kiilonb6z6 modszerek a vulkéani
koézetekben megtalalhaté radioaktiv elemek bomlésat mérik. A kiindulasi radioaktiv atomok
konstans rataval bomlanak le a megfelel6 végtermék atomokka, tehat minden elem radioaktiv
izotdpjanak van egy ra jellemzd felezési ideje (az az iddtartam, amely alatt a kiindulési
atomok fele lebomlik). A felezési ido, illetve a kézetben levo kiindulési és végtermék atomok
mennyiségének az ismeretében a kdzet abszolut kora meghatirozhat6. Mivel azonban ezzel a
modszerrel csak a vulkani kdzetek kora allapithaté meg, ezért a fosszilidkat tartalmazo
iledékes kozetek koranak a meghatarozasa az azokat koriilvevd magmds kdzetekhez
viszonyitva torténik.

Tovabbi informacidkat szolgaltathatnak a magneses polaritdsnak a foldtorténet sordn
bekovetkezett valtozésai. Ha a vizsgalt kdézetekrol nem tudjuk biztosan eldonteni, hogy
ugyanabbol az id6szakbodl valok-e, akkor Ossze kell hasonlitani a magneses polaritdsukat,
ugyanis az a foldtorténet egyes korszakaiban mindenhol ugyanolyan volt.

Az egyes csoportok divergencidjanak az idOpontjat molekuldris 6ra segitségével
hatarozzak meg. Ez a modszer azon alapul, hogy egy génben az evolucid soran a mutaciok
feltételezhetden konstans rataval halmozodnak fel, ezért az ilyen gének molekularis oraként
hasznalhatok. A vizsgalt csoportok kozotti szekvencia kiilonbségek és a molekularis o6ra
kalibralasa révén meghatarozhatd a vizsgalt csoportok divergencidjanak az idépontja. A
kalibralasdhoz a mai leszarmazottakkal is rendelkezd, pontosan meghatarozott koru leletek
kinaljak a mércét. Ezen a ponton tehat a radiometrikus kormeghatarozas és a molekularis 6ra
madszer dsszekapcsolodik.

A geologiai 1ddskala kiillonb6zd eonokra, korszakokra, idészakokra és korokra tagolodik.
A legtobb iddegységet mar Darwin eldtt elnevezték olyan geologusok, akiknek a
gondolkodasmodja még nélkiilozte az evolucionizmust. Az egyes szakaszokat a rajuk
jellemzd fosszilis leletek alapjan kiilonboztettétk meg. A fauna Osszetételében a
tomegkipusztulasi események miatt bekovetkezd nagy valtozasok jelzik a kiilonb6zo
iddszakok (v0. perm-triasz, kréta-tercier) és korok kozotti hatarokat. A kiilonbozo allattorzsek
felbukkanasa (kambriumi radicid) ota eltelt id6t a fanerozoikum foglalja magaban, ami
harom f6 geologiai idére — paleozoikumra, mezozoikumra és kainozoikumra — illetve
rovidebb iddszakokra és korokra tagolodik.

Lemeztektonika

Alfred Wegener (1915) volt az els6, aki geologiai €és paleontologiai bizonyitékok alapjan
eloszor megfogalmazta a kontinensvandorlasok elméletét. Ezt a ,,permanencia” elvet vallo
geologusok eleinte elutasitottak, de az egyre meggy6zobb bizonyitékok hatasara végiil az
1960-as években elfogadotta valt. A Fold kiilso szilard rétege, a litoszféra magaban foglalja a
kontinentdlis és az dceani kérget. Nyolc nagy és szamos kisebb lemezre tagolodik, amelyek a
stirti, de képlékeny anyagt asztenoszféra felszinén mozognak. A Fold magjabol hé aramlik fel
az asztenoszféraba, aminek a kdvetkeztében az asztenoszférabol magma tor fel a felszinre,
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ahol szétterjed és lehil, igy 0j kéregrész jon létre, ami a meglevd lemezeket oldalirdnyba
nyomja. Példaul az Atlanti-ocean talapzatin végighuzodd Oceankozépi hatsag mentén
kialakulo 1) kéreg évente 5-10 cm-t halad elére. Azokon a helyeken, ahol két lemez
érintkezik, ott az egyik a mésik ald nyomul (szubdukcio), aminek az eredménye a hegységek
felgytir6dése. A vulkéni tevékenység révén a kontinentdlis kéreg széthasadhat. Ilyen
tektonikus mozgasok eredménye a kelet-afrikai vulkanizmus (Kilimandzsaro, Kenya), és az
igy keletkezett tektonikus arokban helyezkednek el a kelet-afrikai nagy tavak.

A kiilonbozé foldtorténeti idészakokban a lemeztektonikai folyamatok kovetkeztében a
kontinensek elhelyezkedése valtozott, hegységrendszerek alakultak ki. Mindez hatést
gyakorolt az éghajlatra és a tengerszint magassagara is. A kambrium elején a kontinensek
tobbsége a déli féltekén helyezkedett el. Egy résziik (Afrika, India, Dél-Amerika, Ausztralia,
Uj-Guinea, Antarktika) mar ekkor hatalmas szuperkontinenst (Gondwana) alkotott. Eszak-
Amerikat (Laurencia) ¢s az 0s-Europat (Baltika) a Japetus-O6ceédn valasztotta el, mig Szibéria
¢s Kazahsztania az Egyenlithoz kozeli 6nallo kis foldrészek voltak. Az ordoviciumban az
¢szaki félgdmbot szinte teljes egészében Ocean boritotta, mig a déli kontinensen jégtakaro,
szarazfoldi gleccserek alakultak ki az idGszak késOi szakaszaban. A szilurban a kontinensek
jelentds teriileteit tenger arasztotta el. A nagyobb fOldrajzi szélességeken folytatodott a
jégkorszak. A Japetus-6cean egyre keskenyebbé valt, majd be is zarult. Megindult a
Kaledoniai hegységképzddés. A devonban a kontinensek méginkabb Osszetomoriiltek. A
Kaleddniai-hegység 6sének lepusztuld anyagabol rakodott le a devon jellegzetes rétegsora, a
,»Régi Vorés Homokk6” (Old Red Sandstone). A sekélytengerek dominans meszes vazu
szervezetei kozott ekkor jelentdsek voltak a telepalkotd6 mohaallatok (Bryozoa). Erre az
idGszakra utalnak példaul a Brit-szigetek devonkori bryozoas mészkovei. A karbon idészak
legfontosabb lemeztektonikai eseménye a Variszkuszi hegységképzddés volt. Jorészt a
hegylancok el6tt kialakult mélyedések sorozatdban halmozodtak fel Europa késé karbon korti
kdszéntelepei. A perm iddszak kozepére a kontinentalis foldkéreg nagyobb darabjai egyetlen
szuperkontinenssé (Pangea) alltak 0ssze. Ezt a Panthalassa vilagocean vette koriil, amelynek a
kelet-nyugati iranyu, keletre nyitott hatalmas 6blozete volt a Tethys-6cean. A tengerszint
ekkor volt a legalacsonyabb a foldtorténet soran, mivel a Gondwana nagy részét 6sszefiiggd
jégpajzs boritotta. A perm rétegsorokban gyakoriak a jég altal lerakott, és a szaraz iddszakra
utal6 homokkd tiledékek. A tridszban a kontinensek még mindig tobbé-kevésbé egységes
szuperkontinenst alkottak, amit az Egyenlitd tdjékan huzodd Tethys egyre erdsebben két
részre tagolt (Laurazsia és Gondwana). A bolygd tobbi részét a Panthalassa ¢socean boritotta
(benne kisebb kontinensekkel és szigetekkel), melynek szintje a gondwanai eljegesedés
megszlintével jelentdsen megemelkedet. A jurdaban folytatddott a Pangea feldarabolddasa.
Bar Laurazsia tobb kisebb darabra esett szét, de Eszak-Amerika, Gronland és Nyugat-Eurdpa
kozott megmaradt az 6sszekottetés. A kréta idészak soran felgyorsult a kontinensek mozgasa
¢s feldarabolodasa, amely ekkor érte el maximumat. Az Atlanti-6cedn déli medencéjének
felnyilasaval parhuzamosan Afrika az 6ramutatd jarasaval ellentétes iranyba mozdult el, igy a
Tethys fokozatosan 0sszesziikiilt. Megkezdddott az alpi-karpati térségben a hegységképzodés.
A mezozoikum soran a tengerszint szinte folyamatosan emelkedett, és a kontinenseket sok
helyen sekély tenger boritotta. A Fold éghajlata alapvetden enyhe, kiegyenlitett volt, és a
sarkokon sehol sem alakult ki szarazfoldi jégpajzs. A globalis hémérséklet elérte minden id6k
egyik legmagasabb értékét, amit aztan tobb fazisban lehiilés kovetett. A kainozoikum elején
Eszak-Amerika nyugati irAnyba mozdult el, és elkiiloniilt Eurépatél, de az Alaszkat és
Szibériat Osszekotd Bering-foldszoros ennek az éranak a nagy részében kiemelkedett az
6ceanbdl. A Gondwana szintén teljesen feldarabolddott. Ausztrilia és az Antarktisz az
eocénben kiiloniilt el egymastol, igy megsziint a gondwanai €l6vilag {6 kapcsolata, a transz-
antarktikus 6sszekottetés. Egyes gondwanai kéreglemezek mar a krétdban elérték DK-Azsiat
(ilyenek ma Malaysia, Dél-Kina és DéI-Tibet teriiletén vannak). A miocén alatt Afrika DNy-
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Azsia felé tolodott, és kapcsolatba keriilt az Arabiai-félszigeten keresztiil. Ennek az lett a
kovetkezménye, hogy Afrika faunaja jelentOsen atalakult a laurdzsiai eredetii patédsok,
ragadozok és féemlésok bevandorlasaval. Az indiai tabla Dél-Azsidhoz iitkozése hatalmas
orogenezist inditott el, ennek eredményeként gyurddott fel a Himalaja, és emelkedett ki
szamos korabbi eredetli hegység. Ausztralia északi iranyba mozdult el, és erdsen
megkozelitette Uj-Guineat. A pliocénben létrejott az Eszak- és Dél-Amerikéat 6sszekapesold
Panama-fodszoros. A kontinensek és 6ceanok atrendezddése klimavaltozasokhoz vezetett. A
klima a kainozoikum elején még enyhe és kiegyenlitett volt, s6t Gjabban egy eocén-kori
klima- és biodiverzitas optimumot is feltételeznek. Ezt kvetden a klima kontinentalisabba és
szérazabba valt. Az éghajlatromlds fokozatos volt, és valoszinlileg a késd eocénben vette
kezdetét. A polaris teriileteken, elsoként a déli sarkon kialakult a szarazfoldi jégtakar6. A
tengerszint ezzel egyidejiileg ingadozott, az oligocén végén pedig jelentdsen lecsdkkent. A
pliocénben atmeneti homérsékletndvekedés kovetkezett be, de a kornak a végére ismét
lecsokkent a homérséklet, majd ett6l kezdve a pleisztocén végéig jégkorszakok kovették
egymast.

A bioszféra evolucioja

Az univerzum Kkialakulasa

Az univerzum kialakuldsara vonatkozé tudomanyos elmélet az dsrobbanas (,,Big Bang”),
miszerint a vildgegyetem kb. 14 millidrd éve egy olyan allapotbol kezdett tdgulni, melyben az
anyag ¢s az energia rendkiviili hdmérsékleti és stiriségii volt. A Naprendszer — benne a
Folddel — kb. 4,6 milliard éves. A Fold valésziniileg kisebb égitestek Osszelitkozése és
aggregacidja révén jott 1étre, oOriasi hdétermelddés kozepette. A kihtilése kozben vizgdzt
bocsatott ki, kérge megszilardult. Kb. 4,5 milliard évvel ezel6ttre mar folyékony viz boritotta
a felszinét. Fél milliard évvel kés6bb mar valdsziniileg kis protokontinensek is 1éteztek, de a
nagyobb szarazfoldek csak 1 milliard évvel késobb alakultak ki.

Az élet megjelenése

Az élet megjelenését megeldzte a kémiai evolicio folyamata, melynek sordn az egyszerli
molekuldkbdl létrejottek a bonyolult dsszetételi dridssmolekuldk (makromolekuldk: fehérjék,
nukleinsavak), illetve azok alkotoérészei. Stanley Miller hires kisérlete (1953) az 0Osi, foldi
koriilményeket mintazta. Az éltala megépitett berendezésben alul folyékony viz, a gaztérben
pedig vizgdz, metan és ammonia volt. Osi villamlasokat utanzé elektromos kisiiléseket hozott
1étre, és ezeket keresztiilvezette az emlitett gadzelegyen. A kisérlet soran abiogén uton allitott
elé cukrokat, purin- és pirimidinbazisokat, valamint aminosavakat. Késobb ezek az egyszerii
molekuldk polimereket hozhattak 1étre, amelyek képesek voltak replikalédni. Valoszinti, hogy
a legkorabbi replikatorok rovid RNS (vagy RNS-szeril) molekuldk voltak, amelyek katalitikus
aktivitassal rendelkeztek, és korlatozott pontossaggal képesek voltak az Onkettézddésre is.
Bizonyos RNS-szekvencidk képesek mas oligonukleotidok vagasara, Osszeillesztésére és
szalhosszabbitasara, illetve a rovid RNS templat szekvenciak katalizalni tudjak komplementer
szekvenciak kialakulasat szabad nukleotidokbol. A hosszii RNS-szekvencidk viszont nem
tudnak elég hatékonyan replikalédni, mivel ezekben olyan magas a mutacidrata, hogy nem
képesek semmiféle identitds fenntartdsara. Nagyobb genomok Ugy johettek 1étre, hogy két
vagy tobb makromolekula tarsult egymassal, és az egyik katalizalta a masik replikaciojat.
Ennek ismert modellje Manfred Eigen hiperciklus-modellje. A replikacié eleinte lasst és
pontatlan lehetett, csak késdbb alakult ki a mai élélényekre jellemz6 mésolasi hiiség. Miel6tt a
fehérjék kialakultak, csak ds-genotipusok léteztek, a fenotipust ugyanis a proteinek alakitjak
ki. Szathmary Eors szerint a fehérjék kialakulasa ugy kezdddhetett, hogy az aminosavakbdl és
rovid oligonukleotid szekvencidkbol allé kofaktorok segitették az RNS ribozimeket az
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onkett6zédésben. Azutan a kiillonbozd tipusu koenzimek kapcsolatba 1éptek egymassal, majd
a ribozimekbdl riboszomak jottek 1étre, a kofaktorok oligonukleotid komponenseibdl RNS, az
aminosavakbol pedig katalitikus fehérjék. Ezek a makromolekula egyiittesek — ahogy ezt
Ganti Tibor modellezte (chemoton-elmélet) — lipidmembranba burkoldézva az elsé sejtek
elédei lehettek. A részrendszerek kompartmentizacidja vezethetett el az elsé prokariotikus
szervezddések 1étrejottéhez.

Ezeknek a makromolekula-egyiitteseknek mar rendelkezniiik kellett az informaciéhordozo
makromolekula Onreprodukcidjanak és mutabilitdsdnak képességével, a katalitikus
rendszernek pedig biztositania kellett (i) az onreprodukcio €s a transzkripcid viszonylag nagy
pontossagat, és egyben (ii) a kornyezettel vald szabalyozott nyilt-rendszer-kapcsolatot. Ezaltal
az ¢let kialakulasa egyuttal az els6 Okoszisztéma kialakulasa is volt. Mindezt az
evolucidbiologia egyik nagy teoretikusa, J. Maynard-Smith (1969) a kévetkezoképpen fejezte
oroklodés €s a variacid képességével. Ennek a meghatarozést az alabbiak igazoljak: egy ilyen
sajatsagll populdcid a természetes kivalasztodds révén fejlodik, ezaltal alkalmazkodik a
kornyezetéhez.” A fentiekb6l még az alabbiak kovetkeznek: (i) az élet tomegjelenség, (ii)
minden ¢€l6 evolval, (iii) az evolicido csak olyan populéciokra értelmezhetd, amely
onreprodukal6 és variabilis egyediségekbdl all.

Az 0Osszes ¢€l0 rendszer valoszinilileg egyetlen kozos Os-rendszerbdl alakult ki, amire
tobbféle bizonyiték is van. Ilyen példaul az, hogy valamennyi €16 szervezet kizarolag L-
aminosavakat hasznal a fehérjék épitdkoveiként, pedig a D- és L-aminosavak egyforma
valdszinliséggel keletkezhettek abiotikus koriilmények kozott. A genetikai kod és a
fehérjeszintézis mechanizmusanak univerzalis jellege szintén aldtdmasztja az ¢€lovilag
monofiletikus eredetét.

Elet a prekambriumban

A legrégebbi ismert kdzetek 3,8 millidrd évesek, €s szén lerakddasokat tartalmaznak, ami
arra utal, hogy élet mar akkoriban is létezhetett. Az elsd biztosnak mondhat6 életnyomok 3,5
milliard évesek, és valdsziniileg vasbaktériumoktdl szarmaznak. Az elsé egymilliard év soran
valosziniileg csak prokariota szervezetek léteztek, amelyeknek a fosszilis maradvanyai
hianyosak vagy kozvetettek (kemofosszilidk). Egyes jobb megtartdsi maradvanyokat
6sbaktériumok  (Archaea) illetve cianobaktériumok  (Cyanobacteria) nyomaiként
azonositottak. Ilyen mikrobialis eredeti koviiletek a sztromatolitok, amelyek
baktériumszonyegek altal megkotott, finoman rétegzett tiledékszerkezetek.

Ugy gondoljak, hogy a foldi élet bolcsdi az dceanok fenekén ma is 1étezd kéményszerii
Archaea-telepekhez lehettek hasonloak, amelyeken keresztiil szén-dioxid, ammonia és kén-
hidrogén aramlik fel (,,Black Smokers” = fekete fiistolgdk). A homérséklet ezekben
sz€lsOségesen magas (>300°C). Ma az itt ¢l autotr6f baktériumok kén-hidrogén
oxidacidjabol nyerik az energiajukat. Mivel az Oslégkor eleinte redukald jellegli volt (csak
kevés oxigént tartalmazott), ezért kezdetben az ¢éldlények anaerob anyagcserét folytattak. A
cianobaktériumok €s mas autotrof szervezetek életfolyamatai révén azonban molekularis
oxigeén kezdett felhalmozodni a légkdrben, ami utat nyitott az aerob anyagcsere szamara.

Az ¢él6lényeket ma harom fé-regnumba soroljak: (i) Eukaryota, (i1) Archaea, (iii) Bacteria
(az utobbi két csoport dsszefoglaldan: Prokaryota). A molekularis filogenetikai tanulméanyok
azt mutatjak, hogy az eukariotak genetikailag kozelebb allnak az dsbaktériumokhoz, mint a
két prokariota fo-regnum egymashoz. Ezt az bizonyitja, hogy az eukariotak DNS-replikacios
¢s transzkripcids rendszerének enzimei Archaea-eredetiick. Abban az idészakban, amikor még
nem léteztek jol meghatarozhatd, integralt genomok, a kiilonb6zd csoportok kozott jelentds
mértéki lehetett a horizontéalis génatvitel. A sejtek csak késobb tettek szert olyan mértékii
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komplexitasra és integraltsagra, amely akadalyozta a beépiild idegen DNS miikddését. Bar a
legkorabbi eukaridta fossziliak kb. 1,5 milliard évesek, az elsé eukariotdk azonban mar 2,7
milliard évvel ezel6tt megjelenhettek, ugyanis az anyagceseréjiik melléktermékei koz¢é tartozo
lipideket nemrég megtalaltak 2,7 millidard éves kozetekben. Gyors diverzifikaciojukat a
felvehetd nitrogén-forrasok megnovekedése valthatta ki. Sejtalkotoik, a mitokondriumok és a
kloroplasztiszok bakterialis eredetiick, olymddon, hogy az Archaea-eredetli 6s-eukaridtak
baktériumokat kebeleztek be, amelyek késObb az endoszimbiontdikkd valtak. A
mitokondriumok a-Proteobacteria tipusi baktériumok bekebelezéséb6l szarmaznak, a
kloroplasztiszok pedig cianobaktériumokbodl jottek létre az eukariotdk eltérd leszarmazasi
vonalaiban 6-9 kiilonb6z6 alkalommal. Az eukariotak kialakulasuk utdn mintegy 1 milliard
éven keresztill egysejtiick voltak. Legalabb 5 kiilonboz6 {6 filogenetikai vonaluk jott létre.
Tobbségiik a plasztiszok beépiilésével autotroffa, illetve ezek elvesztésével masodlagosan
heterotr6ffa valt, mint az un. ,allati” egysejtiek jelentds része. A soksejtli szervezddés
egymastol fiiggetleniil, tobb filogenetikai 4gon is kialakult az evolucié sordn. Egy Os-
heterotrof aghoz tartoznak bizonyos allati protisztak, példaul a karéjos allabu amoébak (az
axopodiummal és reticulopodiummal rendelkez6 Radiolaria-k és  Foraminifera-k
masodlagosan valtak heterotr6ffd), a gombak, valamint a galléros-ostorosok és az allatok
(Animalia). A soksejtli allatok legkordbbi fosszilidi 640 millio évesek. A legkorabbi
leletegyiittes ebbdl az idészakbol az un. Ediacara-fauna, amely az ausztraliai Ediacara-
dombsagrol kapta a nevét (bar elséként Uj-Foundlandon taldltak meg). Azota a vilag tobb
pontjarol keriiltek eld ilyen leletek, amelyek sekélytengerekben €16, valtozatos életmodot
folytatd (bentikus, nekton, plankton) ¢él6lényektdl szarmaznak. Mivel ezek az 4llatok
lagytestiiek, szilard vaz nélkiiliek, ezért a kvarchomokkd csak a lenyomataikat Orizte meg.
Identifikéciojuk nehézségekbe iitkozik, de koziiliik egyes maradvanyok valosziniileg a
csalanozoktol (Cnidaria), bordasmeduzaktol (Ctenophora), esetleg kozelebbrdl nem ismert
kétoldalian részaranyosoktdl (Bilateria) eredeztethetd.

A kambriumi robbanas

A kambrium elsé 10 millié éve alatt az allatvilag diverzitasa alacsony volt, majd hirtelen
(10-25 millio évig) a szilard vazzal rendelkez6 tengeri allatoknak majdnem minden modern
torzse és osztalya megjelent, valamint sok, mara mar kihalt csoport képviseldi tlintek fel.
Ebbdl az 1ddszakbol szarmaznak a legrégebbi porgekaruak (Brachiopoda), izeltlabuiak (koztiik
a haromkaréji 6srakok — Trilobita), puhatestiiek (Mollusca) és tiiskésbortiek (Echinodermata),
sOt a legdsibb allkapocs nélkiili gerincesek (Agnatha) is. A nemrégiben felfedezett
Haikouichthys mar rendelkezett szemekkel, kopoltytizsakokkal, gerinchurral, izomzata tagolt
volt, és mas tulajdonsagai is hasonlitottak az ingola larvakéhoz. A konodontak (Conodonta)
bizonytalan rendszertani helyzetli tengeri allatok, illetve azok 0,1-6 mm-es fog(sor)szert,
fluor-apatit anyagii maradvanyai. Feltehetéen az allkapocs nélkiili gerincesek rokonai
lehettek. A kambriumban jelentek meg, és a triasz végén haltak ki. Tobbnyire a tropusi-
szubtropusi Ovben lerakddott, altalaban nem mélyebbtengeri kézetekben talalhatok. A
legjelentésebb kambriumi leletegyiittest a sziklas-hegységi (Brit-Columbia) Burgess-pala
tartalmazza. Ez athalmozott Osmaradvany-egyiittes, amely valdsziniileg katasztrofaszerti
betemetddés révén jott 1étre anoxikus kornyezetben. Az ebben taldlhato allatfajok kb. 70-80
méteres vizmélységben ¢élhettek, tropusi kornyezetben. A Burgess-pala egyik érdekes
faunaeleme az Anomalocaris, amely egy 60 cm-re is megndved, bizonytalan rokonsagu
ragadoz6 izeltlabti volt. Szijszerve 32, korben elhelyezkedd lapocskabol allt, ami egy
fényképezdgép blendéjéhez hasonldan nyilt és zarult. Csapjaival a taplalékot segitette a
szdjahoz, harapasdnak nyomai sok Trilobita-n megtalalhatok. A szokatlan testfelépitésii
Hallucigenia hati tiiskesora a védekezésben segithetett, a taplalkozasmodjarol nincsenek
pontos ismereteink. Egy masik fontos leldhely Dél-Kindban (Chenjiang fauna — Yunnan
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tartomany) van, ahol als6 kambriumi rétegekbdl sokféle iivegszivacs (Hexactinellida),
gytrtsféreg (Annelida), izeltlaba (6si rakok és csapragosak), valamint Haikouichthys-szeri
allkapocsnélkiili gerincesek (Agnatha) maradvanyai kertiltek eld.

A kambrium jellegzetes szintjelz6 koviiletei a haromkaréju dsrakok (Trilobita), amelyek
alapjan tovabbi korszakokra osztjdk a kambriumot. Az izeltlabuak torzsének (Arthropoda)
egyik kihalt, az &si csapragdsakkal rokon csoportjadba tartoznak (v6. Merostomata
»trilobitoid” larvaja). Neviiket a testiiket boritd meszes anyagu kitinpancél hosszanti iranyt
harmas tagolodéasarol kaptak. Méretiik 5 mm-tdl 80 cm-ig terjedt. A legtdbbjiik az tiledék
felszinén €16 ragadozo lehetett, bar voltak az iszapba as6dok és uszok is. A kambrium
legelején jelentek meg, és viragkoruk is erre az id0szakra esett. Perm végi kihaldsukat hosszas
hanyatlas el6zte meg.

A kambriumi robbanas — az 4llatvilag diverzitdsanak ez a hirtelen megndvekedése —
régota vitdk targyat képezi a tudosok kozott. A molekuldris vizsgalatok eredményei azt
mutatjadk, hogy az dallattdrzsek mar joval azeldtt kialakultak, hogy megjelentek volna a
fosszilis leletanyagban. Ennek leginkabb az lehet az oka, hogy a prekambriumban a legtobb
allat még nem rendelkezett fosszilizaciora alkalmas szilard vazzal, illetve Kisméretii
vazképzdédményeiket eddig nem taldltdk meg a prekambriumi rétegekben. A kambriumi
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kombindcidjaval magyarazhatd. A kiilonbozé testrészek differencialédasat irdnyito
szabalyoz6 gének ebben az iddszakban jelentds valtozdsokon mehettek keresztiil, az 6si tipusu
allatoknak az oxigénkoncentracio jelentds lecsokkenése altal okozott kihalasa pedig lehetové
tette a tulélést és a diverzifikaciot mas allatok szamara, mint ahogyan az emldsok nagyobb
végén jelentés tomegkipusztulasi esemény kovetkezett be. A kambriumi Trilobita-csaladok
tobb mint 90%-a nagymértékben megtizedel6dott, a mohaallatok (Bryozoa), porgekartak
(Brachiopoda) és a tiiskésbortiek (Echinodermata) szamos osztalya kipusztult.

Az ordoviciumtol a devonig

A viz fotodisszociacigjabol (UV hatdsara torténd bomlas) keletkezett naszcens oxigénbdl
(O) ¢és az oxigén molekuldkbdl létrejovo o6zonréteg fontos eldfeltétele volt az ¢€ldlények
szarazfoldre valod kilépésének (UV-sugarzés elleni védelem). Az elsd szarazfoldi €él6lények az
ordovicium kozepén megjelent apro, valosziniileg a recens majmohakkal (Hepaticophyta)
rokon novények spdrai és sporangiumai voltak. A szilur kzepén mar kisméretli (kevesebb,
mint 10 cm-es) edényes novények is 1éteztek, amelyeknek a sporangiumai rovid, levéltelen,
dichotomikusan elagazo nyélen iiltek, valodi gyokeriik pedig nem volt. A devon végére a
szarazfoldi novények nagymértékben diverzifikalodtak, mar jelen voltak a pafranyok
(Pterophyta), a pikkelyfak (Lepidodendron) és a zsurlok (Equisetopsida), amelyek kozott sok
fatermetii volt. A devon végén az els6 magvas ndvények is megjelentek.

Sok allattérzs az ordoviciumban diverzifikalodott. A tiiskésbortiecknek (Echinodermata)
ebben az iddszakban 21 osztalya létezett, amelyek jelentdsen eltértek egymastol és a maig is
fennmaradt 5 osztaly képviselGitél. A legtobb ordoviciumi allat a tengerfenéki iiledék
felszinén élt, csak néhany kagylofaj 4sta be magat az aljzatba. Ennek az idszaknak a {6
ragadozoi a tengeri csillagok (Asteroidea) és a nautiluszok (Nautiloidea) voltak. Ez utobbiak a
kiilsé véazas labasfejlick kozé tartoznak. Hézuk kezdOkamrabol, vélaszfalakkal tagolt
kamrasorozatbdl (fragmokonusz) ¢és lakokamrabol all. Valoszinlileg nehézkesen tsztak,
viszont kivaloan lebegtek a tengerekben. Fragmokonuszukban a kamrakat egy szif6 kapcsolta
0ssze, amelyen keresztiil az allat tudta valtoztatni a haz belsejében levo gazok és testfolyadék
aranyat, igy képes volt felemelkedni vagy lesiillyedni. A kambriumban jelentek meg,
kiilonosen valtozatosak a paleozoikus maradvanyok. Ekkoriban egyenes és gorbe vazu alakok
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is éltek. A triasz/jura hataron majdnem kihaltak. Recens képvisel6ik az indopacifikus
térségben fordulnak eld. Az ordovicium ¢és a szilur kivaldo korjelz6i a graptolitak
(Graptolithina) egyes csoportjai. Neviiket (graptos = irott, lithos = kd) onnan kaptak, hogy
sokuk fosszilidi a szikldkra irt hieroglifakra emlékeztetnek. Koloniaképzo, félgerinchtros
szervezetek voltak, amelyek a kambriumban jelentek meg, és a karbonban haltak ki. Az als6-
szilurban megjelent pancélos dshalak (Placodermi) a devon és a karbon tengerek uralkodo
csucsragadozoi voltak (,a devon tengerek kardfogh tigrisei”). Altalaban 10-40 cm-esek
voltak, de tobb 5-10 m-es fajuk is volt. Testliket kiilsé csontos pikkelyekbdl all6 pancél
boritotta. A fej és a testpancél mozgathatd iziilet révén kapcsolddott egymashoz. A perm
végére kihaltak. A porgekaruak (Brachiopoda) legnagyobb alakgazdagsagukat a devonban
értek el. Mar a korai kambriumban megjelentek, és a paleozoikumban a bentosz faunak
leggyakoribb elemei voltak. Neviiket felcsavarodott tapogatdkoszoris lophophorjukrol
kaptak. Kiilsejiiket tekintve a kagylokhoz hasonloak, teknéik azonban nem oldalsék, hanem
hat-hasi helyzetiiek. Recens fajaik max. 8 cm-esek, a kihaltak kozott akadtak 30 cm-sek is.
Toébbnyire mészanyagu tekndik nagyon valtozatosak (dombortiak vagy homoruak, simak vagy
diszitettek, gyakran porusokkal atjartak). Taplalkozdsmodjuk szintén a kagylokéhoz hasonlod
(vizben lebegd, szerves anyagu szemcséket esznek). Tobbségiik nyéllel rogziil, bar vannak
koztiik cementalok is, valamint a kihalt fajok kozott voltak szabadon heverdk €s uszok is. A
mezozoikumban és a kainozoikumban — akarcsak ma — altaldban alarendeltek voltak a
kagylokhoz képest. Az elsé szdrazfoldi izeltlabuak (pokszabéasuak: skorpidk, ugrovillasok,
pikkelyke-szerli szarnyatlan rovarok) a kora-devonbol ismertek. Devon rétegekben talaltak
meg az els6, a vizi és a szarazfoldi életforma kozotti atmenetet mutatd gerincesleletet, a
Tiktaalikot. 2004-ben, Kanadaban kertilt el6 20, jo allapotban levo példany fosszilidja. Ezek
kihalt bojtosuszoju halak (Crossopterygii) voltak, amelyek atmenetet mutatnak a halak és a
kétéltiiek kozott, és szamos jellegiik rokonsagot mutat a négylabu allatok jegyeivel. Sekély,
oxigénszegény, vizes ¢l6helyeken éltek.

A karbon és a perm

A karbonban a szarazfoldet nagy kiterjedésii erdéségek boritottak, amelyek fatermetl
pafranyokbol, korpafiivekbdl és zsurlokbol alltak. Ezen novények intenziv fotoszintézisének
koszonhetden a légkdr oxigén-tartalma valdsziniileg joval meghaladta a mait. Ebbdl a
nagymennyiségii novényi anyagbol képzédtek a karbon kort geoldgiai rétegek hatalmas
széntelepei (amirdl a korszak a nevét is kapta: carbo = szén). A paleozoikum végén a magvas
novények is megkezdtek diverzifikaciojukat. Mivel ekkoriban a klima jelentOsen lehiilt, ezért
a novények koziil a hidegtiird nyitvatermék, a magvaspafranyok (Glossopteris) voltak
uralkodok ekkoriban. Ezek fatermetli, lombhullato, nyelv alakt levelekkel rendelkez6 (innen
kaptak a latin neviiket) magvas novények voltak. Az alsé kambriumbdl mar ismert
likacsoshéjtiak (Foraminifera) els6 felviragzasa a karbon és perm id6szakokban kovetkezett
be. A gyokérlabuiak (Rhizopoda) kozé tartozéd likacsoshéjuak jellegzetessége a sejtplazma
gyOkérszerii kitliremkedése. Ennek a segitségével mozognak, és ezzel ragadjak meg a
taplalékul szolgalé moszatokat, sugarallatkdkat vagy mas apro szervezeteket. Magyar neviiket
a sokuk vazat attord nyilasokrol kaptdk. Vazuk a sejttel egyiitt, egy vagy tobb iranyban
novekszik, és lehet szerves vegyiiletekbdl allo, az allat kornyezetében talalt szemcsékbdl
Osszeragasztott (agglutinalt) vagy mész anyagu. Egymassal 0sszekottetésben levd kamrakbol
all, melyek alakja és kapcsolodasi modja rendkiviil valtozatos lehet. Tobbségiik tengerekben,
az aljzaton ¢€l, és aktiv mozgasra képes. A planktonikus, rogziilt és iiledéklakoé forméak szdma
csekély. Els¢ felviragzasukat a Fusulina-féle nagyforaminiferak katasztrofaszerti kihalasa
zarta le. A krétaban, majd a kainozoikum elején tjra felviragoztak. Ez utobbit tjabb tomeges
kihalas kovette. A recens fauna alapvetd jellege a miocénben alakult ki. Foldtani jelentdségiik
nagy. Sok fajuk kézetalkotd mennyiségben van jelen. A nagyforaminiferak a sekélytengeri, a
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planktonikus alakok a mélyebb vizi rétegsorok fontos korjelzd fosszilidi. Kdrnyezetjelzo
szerepiik szintén kiemelkedd. Kiilonb6zo kdrnyezeti tényezok rekonstrudlasara hasznalhatok
fel (pl. tengerviz homérséklete, sotartalma, oxigén- és tapanyag-ellatottsag). A karbonban
alakultak ki az els0 szarnyas rovarok is. Gyors evoluciojukbol addédéan hamarosan szamos
rovarrend képviseldi jelentek meg, igy a szitakotok (Odonata), egyenesszarnytak (Orthoptera)
¢s a kabocdk (Hemiptera). A permben kialakultak az elsé holometabol rovarok, koztiik a
bogarak (Coleoptera), a legdsibb recésszarnyuak €s hartyasszarnyuak, és ekkor valhattak szét
a legyek (Diptera), valamint a tegzesek (Trichoptera) és a lepkék (Lepidoptera) dsei. A
karbonban a kétéltlick (Amphibia) rendkiviil valtozatosak voltak, mivel azonban a permben az
¢ghajlat hlivosebbé és szarazabba valt, ezért a kétéltiick visszaszorultak a nedvesebb
¢lohelyekre, ¢és a hiillok kezdtek elterjedni. Ebben az idészakban mér megjelentek az elsd
emldsszert hiillok is. Ilyen volt példaul a Lystrosaurus is, amelynek a maradvanyait minden
kontinensen megtalaltak, fennmaradéasa tobb millié évig tartott.

Elet a mezozoikumban

A tengerek a perm végi tomegkipusztulast kovetden ismét benépesiiltek. A modern
(Scleractinia) korallok ekkor indultak maig tarto diadalttjukra. A fenéklako kozosségekben a
kagylok egyre inkadbb atvett¢ék a kordbban dominans porgekaruak szerepét. A
tiiskésbortiecknek szamos 10 csoportja jelent meg. Az ammoniteszek (Ammonoidea)
valtozatossaga meghaladta a paleozoikumban ¢lokét. Az ammoniteszek a labasfejiiek
legalakgazdagabb, foldtani szempontbdl legjelentdsebb csoportja. Neviiket Ammonrol
(egyiptomi fOisten) kaptak, akit gyakran abrazolnak csigavonalban felcsavart szarvakkal.
Méretiilk nagyon valtozo, 1 cm-1,5 m. A Nautiloidea-khoz hasonléoan a kiilsé vazas
labasfejiick kozé tartoznak. Vazuk és mozgasuk hasonlitott egymésra, viszont evolucios
tempojuk joval gyorsabb volt azokénal, kiilonb6zé csoportjaik foldtorténeti értelemben
gyorsan valtottak egymast. Tobbségiik kivalo szintjelzd. Az alsd devonban jelentek meg, és a
kréta végén haltak ki. Vazaik helyenként kozetalkot6 mennyiségben halmozodtak fel
(ammonitico rosso). A triasz végén bekovetkezd tomegkipusztulds soran bizonyos csoportok
— példaul az ammoniteszek és a kagylok — Ujra jelentdsen megtizedelddtek. A jurdban ismét
forradalom” kezdetét jelentette, ugyanis a meszes héjak és egyéb védekezd strukturdk
Osszetorésére képes rakok és csontos halak evolicidja miatt a puhatestiiecknek hatékonyabb
védekezési mechanizmusokat kellett kifejleszteni (vastagabb héj, tiiskék, stb.). A tengeri
hiillok egy csoportja, a halgyikok (Ichthyosauria) a tridsztol a kréta végéig €ltek viragkorukat.
A hiillék koziil a legvaltozatosabbak a Diapsida-k voltak, koziilik is elsésorban az
Archosauria csoport tagjai. Szamos erdsen specializalt alak vezethetd le beldliik, koztik a
repiild Oshiillék is (Pterosauria). A dinoszauruszok szintén az Archosauria-kbol alakultak ki.
A kréta-tercier hatdron bekovetkezo extinkciot csak a madarak és a krokodilok élték tal. A
paleozoikus Synapsida-k, amelyekbdl az emlésszerii hiillok (Therapsida) kialakultak, a jura
kozepéig élték virdgkorukat. A triasz €s a jura hataran jelent meg az els6 emldsnek tekinthetd
¢lolény (Morganucodon). Az erszényesek (Marsupialia) és a méhlepényesek (Placentalia)
legkorabbi fosszilis leletei a kréta végérdl szarmaznak. A jura korszakbol szarmazo
Archaeopteryx litographica-leletek a madarak ebben az idészakban kezd6dé kialakulasara
utalnak. A bajororszagi solnhofeni mészkdpaldban felfedezett leletek atmenetet mutatnak a
hiillsk és a madarak kozott. Allkapcsukban fogak iiltek, hosszi, elkiiloniilt csigolyakbol allo
farokkal rendelkeztek, szarnyhajlataikon harom ujjkarom iilt, ezzel egyidejiileg tollaik voltak
¢és rendelkeztek villascsonttal. A korszak végén twjabb tomegkihalasi hullam pusztitott,
melynek soran kihaltak az ammoniteszek, belemniteszek, a dinoszauruszok és a repild
6shiillok is.
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A mezozoikum flordjaban a nyitvatermOk (Gymnospermatophyta) domindltak. A {0
csoportok a cikaszok (Cycadophyta) illetve a tlileveliek és rokonaik voltak, koztik a
pafranyfeny6k (Gingko) — egy olyan tridsz nemzetség, amelynek egyetlen faja (Gingko
biloba) maradt fenn ,,é16 fossziliaként”. A zarvatermoék (Angiospermatophyta) a kréta elején
atvették az uralkodod szerepet. A zarvatermok €s a rovarok evolucidja a krétdban és azutan is
egymassal szoros Osszefliggésben zajlott. A koztik kialakuld pollinacids kapcsolatok
kovetkeztében mindkét csoport diverzitasa jelentésen megndvekedett. A korabbi
iddszakokban valosziniileg abiotikus tényezok (viz, sz¢€l) altal tortént a megporzas, viszont ez
eléggé esetleges, véletlenszerli dolog. Nem biztos, hogy a megfelelé célba kelléen nagy
aranyban eljutnak a megfelelé pollenszemek. Intenzivebb evoltcios fejlddést tett lehetdéve a
specialis pollinatorok altali megporzas, ugyanis 6k a megfeleld célba juttatjak el a viragok
pollenjét éppen az erdteljes specializaltsaguk miatt (az adott pollinator adott tipusu virdgokat
latogat).

Kainozoikum

A kréta-tercier tomegkihaldsi eseményt tuléld csoportok a kainozoikum elején ismét
diverzifikdlodni kezdtek. A kainozoikumban a klimavaltozas kovetkeztében a kontinenseken
eocénre a legtobb modern zarvatermd és rovar csalad kialakult. Szamos recens madércsoport
elsd képviseldi az eocénbdl €és az oligocénbdl ismertek. A legnagyobb madarrend, a
verébalakuak (Passeriformes) elsoként a miocénben ért el nagy diverzitast. A kigyok nagy
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aminek a kovetkeztében a legvaltozatosabb vizi gerinces csoportta valt. A kainozoikus tengeri
kozosségek Osszetétele hasonld volt a maihoz.

A harmadiddszak éghajlati valtozasai szempontjabdl dontd jelentOségli volt, hogy az
Antarktisz egyre inkabb a déli polusra tolodott, ezaltal a kezdetben lokalis hegyvidéki
eljegesedések egyre nagyobb kiterjedésti, majd az egész kontinenst befedd jégpajzzsa valtak.
Ennek kovetkeztében az eocénben és oligocénben még milkkodé ndvény- és allatfoldrajzi,
evolucios kapcsolatok (pl. déli féltekei biikkok: Nothofagus, erszényes emldsok)
megszakadtak, az Antarktisz koriil pedig jégolvadékkal taplalt hidegviz-gytr(i alakult ki,
amely atformalta a ,nagy Ocedni szallitoszalagot”, ¢€s jelentds hatassal volt a nagy
planktonsfiriségli hideg oceani é¢letterek fontos allatcsoportjainak (pl. pingvinek, cetek)
(Andok, Cordillerak, Eurazsiai hegységrendszer) felgylirddése ¢és a nagy kiterjedésii
hegyvidéki eljegesedések kezdete. A nagy tomegii viz szilard halmazallapotba kertilése, €S a
nagy kiterjedésli jégfelszinek reflexidja jelentdsen megvaltoztattak a Fold viz- és
hohaztartasat. Az eocénben ¢és oligocénben még szinte kizardlag fas vagy vizes
okoszisztémakkal uralt szarazfoldeken a miocénra mar egyre nagyobb kiterjedéstiekké valtak
a nyiltabb, szavannaszerl vagy fiives pusztai €letterek, ami szamos lagyszara névénycsoport
(pillangdsok, erny6sok, fészkesek, fii- és sasfélék), valamint az el6bbiek uralta 6koszisztémak
dominans allatcsoportjainak (paratlan- €s paratlanujju patdsok, ragcsalok, nyilt teriiletekhez
Fold a mezozoikum és a korai tercier iiveghdzhatdsu iddszaka utdn Un. ,,jéghazhatast”
allapotba kertilt, vagyis fokozottan érzékenny¢ valt a foldpalya-elemek ciklikus valtozéasaibol
kovetkezd éghajlati hatasokra. Ezeknek a valtozasoknak az eredményeként a Foldon az
¢ghajlati Ovezetesség mar a harmadiddszak végén (pliocén) lényegében a maihoz valt
hasonlova.
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A pleisztocén kezdetén a lehiilési klimafazisok még révidebbek voltak, mint a viszonylag
hosszabb enyhébb iddszakok. Majd az utdébbi 1 millié évben legalabb négy nagy eljegesedési
(glacialis) periodus kovette egymast, koztiik hosszabb jégkozi iddszakokkal (interglacialisok)
¢s a jeges iddszakokon beliil is enyhébb idokozokkel (interstadidlisok). A mintegy 100 ezer
¢vig tartd utolsé nagy glacialis hullam (Wiirm) leghidegebb éghajlati fazisa (utolso glacialis
maximum) 20-18 ezer évvel ezel6tt volt. Mivel a jégkorszakok idején a 1égkori széndioxid-
szint csokkent, és a klima szarazabba, kontinentalisabba valt, ezért az erddvel boritott
teriiletek aranya globalisan csokkent. A tropusokon a szavanna-szeri formaciok, a mérsékelt
ovi tajakon pedig a sztyeppek, tundrak €és dtmeneti dvezeteik valtak kiterjedtekké. Az er6sebb
eljegesedések idején a tengerszint annyira lecsokkent (kb. 115-130 méterrel), hogy szamos
olyan régio, amelyeket ma Oceanok vagy tengeragak valasztanak el egymastol,
osszekottetésbe keriilt (pl. Japan Azsidhoz kapcsolodott, Uj-Guinea Ausztralidhoz, a Malaj-
szigetvilag pedig DK-Azsiahoz). Ez jelentSs hatéssal volt az ¢16lények elterjedésére is, hiszen
példaul a Bering-foldszoros lehetdséget teremtett bizonyos csoportoknak (1d. gyapjas
mamutok, bolények, ember) az Eszak-Amerika és Azsia kozotti vandorlasra. Az ¢lolények a
kedvezo6tlen idoszakokban délebbre szorultak, és kiilonbozé menedékteriileteken vészelték at
a jégkorszakokat. Az interglacidlis fazisokban ezekbdl a refigiumokbdl indult meg a
kiilonb6zé csoportok északi irdnyu benépesedése. A pleisztocén klimavaltozasoknak
kdszonhetden szamos sekélytengeri gerinctelen csoport kihalt, kiillondsen a tropusi teriileteken
(példaul Eszak-Amerika atlanti partjai mentén a puhatestiiek 70%-a). A szarazfoldon az
utols6 glacialis végén un. ,,megafaunalis kihalas” kovetkezett be, ami kiilonb6z6 csoportokat
¢érintett (Id. mamutok, kardfogu tigrisek, orids bolények, oOrids hodok, orids farkasok,
lajharok), ami jorészt a Homo sapiens hatékonyabba vald vadaszo tevékenységével, illetve a
vandorlasaikat lehetévé tevd nyilt tdjak beerddsddésével fiigghetett 6ssze. A mezdgazdasag
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TOMEGKIPUSZTULASOK ES ADAPTIV RADIACIOK A
BIOSZFERABAN

Adaptiv radiaciok

Az adaptiv radiacié viszonylag gyors evolucids diverzifikacid, amely 0j adaptiv zoénaba
valo keriiléskor (pl. valamely sziget, illetve 0 kornyezeti forrasokkal bird élettér
meghoditasa), a korabbi okologiai kényszerfeltételek megsziinésével, az 1) zéna forrasainak
kihaszndldsaval és felosztdsaval, a kiilonb6zé forrdsokra vald divergens és konvergens
specializaciokkal, az adaptiv zona feltagolodasaval megy végbe. A folyamat eltérd foldrajzi
skalakon jatszodhat le, igy kiilonboz6 taxonomiai rangl csoportok lehetnek érintettek benne.

Lokalis adaptiv radiaciok

A lokalis adaptiv radiaciok esetében a speciacids események egy sziikebb teriileten beliil
zajlanak. Ezeknek az adaptiv radidcidknak szamos péld4ja ismert az Gjonnan keletkezd
vulkani szigetek faunaja esetében. A Karib-szigeteken é16 gyikoknak (Anolis) hat kiilonb6z6
okotipusa van. Az egyes tipusok valamennyi szigeten egyformak. Az dgakon ¢él6knek példaul
hosszu farka, és rovid labai vannak, a fiives teriileteken €16k rovid farkuak, mig az alacsony
fatorzseken €10k hosszl labtiak. Felmeriil tehat a kérdés, hogy példaul az agakon éldknek az
azonos szigeten €16 mas Okotipusokba tartozo gyikokkal, vagy a mas szigeteken €16, agakon
¢lokkel kozos-e az 6siik? Masképpen fogalmazva: az agakon €16k egyszerre alakultak-e ki, és
azutan terjedtek szét a szigeteken, vagy minden egyes szigeten egymastol fiiggetleniil jottek
létre, alkalmazkodva az ottani viszonyokhoz? Molekularis filogenetikai vizsgalatok (mtDNS
szekvenciak) alapjan kiderilt, hogy a gyikok kiilonb6z6 Okotipusai egymastol fiiggetleniil
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jottek létre a kiilonbozd szigeteken. Vagyis a gyikok dsei minden egyes szigetet kiilon-kiilon
kolonizaltak, majd az ottani forrasokhoz adaptalodva kiilonb6z6 Okotipusaik jottek létre. A
kubai allatok kivételek, mivel két kilonallo filogenetikai agon helyezkednek el, ami
valoszintleg két kiilonb6zd kolonizacids eseménynek koszonhetd. A kiilonbozo szigeteken
¢l6 hasonld Okotipusok jellegeinek hasonldsdga inkdbb homoplazia, mint homologia
(parhuzamos fejlodés eredménye).

A Geospizinae alcsaladba tartozo pintyek valtozatossagat a Galapagos-szigeteken mar
Darwin is megfigyelte. A kiilonb6z6 szigeteken mas-mas fajaik fordulnak eld, amelyek
elsdsorban a csér méretében ¢€s alakjaban, ezzel parhuzamosan a taplalkozdsmodjukban térnek
el egymastol. A fiatal geologiai korti, vulkanikus eredeti Galapagos-szigeteket egy Dél-
Amerikabol szarmazo6 pintypopulacid kolonizalta. Beldle az idé eldrehaladtaval adaptiv
radiacio révén 14 kiilonbo6z6 faj jott 1étre.

Hasonlé események zajlottak a Hawaii-szigetek gyapjasmadarainal (Drepanididae) is. A
folyamat ebben az esetben is kontinentalis kolonizacidés eseménnyel indult. A kiindulasi,
kevéssé specializalt (magevé ¢és rovarevd) alakokbol tobb iranyu adaptiv radiacid és
specializacio zajlott a nektarfogyasztd ¢s specializalt magevd alakok iranyaba. Ennek soran
szigetrél-szigetre kolonizacidos események zajlottak, majd pedig az egyes szigeteken
forrasfelosztas és koevolucios folyamatok mentek végbe.

A Hawaii-szigeteken ¢él16 muslicak (Drosophilidae) legkdzelebbi rokonanak szintén egy
Dél-Amerikaban €16 csoportot tekintenek, amely leginkdbb a szigetcsoport legiddsebb
szigetén (Kauai) €16 Drosophila primaeva-hoz és D. attigua-hoz hasonlit. Minderre a
szigetvilag geologiai torténete alapjan kovetkeztettek. Hawaii a legfiatalabb, Kauai a
legidésebb sziget, tehat a csoport 6se a Kauai-t kellett, hogy kolonizalja. Ha az Gsi faj még
mai napig is fennmaradt, akkor a legiddsebb szigeten talalhato. Ebben az esetben is szigetr6l
szigetre zajlottak a kolonizaciés események, majd allopatrikus speciacio altal 0j fajok
alakultak ki. Egyetlen példat sem ismeriink arra vonatkozolag, hogy az iddsebb szigetek lakoi
fiatalabb szigetek fajainak leszarmazottai lennének. A hawaii-szigeteki Drosophila-fajok
torzsfaja eltér a karib-szigeteki Anolis-gyikokétol, mivel a muslicdk nem kiiloniilnek el
okotipusokra, igy a fajképzddés nem okoldgiai kompeticid, hanem szexudlis szelekcio révén
tortént.

Adaptiv radiacié azonban nem csak szigeteken mehet végbe, hanem kontinenseken
megtalalhato szigetszeri él0helyeken is. A kontinentalis ,,0kologiai szigeteken” végbemend
fajkeletkezés egyik példaja a Kelet-Afrika hegyvidéki erdeiben él6 papaszemes madarak
(Zosterops) esete. Ezeknek a madaraknak 10 allopatrikus faja alakult ki a szigetszerlien
koriilhatarolt es6erdd teriileteken.

A kelet-afrikai tavak szintén kontinentalis szigeteknek szamitanak a fajkeletkezés és az
adaptiv radiacido szempontjabol. A bolcsészaju halaknak (Cichlidae) szamos faja alakult ki
ezekben a tavakban: a Viktoria-toban tobb mint 200, a Tanganyikédban legalabb 140, a
Malawiban tobb mint 500 (talan az 1000-et is meghaladja). Az egyes tavakban €16 fajok
nagyon valtozatosak sziniiket, testformdjukat, valamint az allkapcsuk és a fogaik alakjat
tekintve. Ebbdl adodoan taplalkozasi szokésaik szempontjabol is sokfélék: vannak kozottiik
rovarevOk, detrituszevok, plankton-fogyasztok, csigaevok, kisebb illetve nagyobb halakkal
taplalkozok. Néhany faj mas halak pikkelyeit eszi, és van egy olyan faj is, ami kitépi mas
halak szemét, és azzal taplalkozik. Bizonyos kozelrokon fajok fogai sokkal jobban
kiilonboznek egymadstol, mint némely halcsaladé. Az egyes tavak fajai monofiletikus
eredetiiek, diverzifikacidjuk nagyon gyorsan ment végbe.
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Adaptiv radiaciok nagy foldrajzi 1éptékben
Az adaptiv radiaci6 folyamata azonban nagy foldrajzi 1éptékben, nagyobb foldtorténeti
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Gondwana-n. Mindkét csoport esetében hasonld oOkologiai formak alakultak ki, mivel a
kiilonb6zé kontinenseken hasonld niche-eket toltdttek be (ld. konvergens evolucio,
vikariancia). Hasonlé folyamatok zajlottak le akkor is, amikor a viragos ndvények
(Angiospermatophyta) felvaltottak a nyitvaterméket (Gymnospermatophyta). A porgekartak
(Brachiopoda) perm végi megtizedelddése utan a helyliket a kagylok (Bivalvia) vették at.
Europénak az utols6d jégkorszak utani jboli benépesedése tobb iranybdl, tobb refugialis
tertiletrdl kiindulva zajlott le. A kiilonb6z6 refugiumokbol érkezd leszarmazasi vonalak a
vandorlasaik soran 9sszetalalkozva hibridzonakat hoztak létre (1d. varjak, unkak, stb.).

A nagy foldrajzi 1éptékben zajlo adaptiv radiacio alapvetden kétféle mechanizmus révén
mehet végbe.

Passziv kicserélodés. Ebben az esetben bizonyos ¢ldlénycsoportok valami miatt

kipusztulnak, az utdnuk megiiriilt 6koldgiai niche-eket pedig mas csoportok foglaljak el. Ez
torténhet ugy, hogy:

a. megvaltozik a kornyezet, és az adott csoportok nem tudnak adaptalodni a megvaltozott
feltételekhez;

b. tomegkipusztulasi esemény torténik, igy a dominans taxonok kihalnak, ami teret enged
mas taxonok diverzifikalédasanak. Ennek a klasszikus példaja sokaig az volt, ahogyan a
kréta végi tomegkihalds utan a dinoszauruszokat felvaltottak az emldsok. Ezt sokaig a
fosszilis leletek is aldtdmasztani latszottak, mivel a legkorabbi méhlepényes emldsok 80
millié évvel ezelbttrdl voltak ismertek, a modernek pedig 55 milli6 évvel ezel6ttrdl. A
legijabb genetikai vizsgalatok azonban megvaltoztattak ezt a képet, ugyanis a
molekularis 6ra azt mutatta, hogy a modern emlésok mar 90-100 millié évvel ezeldtt is
léteztek. Ha ez igy van, akkor az emldsoknek kb. 30 milli6 éven at egyiitt kellett €lniiik
a dinoszauruszokkal. Ez nem jelenti azt, hogy versengtek veliik vagy hogy 6k okoztak a
kihalasukat, a kréta kori emldsok ugyanis kisméretliek és teljesen més Okoldgiai
igényliek voltak, mint a modernek. A molekularis 6ra eredményeit azonban a leglijabb
fosszilis leletek is megerdsitették, ugyanis Kindban, a Yixian formécioban 125 milli6
éves emldsoket fedeztek fel. A fosszilis leletanyag tehat nyilvanvaldan jobban tiikrozi
Kompetitiv atrendezédés (kettds ék alaku mintazat). Egy adaptiv elénnyel bir6 fiatalabb
csoport kiszoritja az 6sibb csoportot, annak a kihalasat okozva. Valdsziniileg ez tortént a
mohadllatok (Bryozoa) esetében is. Kb. 150-50 millio évvel ezeldtt az egyik csoportjuk
(Cheilostomata) felvaltotta a masikat (Cyclostomata). Ez annak kovetkeztében torténhetett,
hogy az egymassal vald versengésben a Cheilostomata-k kompetitiv elénnyel rendelkeztek,
intenzivebb ndvekedésre voltak képesek. Nagyobb teriileten szétterjedve jobban tudtak
taplalkozni, igy a Cyclostomata-kat akadalyoztdk a taplalkozasban, és ennek eredményeként
azok alulmaradtak a versenyben. Ennek a mechanizmusnak a masik példaja lehet a kambriumi
radiacio. Ez az esemény amiatt kvetkezhetett be, mert ebben az idészakban a megndvekedett
predacios nyomas miatt a szilard vaz nagy elonyt jelenthetett. Ha ez igaz, akkor a szilard
vazas ¢élélények kompetitiv eldnnyel rendelkeztek a szilard vaz nélkiili elédokkel szemben.
Ezt a feltételezést az erdsiti meg, hogy ebben az idészakban szdmos, filogenetikailag tavoli
csoportban (porgekaruak, puhatestiiek, izeltlabuak, allkapocs-nélkiili gerincesek) kozel
egyszerre jelentek meg a robusztus kiils6 vazzal rendelkezo alakok.
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Extinkciok

Azt, hogy a fajok kihalnak, a XVIII-XIX. szazad forduldjan fedezték fel. A fosszilidkat
persze mar joval elobb ismerték, de ebbdl azért sem kovetkeztettek a fajok kihalasara, mert
erésen tartotta magat az a nézet, mely szerint ,,annyi faj van, amennyi kezdetben teremtetett”
(Id. Linné). Ezen kiviil még nagyon sok felfedezetlen hely is volt a Foldon, ezért nem
tudhattak biztosan, hogy amit kihaltnak hisznek, az nem é¢l-e valahol, valamilyen kutatatlan
terlileten. Aztan a kutatdsok eldrehaladtaval egyre kevesebb feltaratlan teriilet maradt, igy
egyre nyilvanvalobba valt, hogy bizonyos fosszilidknak mar biztosan nincsenek recens
képviselik. Igy a szdzad végére mar altalanossagban elfogadtak, hogy példaul bizonyos
tengeri gerinctelenek, koztiik az ammoniteszek mar kihaltak. A legjobban ismert csoport, a
gerincesek, koztiik is leginkabb az emldsok esetében azonban nehézségek mertiltek fol. A
leletanyag hianyos volt, ezért nem tudtak eldonteni, hogy az egyes részek nem valamilyen
recens fajhoz tartoznak-e. Igy példaul a péarizsi medence édesvizi mészkd rétegeiben meglelt
oOriasi Gs-szalamandrat az ,,6zOnvizel6tti ember” maradvanyainak vélték. Cuvier volt az, aki
ezt a hiedelmet megcafolta, és elkezdte a kiillonbozé csontleleteket Szisztematikusan
Osszeallitani €s bel6liik rekonstrukciokat késziteni. Ezek utan féleg a nagyméretii fajok (pl.
Mastodon) esetében mar rendkiviil valdsziniitlen volt, hogy valahol élnek még recens
képviseldik, csak nem fedezték fel Oket. Emellett azonban szamos esetben arra jottek ra, nem
egyszer szerencsés véletlennek koszonhetden, hogy olyan allatcsoportok €16 képviseldit
fedezték fel, amelyeket rég kihaltnak véltek (Latimeria chalumnae — bojtostuszoju hal;
Neopilina galatheae, a Monoplacophora ¢é16 képviseldje, stb.). Az ilyen fajokat nevezték el
aztan ,,€16 fossziliaknak”, helyesebben filogenetikai reliktumoknak (I1d. Fajkeletkezés).

Vannak viszont olyan esetek is, amikor a fosszilis anyagban hiatus keletkezik. Az adott
csoport egy foldtorténeti idészakban dominans, majd mas formaban Gjra megjelenik. Az ilyen
eseteket nevezziik pszeudoextinkcionak. A jelenség kétféle eredeti lehet:

a. Taxonomiai eredetii. Bizonyos esetekben egy folytonos leszarmazasi vonal korai
alakjait a taxondmusok mas fajként irjak le, mint a késdbbieket. Ez lehet amiatt, mert a
leszarmazasi vonal két végérdl vizsgalnak meg egyedeket, és hibasan azonositjak dket,
vagy azért, mert a taxondmusok fenetikusan osztilyozzdk a fajokat. A fenetikus
osztalyozas a parafiletikus csoportok esetében is félreértésekhez vezethet abban az
esetben, ha az egyik filogenetikai agnak nem maradnak képviseldi, mas agak
leszdrmazottai azonban tulélnek. Ebben az értelemben példdul a dinoszauruszok
kihalasa is pszeudoextinkcid, mert vannak €16 leszdrmazottaik, mégpedig a madarak.

b. A fosszilis leletanyag hianyossagainak kévetkezménye. Vannak olyan taxonok (un.
Lazarus-taxonok, vo. a bibliai Lazar torténete), amelyek fossziliai id6szakosan eltlinnek,
majd a késébbi geologiai rétegekben ismét felbukkanak. Ez valosziniileg azért van, mert
hidtusok vannak azoknak a rétegeknek a képzddésében, amelyek az adott fosszilidkat
tartalmazzak, vagy egy foldtorténeti idészakban atmenetileg annyira megritkultak, hogy
nem lehet megtalalni Oket. Rdadasul a fosszilidknak illetve az azokat tartalmazo kdzet
rétegeknek a megtaldlasi esélye is kiilonb6zd, mivel az egyes ¢élélénycsoportok
fosszilizalodasanak a mértéke kiilonbozik, a fossziliakat tartalmazo rétegek pedig nem
egyenld aranyban keriilnek a felszin kozelébe.

Az extinkciok a Fold torténetében jellegzetes idébeli mintazatot mutatnak. A kiillénb6zo
kihalasi eseményeket feltérképezo, legatfogobb ¢és legszélesebb korben hasznalt publikaciot
Jack Sepkoski amerikai paleontologus készitette (1981), aki irodalmi forrasokbol
Osszedllitotta a tengeri ¢él6lények csalddjainak és nemzetségeinek az iddbeli eloszlasat. Az
ezek alapjan megrajzolt un. Sepkoski-gorbérdl két dolog olvashato le.

A hattérkihalasok intenzitasa az idé elérehaladtiaval csokkent. Ez kétféleképpen
magyarazhat6:
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a. az 1d6 eldrehaladtaval a csaladonkénti fajok szama ndvekedett, a nagyobb fajszamu
csaladok pedig valosziniileg jobban ellenallhattak a kihalasoknak, mint a kisebbek;

b. az id6 elérehaladtaval az egyes csoportok egyre ellenallobbakka valnak az extinkciokkal
szemben.

Eszszerii lenne azt feltételezni, hogy minél idésebbek az egyes leszarmazasi vonalak,
annal inkabb alkalmazkodhatnak a kornyezeti valtozasokhoz, ezaltal egyre
ellenallobbakka vélnak a kihaldsokkal szemben. Az evolucidelméletbdl azonban ilyen
predikcié nem kovetkezik, ugyanis a természetes szelekcidé nem latja eldre a kornyezeti
valtozéasokat, igy nem is készitheti fel a fajokat ezekre. Ha a valtozasok sokfélék, akkor
nem feltételezhetd az, hogy a veliikk szembeni rezisztencia id6r6l-idore tovabbadodik,
vagyis a taxonok kihalasi valdszinliségének kortol fliggetleniil konstansnak kellene
lennie. Ha a kihalasi rata fliggetlen az egyes €l61énycsoportok koratol, akkor azt kellene
latnunk, hogy a hosszu ideig fennmaradd taxonok aranya exponencidlisan csokken,
tehat logaritmikus skalan abrazolva egy egyenest kapnank. Amennyiben az egyes
taxonok a koruk elérehaladtdval a kihalassal szemben egyre ellenallobakkéd valnak,
akkor a gorbénk felfelé konkav lesz. Van Valen (1973) viszont az ammoniteszek
tulélését vizsgalva egyenest kapott, ami arra enged kovetkeztetni, hogy a rata konstans.
Van Valen szerint a jelenség azzal magyarazhatd, hogy az adott taxon kornyezete mas
taxonok evolicidja miatt egyre kedvezdtlenebbé valik. Egy éldlénycsoport tehat olyan
gyorsan evolvalodik, ahogy csak tud, hogy tGlélhesse annak a kornyezetnek a
valtozasait, amelyben a kompetitor, parazita és predator populaciok is folyamatosan
evolvalodnak (Red Queen-hipotézis: valtozz, hogy ,,helybenmaradhass™!).

A kihalasi gorbén vannak csucsok, amik azt jelzik, hogy a kihaldsok intenzitasa
periodikusan szélsdségesen magassa valt. A foldtorténet folyaman tehat bizonyos
1d6kozonként tomegkipusztulasok kovetkeztek be, vagyis viszonylag rovid foldtorténeti
id6léptéken beliil nagyon sok él6lénycsoport kipusztult. A tomegkihalasnak ez a definicidja
azonban Onkényes, igy a paleontologusok kiilonb6zd szdml tomegkipusztulasi eseményt
azonositottak. A kambrium végén is volt extinkcid, de ennek részleteit nem ismerjiik kellden.
Az ordoviciumtol kezdve 5 nagy kihalasi eseményt tartunk nyilvan (kés6é ordovicium, késo
devon, kés6 perm, késo triasz, késd kréta), amibdl a perm illetve a kréta végén bekdvetkezd
volt a legjelentésebb. Becslések szerint a perm végén a fajok 80-96%-a, a kréta-tercier
hataron pedig a 60-75%-a pusztult ki. Ezzel egybecsengenek a XIX. szazadi geoldogusok
felfedezései, akik harom f6 faunatipust azonositottak: a paleozoikus, a mezozoikus és a
kainozoikus faunatipusokat. Ezeket a perm-tridsz illetve a kréta-tercier korszakok hataran
végbemend fauna-atrendezddési folyamatok alakitottdk ki, amelyek egybeesnek a két 6
tomegkipusztulasi hullammal. A {6 korszakokon beliili kisebb fauna atrendez8dések a kisebb
kihalasi eseményekkel (=hattérkihalasok) mutatnak egyezést (ld. Sepkoski-gorbe kisebb
csucsai).

A leginkabb tanulmanyozott kihalasi esemény a kréta végi, amelynek a nyomait az dsszes
kontinensen megtalaltdk. Ennek az extinkcionak a finomléptékii mintazatara a legjobb
bizonyitékokat a mikrofosszilidk (pl. Foraminifera-k) szolgaltatjak, mig a nagyobb csoportok
(pl. dinoszauruszok) kihalasa a legizgalmasabb. A kréta végi tomegkipusztulas ma altalanosan
elfogadottabb magyarazatait Walter Alvarez és munkatarsai dolgoztdk ki (1980). Alvarez és
kutatécsoportja kréta végi kozeteket tanulményoztak Olaszorszagban. Kiilondsen nagy
koncentracioban taldltak benniik iridiumot, ami a Foldon nagyon ritka elem, viszont
foldonkiviili objektumok magas koncentracioban tartalmazzak. Ebbdl adddoan Alvarez a
kréta végi kipusztuldsi eseményt, illetve az iridium-anomalidt egy nagy aszteroiddanak a
Folddel val6 titkozésével magyarazta. Ennek az titkozésnek a kovetkeztében olyan globalis
porfelhd johetett 1étre, ami éveken keresztill jelentdsen csokkentette a besugarzast, amig csak
le nem tlepedett. Amikor a Krakatoa vulkan 1883-ban kitort, akkor 18 km?® anyagot lovellt ki
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a légkorbe, és 2,5 évig tartott, amig lelilepedett a por. A kréta végén becsapddott tistokost 12-
15 km atmérdjlinek becsiilik, ami kb. 1000-szer akkora robbanast produkalhatott, mint a
Krakatoa vulkan. A besugiarzds megakadalyozdsa mar Onmagaban is okozhatott
tomegkihalast, ezen kiviil azonban mas kéaros mellékhatasai is lehettek, példaul idojarasi
sz€lsOségek, savas esOk, extrém vulkanizmus, esetleg globéalis tiz. Ezek mind
hozzajarulhattak a kréta végi kihaldshoz. Ma egyre jelentdsebb azoknak a bizonyitékoknak a
szama, amelyek aldtdmasztjdk ezt az elméletet. A Dbizonyitékok négy f6 csoportja
kiilonboztethetd meg:

a. Az iridium-anomalidt Olaszorszdgon kiviil més helyeken is megtalaltdk. Emellett az
aszteroida-hatast mas geokémiai bizonyitékok is alatamasztjak.

b. A Yucatan-félszigeten (Mexiko) talaltak egy kb. 180 km atmérdjti kratert (Chicxulub) a
kréta-tercier rétegekben.

C. A kréta-tercier rétegekben olyan dsszetorlodott meteoriiveg és kvarc kézeteket talaltak,
amelyek egy oriasi erejli, hirtelen {itk6zésre utalnak.

d. A fosszilis anyag mintdzata is alatamasztja Alvarez elméletét, ugyanis a leletek arrol
tanuskodnak, hogy ez a kihaldsi esemény hirtelen és szinkron kovetkezett be a
kiilonb6z6 csoportok esetében, emellett 6sszhangban van az iridium-anomalidval is.

A foldtorténet legnagyobb kipusztuldsi hulldma a perm végén kovetkezett be, ami a tengeri
¢és szarazfoldi csoportokat egyarant érintette. Legvalosziniibb az a magyarazat, hogy intenziv
vulkani tevékenység okozta, amit a kontinensek belsejében megtalalt, hatalmas teriileteket
beborité vulkani teriiletek (szibériai trapbazalt, az indiai Dekkan-fennsik lavatakardja)
megléte is aldtdmaszt. A kontinentélis kéreglemezek belsejében sokkal ritkdbb a magmas
tevékenység, mint a tengerek mélyén, viszont az ereje nagysagrendekkel nagyobb lehet. A
foldkéregben keletkezett repedések hatalmas mennyiségli lavat onthatnak (ez tortént a
szibériai trap esetében is). Ha a bazaltlava bo tizendt magyarorszagnyi teriiletet vastagon
ellep, akkor annak globalisan érezheté kovetkezményei lehetnek, ha ez a folyamat révid idd
alatt jatszodik le. A szibériai vulkanikus kozetek Osszetétele heves kitorésekre utal, melyek
soran szamottevé mennyiségli vulkani por juthatott a 1égkdrbe. Raadasul a magma kén-dioxid
¢s egy¢eb illdanyag tartalma is valdszinilileg magas volt. A kitorések kozvetlen hatdsaként tehat
olyan mennyiségli por €s szulfatos aeroszol keriilhetett a légkorbe, ami félhomalyt vagy
sOtétséget illetve globalis lehiilést idézett eld, valamint savas esd okozta krizist teremtett.
Mivel a por és a kén-dioxid a csapadékkal kimosodik a l1égkorbdl, ezért a hatasuk csak
rovidtavon allhatott fenn. A késébbiekben a vulkdni emisszio altal a 1égkorbe jutatott szén-
dioxid altal okozott liveghdzhatas ¢s a globalis felmelegedés drasztikus hatdsa dominalt. A
globalis felmelegedés tobbek kozott megvaltoztatja az Ocedni aramlatokat is, aminek a
kovetkeztében a perm végén a mélytengerekben az oxigén mennyisége csaknem nullara
csokkent. Ennek kdszonhetden a tengeri él6lények kb. 95%-a Kipusztult. Az elméletet azaltal
is igazoltak, hogy a szibériai bazaltomlés €s a perm végi kihalas egyidejiiségét radiometrikus
kormeghatarozasi modszerekkel sikeriilt kimutatni.

A két f6 kipusztulasi hulldmon kiviil azonban mas extinkcidés események is zajlottak a
foldtorténet folyaman, amelyeknek a hatterében valdsziniileg komplex kivaltoé okok rejlenek:

a. atengerszint és a klima valtozasai,
b. intenziv vulkani tevékenység,
c. a kontinensek kiterjedésének a megvaltozasa a lemeztektonikai események hatasara.

A tengerszint csokkenése egyiitt jarhat a klimavaltozassal, viszont a tengerszint akkor is
valtozott, amikor nem voltak tdmegkihaldsok. Ezért nem valdszinli, hogy 6nmagaban ezzel
megmagyarazhatéak volnanak a tomegkipusztuldsok. A vulkani tevékenység nagy foldrajzi
Iéptékben is okozhat kihaldsokat, viszont egy aszteroida becsapddasa is okozhat vulkani
tevékenységet, ami a klima és a tengerszint megvaltozdsaval jarhat. A lemeztektonikai
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események szintén hatéssal lehetnek a klimara és a tengerszintre, st a vulkani miikodést is
erésen befolyasoljak. Nem valoszinti tehat, hogy egyetlen altalanos okkal lehetne magyarazni
a kihalasokat, valosziniibb az események kombinéacioja. Mivel a foldtorténet folyaman a
kihalasok bizonyos ciklikussagot mutatnak, feltételezhetd, hogy okaik kozott ciklikus
folyamatok is vannak. A legaltalanosabb magyarazatot a lemeztektonikai cikluselmélet
kinalja, amely szerint a Fold torténetében periodikusan valtakozik a szuperkontinensek
kialakulasa (l1d. permi Pangea) és azok szétszakadozasa. Amennyiben elébbi azzal jar egyiitt,
hogy egy nagyobb kontinentdlis tomeg keriil valamelyik poélusra, ez polaris jégpajzs
kialakulasaval, ezaltal az egész Fold energia- és vizhaztartasanak megvaltozasaval jar egyiitt.
Amikor viszont egy szuperkontinens széttagolodik, megnovekszik a partkozeli sekélytengerek
kiterjedése, amely a tengerek ¢lvilaganak jelent 0j ¢lettereket és diverzifikacios folyamatokat
indithat el. Ebben az Osszefliggésben a kihalasi ciklusok egy dinamikus foldi bioszféra
miikodésének természetes folyamatai.

Ebbdl a bioszférikus szintli dinamikabdl kovetkezik, hogy egy él61énycsoport kipusztuldsa
lehetdséget ad mas fajoknak, hogy betdltsék az utanuk megiiriilt 6koldgiai niche-t. Ha egy
nagyobb filogenetikai egység (I1d. dinoszauruszok) hirtelen pusztul ki, akkor olyan kornyezeti
forrasok maradnak &4tmenetileg kihasznalatlanul, amelyek lehetévé teszik, hogy az ,iires
niche-eket” mas csoportok adaptiv radiacioval t6ltsék ki. A nagy kihalasok és az azokat
kovetd nagy adaptiv radidciok tehat egymassal dsszefiiggésben levé események.

A biodiverzitas valtozasa a foldtorténet soran

A biodiverzitasnak a foldtorténet soran bekdvetkezd valtozédsai kiilonb6z6é modellekkel
irhatok le. Nehéz eldonteni azt, hogy melyik tiikkrozi leginkabb a valdés helyzetet, mivel az
eredmények nagymértékben fiiggnek a képzddott iiledék mennyiségétdl, az élélénycsoportok
fosszilizalodasanak a mértékétdl, illetve az adott taxon €s kdzetréteg tanulményozottsaganak a
szintjétol.

A Sepkoski-gorbe alapjan harom f6 faunahullam azonosithatd: a kambriumi, a paleozoikus
¢s a modern, amelyek a tomegkipusztuldsi eseményeknek megfeleléen alakultak. Eszerint a
modell szerint tehat a tomegkipusztulasoknak nagy szerepe volt a diverzitas alakitasaban.

Benton modellje (1997) szerint a diverzitas a foldtorténet soran exponencialisan nott.
Ebben a modellben a tdmegkipusztuldsoknak nincs akkora szerepe. Feltételezése szerint az
¢élolények egyre finomabb léptékben osztjak fel maguk kozott a niche-eket, és ha ennek a
felosztasnak van végsd hatara, akkor azt még nem érték el. Ez a feltételezés mindenekeldtt a
tropusi esderdok élovilagara vonatkozdan 4llja meg a helyét, ahol a sokrétli koevolicids
kapcsolatok valoban azt eredményezik, hogy ,,a diverzitas generalja a diverzitast”. Hasonlo
médon mutat szinte exponencidlis novekedést azoknak a magas hatdanyag-tartalmu (pl.
cianogén glikozidok, piretroidok) novényeknek (Fabaceae, Asteraceae) a fajszama, amelyek
speciadlis fogyasztoikkal 4llnak ,fegyverkezési verseny”-szerti, szoros koevolucids
kapcsolatban.

A California Egyetem (Santa Barbara, USA) kutatdcsoportja hozta létre az eddigi
legteljesebb adathalmazt, amit a statisztikai torzitasoktdl is megtisztitottak. Az erre az
adathalmazra alapozott modell szerint a diverzitds a paleozoikumtdl az oligocénig alig
valtozott. Eszerint a speciacid és az extinkcié tehat az elmult 500 millid6 évben nagyjabol
kiegyensulyozta egymast, bar voltak benne visszaesések (kipusztulasi hullamok) és
kiemelkedd csucsok. A legujabb vizsgalatok szerint ilyen volt a kréta-tercier kipusztulasi
hullimot kovetd eocénbeli diverzitdsi optimum, amely kiegyenlitett klima mellett a
szarazfoldek szinte teljes erddstiltségével jart egytitt. Ezek szerint a todmegkipusztulasoknak a
hatasa a biodiverzitas csokkenésére mindig csak atmeneti volt. A dominans csoportok mas
»sikeresebb” és még nagyobb fajszamu csoportokra cserélddtek le. Ilyenekké valtak a kréta
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iddszaktol kezdve a teljes atalakuldsu rovarok, és nagyjabdl az eocén diverzitasi optimumtol
kezdve a madarak ¢s a méhlepényes emldsok.

A kihalasi és fajképzodési ratat befolyasolo tényezok

Mind a ndvények, mind az allatok esetében vannak olyan taxonok, amelyeknek nagy a
fajképzddési és nagy az extinkcios ratdja is (pl. az ammoniteszeké és a trilobitaké nagyobb,

crer

lehet.

a. Foldrajzi elterjedés, populaciodinamika és fajgazdagsag.

A széles foldrajzi elterjedésti fajok kevésbé hajlamosak a kihalasra, mivel a kornyezeti
valtozasok nem érintik Oket olyan sulyosan, mint a sziik elterjedéslieket. Viszont ugyanemiatt
a fajképzodési ratdjuk sem magas. Az alacsony vagy fluktuald mérettel rendelkezo
populaciokbol allo fajoknak kiilondsen nagy esélyiik van a kihaldsra, ahogyan a fajszegény
¢lélénycsoportoknak is. Példaul a csigak (Gastropoda) esetében kétféle fejlodési tipus van:
planktonikus és direkt. A planktonikus fejlédésti fajok petéiket az 6cean felszinére bocsatjak
ki. A larvdk mikroszkopikus plankton szervezetekkel tapladlkoznak, €s viszonylag nagy
teriileteket jarnak be, majd az aljzatra siillyedve adultakkad fejlédnek. A direkt fejlodéstiek
esetében az utddok a sziildkben vagy azok kozelében fejlddnek ki. Szdmos tanulméany
kimutatta, hogy a planktonikus alakok extinkcids ratdja kisebb, mivel szélesebb foldrajzi
terlileten elterjedtek, igy nagyobb az esélyiik a tilélésre. A direkt fejlédéstieknek a specidcios
rataja magasabb, mivel ezek sokkal sziikebb elterjedéstiek, lokalisan és izolaltan fordulnak
eld, igy nagyobb az esélyiik az allopatrikus fajkeletkezésre. A planktonikus alakoknal
intenzivebb a génaramlas, és kevésbé valészinli az allopatrikus specidci6. Ezeket a
torvényszerliségeket fosszilis alakoknadl is vizsgaltdk (a haz formaja alapjan kovetkeztették ki,
hogy milyen tipusi fejloddésmenettel rendelkezett az adott faj). Kimutattdk, hogy a
planktonikus fejlédésti fajok a hattérkihalasokban kevésbé voltak érintettek, mint a direkt
fejlodéstiek. A tomegkipusztuldsok azonban 40%-os kihalast okoztak mindkét csoportban,
ami arra utal, hogy ezek az események kevésbé szelektivek. A fajgazdag csoportok mind a
hattér-, mind a tomegkipusztuldsok soran nagyobb aranyban éltek til, mint a fajszegények.

b. A kolonizalt 6kolégiai niche kora.

Azoknak a fajoknak, amelyek hosszabb ideje meglevé niche-eket foglalnak el, kisebb az
extinkcios ratdja, mint a rovid 1d6 oOta létezd niche-eket elfoglalod fajoké. Példaul a tiiskés pikod
(Gasterosteus aculeatus) széles elterjedésti az északi félteke tengerparti él6helyein, illetve
helyenként kolonizalja az édesvizi folydkat, illetve azok mellékfolyoit is. A lokalis dkoldgiai
koriilményekhez alkalmazkodva szdmos alfajuk és rasszuk jon 1étre. Az édesvizi €l0helyek
¢lettartama 4ltalaban rovidebb, mint a tengerpartiaké, mivel ezekben a habitatokban sokkal
gyakrabban kovetkeznek be 6koldgiai €s foldrajzi valtozasok (pl. kiszarad a folyd). Ez a halak
lokalis kihalasahoz vezethet. Amikor kialakul egy wjabb mellékfolyo, akkor azt inkdbb a
tengerparti populaciok koziil kolonizélja egy, mint mas édesvizi. Vagyis a tengerparti
populaciok extinkcids rataja kisebb, speciacios rataja pedig nagyobb.

c. Az okologiai specializacio foka.

A specialista fajok sokkal érzékenyebbek a kornyezeti véltozasokra, mint a generalistak,
igy okoldgiailag sériilékenyebbek. Ugyanakkor magas a fajképzddési ratajuk, mivel diszjunkt
elterjedésiiek, igy nagyobb az esélyiik az allopatrikus fajkeletkezésre. Kiilonb6z6 forrasokra
specializalédva valdszintibb, hogy fennmaradnak, elkeriilve a masokkal valé kompeticiot.
Labandeira és munkatarsai (2002) fosszilis levelek sériiléseit vizsgalva kimutattdk, hogy a
kréta végi tomegkipusztuldst az Gsszes generalista rovarfaj tulélte, mig a specialistak 70%-a
kipusztult, amit nyilvanvaldan a tapndvény-populaciok kihalasa okozott.
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FOGALOMJEGYZEK

Adaptiv radidcio: viszonylag gyors evolucids diverzifikacid, amely j adaptiv zénaba valo
kertiléskor (pl. valamely sziget, illetve j kornyezeti forrasokkal bird élettér meghoditasa),
a kordbbi oOkologiai kényszerfeltételek megszlinésével, az 1) zoéna forrasainak
kihasznalasaval ¢és felosztasaval, a kiilonbozé forrasokra vald divergens és konvergens
specializaciokkal, az adaptiv zona feltagolodasaval megy végbe. A folyamat eltérd
foldrajzi skaldkon jatszodhat le, igy kiilonbozé taxondmiai rangi csoportok lehetnek
érintettek benne.

Adaptiv zona: adott taxondémiai csoport altal elfoglalhaté 6kologiai niche-k tartomanya,
amely tobb alzonara tagolodhat (1d. adaptiv radiacio). Nem topografiai tér!

Allopatrikus: olyan taxonok (alfajok, fajok és fajfolotti egységek), amelyek elterjedési
teriilete (aredja) nem atfedo, hanem foldrajzilag kiilonallé (legfeljebb érintkezd).

Allopatrikus fajkeletkezés: olyan fajkeletkezési folyamat, amelynek elsddleges mozzanata a
populacidk elterjedési teriileteinek foldrajzi szétkiiloniilése.

Allopatrikus hibridizacié: adott faj allopatrikus alfajainak, esetleg egy szuperspeciesz
allopatrikus szemispecieszeinek hibridizacidja elterjedésiik érintkezési zondjaban.

Allopoliploid fajkeletkezés: a poliploid fajkeletkezésnek az az esete, amikor a hibridogén 0j
faj genomja két (vagy tobb) el6z6 faj genomjat tartalmazza.

Allotetraploid: olyan poliploid (tetraploid) alak, amely két kiilonboz6 genomu diploid faj
hibridizacidja és a hibrid kromoszéma-garniturdjanak kétszerezédésével jon létre.

Anagenezis: a fajképz6dés illetve fajfeletti evolcid soran magasabb fejlettségi szint elérése
(pl. szervek miikodésbeli tokéletesedése, teljesitmény javulasa).

Aneuploidia: a kromoszémaszam-valtozasnak, novekedésnek vagy csokkenésnek az az esete,
amikor a valtozds nem az egész genomot érinti, hanem csak meghatarozott kromo-
szomakat. Pl. homolog par helyett harom kromoszoma jelenléte, un. triszomia (ld. Down-
kort el6idéz6 21-triszomia).

Apomixis: a szaporodas mindazon formainak Osszefoglaldo neve, amelyekben a meidzis és
szlingamia (zigota-képz6dés) teljesen vagy részben meghiusul.

Apomorf jelleg: a korabbi (pleziomorf) jelleg-statuszhoz képest levezetett, modosult
jellegéllapot. Pl. a pikkelyhez képest a toll, a rovar rago szdjszervéhez képest a szird-szivo
szajszerv.

Areadinamikus fajkeletkezés: az allopatrikus fajkeletkezésnek az az esete, amikor a
foldrajzi izolaci6 az elterjedési teriilet megvaltozasa, refugiumokka torténd
szétszakadozasa vagy éppen ellenkezdleg, szétterjedés utan periférikus izoldtumok
kialakulésaval jon 1étre.

Autapomorf jelleg, autapomorfia: adott taxon (faj illetve barmilyen rangu fajfeletti egység)
altal kizarélagosan hordozott jelleg, ami legtobbszor specializacids jellegli valtozas
eredménye. Pl. a lovak esetében (Equus) a kozéps6é ujjon kialakult pata, a lepkék
(Lepidoptera) podornyelve.

Autopoliploid: identikus genom megkett6z6dése vagy megtobbszorozodése révén 1étrejovo
poliploid alak.

Autotetraploid: négy identikus genomot tartalmazé poliploid alak.

Barrier: elterjedési akadaly, adott faj egyedei szamara athaghatatlan (,fizikai” barrier),
tulélhetetlen (,,0kologiai” barrier) vagy visszariasztdé hatasu kornyezeti adottsag.
Jelentdsége altalaban a foldrajzi izolaciok kialakulasaban van.

Delécio: a kromoszoma meghatarozott szakaszanak elvesztése (pl. besugarzas hatasara, rend-
ellenes crossing over kovetkeztében). Altalaban letalis.
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Dichopatrikus fajképzédés: a fOldrajzi izolacid az elterjedési teriilet megvaltozasa,
refagiumokka valo szétszakadozasa révén jon létre.

Divergencia, divergens evollicio: kozds ds-csoportbol torténd evolucios kiilonvalads, amely
soran a szétvalt fejlodési agak tagjai egyre eltérobbek lesznek (pl. az ember és az
emberszabasi majmok divergens fejlédése). A divergencia oka 4altaldban az eltérd
koriilményekhez torténd, fokozott alkalmazkodas.

Duplikacié: adott kromoszomaszakasz illetve gén megkettézédése. Jelentds evoluciods
tényez6, mivel a duplikacié révén példaul dimer vagy tetramer molekulaszerkezetek
johetnek 1étre (Id. enzimek), tovabba a duplikacié és a mutacido a genetikai variacios
lehetéségek novekedéséhez vezet (Id. hemoglobin a- és B-lanca).

Felismerési fajkritérium: a biologiai fajfogalom egyik 1ényeges komponense. Azt fejezi ki,
hogy minden fajra jellemz6 egy un. specifikus parfelsimeré rendszer (SMRS: Specific
Mate Recognition System), amely lehetévé teszi a genetikai informacido nemzedékrdl
nemzedékre torténd tovabbadasat az adott fajt reprezentdld szaporodéaskozosségekben
(populaciokban illetve ,,deme”-kben). Az SMRS-ben fontos szerepiik van a fajspecifikus
szex-feromonoknak, a vizualis és akusztikus szignaloknak, a nasztancnak és mas, a parzast
megeldzo, stimulald funkcidji magatartasformaknak.

»Female choice” (a néstény valaszt) elv: a him parzast megel6z6 illetve a parzas kezdeti
szakaszaban tanusitott magatartasa elfogadd vagy elutasité valaszt valt ki a ndstényben.
Ezen a ,,dontésen” mulik a parzas tovabbi sikeres lefolyasa.

Feromonok: fajspecifikus kémiai szignalok, amelyeket a kiiltakaré mirigyei termelnek és
rendszerint specifikus szervek juttatnak a kiilvilagba. Evoliciés szempontbol
legfontosabbak a szex-feromonok, amelyek a fajazonos parok egymasra talalasat és sikeres
parzasat biztositjdk. A rovarokndl a szliz ndstények altal kibocsatott feromonok
tavhatasuak, igen kis koncentracioban is hatékonyak. A himek stimuldlo feromonjai
viszont kozvetleniil parzas el6tt 1épnek mitkodésbe (pl. lepkék androkonialis szérpamacsai
¢s pikkelyei). A szex-feromon gyakran nem egyetlen vegylilet, hanem tobbféle komponens
meghatdrozott aranyu elegye. A feromon kémiai jellege filogenetikai értékii bélyeg.

Filogenezis: valamely élélénycsoport illetve altalanossagban az éldvilag fejlodéstorténete.
Szigorubb értelmezésben adott monofiletikus taxon genealogikus kapcsolatainak rendszere
foldtorténeti idtavlatban.

Filogenetika: a filogenezist kutaté tudomany. Alapveté alkalmazasi teriilete a filogenetikus
rendszerezés: az ¢€lovilag monofiletikus egységekre tagolasa és ezek genealogikus
kapcsolataik szerinti csoportositasa.

Forrasfelosztas (,,resource partitioning”): adott kornyezeti forrast hasznald, kompetitor
populacidk stabil niche-foglaldsa azaltal valosul meg, hogy az adott forrds mas-mas
frakcidjat hasznaljak, ezaltal az adott niche-tengely mentén elkiiloniilnek.

Gradualizmus: az evoluciorol alkotott azon felfogas, amely szerint a valtozasok mértéke
fokozatos ¢és idGaranyos. A fajok kozotti altalanos genetikai tdvolsag aranyos az evolucios
elkiiloniilésiik ota eltelt id6vel.

Guild: azonos kornyezeti forrast hasonlé modon hasznald populaciok csoportja, amelyhez
tartozds altalaban fliggetlen az adott populdciok taxonomiai besorolasatol. A guild-
szervezddés a guild tagjai kozotti kompeticio-csokkentd mechanizmusok kialakulasa révén
jon létre.

Heterogametikus ivar: az az ivar, amelynek diploid genomjaban két genetikailag eltérd
szex-kromoszéma van, s ezaltal kétféle tipusu kromoszémaszerelvényli gamétikat hoz
létre. Az allatvildg legtobb csoportjaban a him a heterogametikus ivar, mig mas
csoportokban (pl. madarak, lepkék) a ndstény. A heterogametikus ivarndl a szex-
komoszémakban lokalizalt gének recessziv alléljei is manifesztdlodnak (in. hemizigota
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allapotban), mig a homogametikus ivar heterozigota egyedei csupan hordozok, a jelleg
manifesztalodasa nélkiil (1d. vérzékenység).

Hibridizacié: altalaban a genetikailag eltér6 (pl. adott 10kusz mas-mas alléljat hordozo illetve
kiilonbozé populédciokhoz, esetenként fajokhoz tartozd) egyedek szaporodasanak vagy
szaporitasanak megjeldlésére hasznalt fogalom.

Introgresszio: két kiilonb6z6é populéacio egyedei kozti olyan hibridizacid, amelynek sordn a
génaramlas aszimmetrikus (tehat példaul a hibridizaci6 csak az egyik populacié immigrans
himjei révén torténik).

Inverzié: kromoszémakar adott szakaszaban a génsorrend megforduldsa, amely altaladban
rendellenes crossing over révén jon létre.

Inverziés polimorfizmus: a kromoszomalis polimorfizmusnak az az esete, amikor adott
kromoszoma illetve kromoszoémakar az illetd populacidoban tobbféle variansban van jelen.

Izolacids fajkritérium: az az altalanos szabaly, amely szerint a kiilonb6z6 fajokhoz tartozo
populacidok egyedei kozott vagy nem johetnek létre hibridek, vagy azok csokkent
viabilitastak illetve fertilitdsuak. A fenti helyzetet el6idéz6, a nem fajazonos populaciok
kozti géndramlést korlatozo tényezdket nevezziik izolacids tényezdknek

Jellegeltolodas (,,character displacement™): kiilonb6z6, de kozelrokon fajok szimpatrikus
populacidiban az eltérd jellegek hangsulyosabbakkd, markansabbakka véalasa. Ez altalaban
a parvalasztassal (szexualis szignalok) és a forrasfelosztassal kapcsolatos jellegeket érinti.

Kladisztika, kladisztikus rendszerezés: a taxonok kozti genealogikus, kozoOs Osre
visszavezetett ,testvércsoport”-kapcsolatok elemzése, ezek dendrogramon (kladogram)
torténd abrazolasa, illetve a genealogikus kapcsolatok alapjan valo rendszerezés.

Kladogenezis: a filogenetikai szétvalasok ¢és elkiiloniilt evoltcios iranyok létrejotte
reproduktiv izolacid és divergens tovabbfejlédés révén. E folyamatok eredménye a kdzos
6sbol (ancesztor) szétvald monofiletikus testvércsoportok (,,sister group”) létrejotte,
amelyeket a kdzosen meglévd, a kozds eredetet bizonyitd levezetett (Un. sziinapomorf)
sajatsagok jellemeznek.

Klin: valamely jelleg gradiensszerii valtozasa adott iranyban. Amennyiben ez valamely
foldrajzi irdnnyal fiigg Ossze, akkor foldrajzi klinrdl, ha valamely kornyezeti tényezd
gradiensével fiigg 6ssze, okoklinrdl beszéliink.

Konvergencia, konvergens evolucio: eltérd filogenetikai 4gakhoz tartoz6é taxonok
masodlagos morfoldgiai hasonlosagainak 1étrejotte, altalaban a hasonlo életmod, a hasonlo
¢életkbzeg, az azonos kornyezeti forrasok hasonlé modon valod hasznélata kovetkeztében.
Pl. erszényes és méhlepényes emldsok.

Kromoszomalis polimorfizmus: a genetikai polimorfizmusnak az az esete, amikor egy
populacidban eltéré kromoszomavaltozatok vannak jelen.

Lampakefe (,,Jampbrush”) kromoszoma: megsokszorozodott (amplifikalt) géneket hordozo
szakaszok, amelyek a sokszikii pete nagymennyiségli szikanyaganak gyors szintézisét
biztositjak a roluk torténd egyidejii transzkripcid révén. A mikroszkopos képen mint
sajatos alaku, ,.kefesiirii” hurkok jelennek meg. Mintdzatuk fajspecifikus jelleg (pl. farkos
kétéltiieknél).

Metapopulacio: ,,populaciok populacioja”, ami akkor jon létre, ha egy, az adott faj szamara
csak ,,foltosan” benépesithetd tartomanyban egyrészt a metapopulacios szerkezetet alkotod
populacidk kozott rendszeres géncsere (migracid) van, masrészt e populaciok az ¢éléhely
foltossaganak dinamikaja altal meghatarozottan, folytonosan kipusztulnak illetve
ujralétesiilnek. Gyakori jelenség olyan fajoknal, amelyek a vegeticid atmeneti
szukcesszids stddiumaihoz (pl. beerd6s6dd gyep, irtas) kotddnek.

Mimikri: altalaban kétféle értelemben hasznalt kifejezés. Egyrészt az allat kornyezetében
1évo, ¢l6 (levél, ag, zuzmo) vagy élettelen (kO, kopar talajfelszin) objektumhoz wvald
hasonlésagot jelenti (pl. botsaska, levélutanzé lepke). Masrészt valamely mas, nem rokon
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allatfajhoz, un. ,,védett modellhez” val6 kiilsd hasonlosadg. A Bates-féle mimikri a ,,védett
modell” (mérgezé vagy a predatorral szemben védekezni képes organizmus, pl.
blizpillango, fullankos hartydsszarnyu) utdnzasanak az az esete, amikor az utanzo szervezet
nem rendelkezik védettséget biztositd jellegekkel (pl. blizpillangot utanzo Papilio-faj,
darazsat utdnzé lepke). Amennyiben adott faj tobb alakja tobbféle védett modellt utanoz
(pl. a Papilio dardanus tobbalaki ndstényei tobb Danaidae-fajt), a tobbalaktsagot a
diszruptiv szelekcid biztositja. A Miiller-féle mimikri a mimikrinek az az esete, amikor
mind az ,,utanzott”, mind az ,,utanzd” (ez ebben az esetben erdsen viszonylagos, mivel a
hasonlésag iranyaba haté szelekcid kolesonds!) ,,védett” (=fogyaszthatatlan), tehat
valamilyen védé jelleggel (pl. mérgez6, blizés hemolimfa) rendelkezik (pl. dél-amerikai
es6erdok ,,védett” Heliconiini illetve Ithomiini nappali lepkéinek nem rokon fajainak kiilsé
hasonlosaga).

Monofilum, monofiletikus csoport: kozvetlen kézos 6sbol levezethetd, filogenetikailag
egyenrangu testvércsoportok.

Mozaikos evolucié: az éldlények kiilonbozo tulajdonsagainak eltéré fejlodési iiteme. (A
jelenség sokszor rendszerezési nehézséget okoz.)

Niche: adott populacido niche-e egy n-dimenziés hipertérnek az a tartomanya (,,flilkéje”),
amelyet az adott populdciéra hatd tényezdéknek a populacid szémara toleralhato
tartomanyai jelolnek ki. ,,Fundamentalis niche”: amennyiben ez az elméletileg konstrualt
hipertér-tartomany fiiggetlen a mas populéciokkal fennalld interakcioktol. ,,Realizalt
niche”: a mas populaciokkal fennalld interakciok (pl. kompeticio, forrasfelosztas) altal
behatérolt hipertér-tartomany.

Parafiletikus csoport: kozos ,,0si” (adott Gsszehasonlitasban viszonylag elsédleges) jellegek
alapjan felallitott taxon, amelynek vannak/lehetnek korabbi genealogikus kapcsolatai, de
nem vezethetdk vissza kozvetlen kozos 6sre (Id. Reptilia).

Parallelizmus, parallel evolici6: valamilyen szempontbol hasonld, de nem kozos 6si alakok
leszarmazottainak hasonlo iranyu fejlédése.

Periférikus izolatum: az elterjedési teriilet peremén elkiiloniild populéacid illetve
populécidcsoport, amelynek egyedszama és ¢lohelye altalaban korlatozott, csekély, és
altalaban csekély a genetikai kontaktus (génaramlas) lehetdsége is az area belsé (centralis)
részeit benépesitd populaciokkal. Ezért az ilyen népességekben a drift hatasa altalaban
erds.

Peripatrikus fajkeletkezés: periférikus izoldtum altaldban gyors lefolyast, onallod fajja
fejlodése. Gyakori jelenség példaul kontinens-peremi szigeteken illetve szigetszerii
¢l6helyeken (1d. magashegységek).

Pleziomorf jelleg: viszonylag 6si, adott dsszehasonlitasban elsddleges jelleg (pl. a rovarok
szarnyatlansaga, ragd szajszerv tipusa). Mivel pleziomorf jelleg megdrzédhet egymastol
fiiggetlen fejlodési agakon, ezért a kozdsen birtokolt pleziomorfia (,,sziinpleziomorfia”)
nem bizonyithatja adott csoportok monofiletikus eredetét.

Polifiletikus csoport: mesterségesen létrehozott olyan taxon (szupraspecifikus kategoria),
amelynek tagjai bar hasonldak, de nem vezethetdk vissza kozds Osre, hanem mas-mas 6si
alakokbol konvergens vagy parallel fejlddés révén jottek 1étre. Ilyen kategoria példaul a
régi madar-rendszerezésben a ,ragadozoké”, amelybe beleértették a soélyomalakuakat
(Falconiformes), az ujvilagi keselylket (amelyek filogenetikailag a golyalakuakhoz —
Ciconiiformes — tartoznak), s6t — mint ,,éjjeli ragadozokat” — a baglyokat (Strigiformes) is.
Mesterséges kategoria a ,,Pisces” (halak) is, amely a porcoshalak (Chondrichthyes), a
sugaras Uszoju csontoshalak (Actinopterygii) és a szarazfoldi gerincesek (Tetrapoda)
testvércsoportjat képezé Sarcopterygii osztalyokat foglalta egybe. A filogenetikus
rendszerezés ezeket a mesterséges kategoriakat elveti, és a monofiletikus taxonokra tagolas
elvét érvényesiti.
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Politipikus faj: tobb, genetikailag eltérd populacidcsoportra tagolodd faj, amelyet
taxondmiailag tobb alfajra (subspecies) bontanak fel. Nagyon sok nagy elterjedésii faj
politipikus (pl. matyasszajkd, barazdabillegetd, széncinege, erdei pinty). A politipikus
fajok megjelolésére a zootaxondémia a haromneves (trinominalis) nomenklaturat hasznalja
(genus, species, subspecies).

Punktuacionalizmus (,,pontozott” egyensulyok elmélete): az evolucioelméletnek az az
iranyzata, amely szerint adott csoport evolucioja soran a gyors és sokiranyu valtozasokat
magukban foglalo idészakokat hosszabb evolacios egyensulyi helyzet (stasis) koveti. A
felfogas a gradualizmussal ellentétes, f6 jelenkori képviseldi Gould és Eldredge amerikai
kutatok. Szamos allatcsoport 0sszehasonlitdé elemzése azt bizonyitja, hogy mig bizonyos
csoportok evolicidja a punktuacidos modellt koveti (példaul ott, ahol valamely korabbi
kényszerfeltétel hirtelen szlinik meg, s ezt kovetden gyors radiacié indul meg, Id. Gj
¢lohelyek, szigetek kolonizacidja), mig masoké inkabb gradualis.

Refugialis izolacio: a foldrajzi izolacionak az a tipusa, amikor az elterjedési teriilet (altalaban
az éghajlati viszonyok jelentds valtozéasa, pl. eljegesedés kovetkeztében) két vagy tobb
menedékteriiletre, un. refigiumra szakadozik szét. A refagialis izolacio hatasa eltérd lehet
aszerint, hogy az adott refagiumban nagy egyedszamu, genetikailag variabilis populaciok
maradnak-e fenn (ennek a népességnek ugyanis megvaltozott klimatikus helyzetben nagy a
szétterjedési esélye) vagy csupan kis, izolalt népességek (ilyenkor valoszini sziik
elterjedésti endemizmus gyors kialakuldsa).

Reliktum: maradvanyjellegii taxon, amely lehet: (i) filogenetikai reliktum: korabban elterjedt,
nagy fajszamu csoport un. ,¢l0 fossziliaként” megmaradt, izolalt képviseldje, pl. a
hidasgyikok (Rhynchocephalia) két recens faja; (ii) biogeografiai reliktum: korabban
széles foldrajzi elterjedésti csoport maradvanyjellegli faja adott térségben, pl. egy
makakofaj, a magot (Simia inuus) Gibraltarban, a zommel tropusi szalfarkaak (Palpigradi)
eurdpai barlangi alakjai (Id. Eukoenenia vagvoelgyii az Aggteleki-karszton).

Reproduktiv izolacié: bizonyos populaciok kozott a génaramlas korlatozodasa vagy
megszlinése Un. izolacids tényezOk hatdsara, amelyek vagy a parosodast, vagy a parosodas
eredményeként a zigota kialakulasat illetve abbol életképes és fertilis utdd kialakulasat
akadalyozzak meg. A reproduktiv izolacidé a biologiai fajfogalom egyik alapvetd
kritériuma.

Robertson-féle fazié: akrocentrikus illetve telocentrikus (tehat gyakorlatilag egykaru)
kromoszomak metacentrikus illetve szubmetacentrikus (kétkart) kromoszomava torténd
egyesiilése. Fontos valtozasi tipus tobb dallatcsoport (pl. ragcsalok, féemldsok)
fajkeletkezési folyamataiban.

Speciacié: fajképzddés reproduktiv izolacid révén. Adott faj népességeinek két vagy tobb
fajja torténé divergens szétvalasa, a fajképzodés legaltalanosabb modja.

Stasipatrikus fajkeletkezés: kariologiai valtozasokkal egybekotott fajképzddési folyamat,
amely allopatrikus kromoszomalis rasszok kialakulasa révén valdsul meg.

Szemispeciesz (.,félig-faj”): olyan populacio vagy populaciocsoport, amely a reproduktiv
izolacio tekintetében mar meghaladja az alfaji szintet, de még nem tekinthetd teljesen
elkiiloniilt, 6nallo fajnak. A fajkeletkezés koztes esete, gyakran jon létre foldrajzi izolacid
eredményeként.

Szuperspeciesz (,,fajkor”): igen kozel rokon, (dontéen) allopatrikus elterjedésii fajok (illetve
szemispecieszek) lancolata. A fajfeletti evolucio gyakori kezdeti szakasza, amikor a rokon
taxonok kozti reproduktiv izoldcid mar tobbé-kevésbé kialakult, de elterjedésiik még a
foldrajzi alfajokra tagolddo politipikus fajok allopatrikus mintazatat mutatja.

Sziinapomorfia: két vagy tobb taxon kozos levezetett (nem konvergens!) jellege, amely az
adott taxonok monofiletikus eredetét bizonyitja. E bizonyitas alapvetd része az adott jelleg
konvergens keletkezésének kizarasa, amely altaldban a sziinapomorf jellegben kimutathato
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homologiak segitségével torténik. Pl. a bojtostszoju halak (Crossopterygii) és a szarazfoldi
,négylabu” gerincesek (Tetrapoda) paros végtagvazainak homologiai bizonyitjak a fenti
végtagok szlinapomorf jellegét, ezaltal az emlitett csoportok filogenetikai testvércsoport
Viszonyat, monofiletikus eredetét.

Sziinpatrikus (=szimpatrikus) fajkeletkezés: a fajkeletkezésnek mindazon eseteit magéban
foglalja, amelyek kezdeti szakaszdban nem torténik meg a populaciok foldrajzi 1éptéki
térbeli elkiilontilése. A speciacio ebben az esetben valamilyen mas mechanizmus alapjan
zajlik (pl. él6hely, tapndvény, gazdaallat szerint).

Sziinpleziomorfia: t6bb éldlénycsoportban k6zos, viszonylagosan 6si jelleg (pl. a rovarok
els6dleges szarnyatlansaga), amely nem bizonyitja az adott csoportok kozvetlen
monofiletikus eredetét, legfeljebb tavolabbi rokonsagat. Mivel az elsédlegesen szarnyatlan
rovarok (Apterygota) egyik rendje (Lepismatida) a szarnyas rovarok testvércsoportja, ezért
a fenti csoport taxonomiailag nem homogén (an. parafiletikus csoport).

Transzformizmus: az evolicionak az a korai (a XVIII. szazad masodik felére jellemzo)
interpretacidja, mely szerint az evolucids valtozas egysége az egyed (individuum), alapja
pedig az egyednek a kdrnyezeti valtozasokra adott adekvat, alkalmazkodéasi értékii valasza,
amely alkalmazkodottsag az utddaira is atorokitédik. Filozofiai alapja a Descartes-féle
reflex-tan. Legteljesebb rendszere Lamarck ,,Philosophie Zoologique” cimli miivében
jelent meg.

Vikariancia: az a jelenség, amikor monofiletikus testvércsoportok tagjai allopatrikus
elterjedésiick, mintegy egymast ,helyettesitve” vannak jelen a kiillonb6zé kontinensek
hasonl6 jellegli bidomjaiban. Amikor ezt az ,,egymast-valté” allopatrikus elterjedést nem
monofiletikus eredetli, hanem csak konvergencia révén hasonl6 taxonok mutatjak, akkor
szokasos (bar elvileg nem helyes) ,,al-vikarianciarol” is beszélni.
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