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I. Genetikai bevezeto

A fenotipusos jellegek alapvetden két csoportra oszthatok. Az egyik csoportot azok a jellegek
alkotjak, amelyek diszkrét fenotipus-kategoridkban jelennek meg a populdciéban. Ezek a
fenotipus-kategéridk jol elkiiloniilnek egymdstdl, igy az egyedek besoroldsa az egyes
kategdridkba egyértelmii. Rdadédsul, ezeket a kategéridkat nomindlisan kiilonitjiik el, és nem
valamilyen skdla mentén (piros €s fehér, domindns és recessziv, sb.). Az ilyen jellegeket
kvalitativ tulajdonsdgoknak nevezziik. A kvalitativ jellegek meghatdrozdsiaban csak egy,
esetleg két gén vesz részt; tehdt dltaldban 3, legfeljebb 6 genotipus jelenik meg benniik. Mivel
kevés a genotipusok szdma, ezek fenotipusosan is jol elkiiloniilnek egymastol. A fenotipusos
jellegek masik tipusat a kvantitativ tulajdonsdgok alkotjdk. Ezek a jellegek rendkiviil
valtozatosak, gyakran gradiensszertien (klin) valtoznak igy az egyedek nem kiilonithetok el
fenotipus-kategdridkba, sokkal inkdbb egy skdla mentén helyezhetdk el (hossz, méretarany,
tomeg, stb.). A kvantitativ jellegek meghatarozasaban sok gén vesz részt, ezért rajtuk szamos
genotipus kombindcié kialakuldsdra van lehet0ség. Ezek a sok lokuszos genotipusok
fenotipusosan mar nem kiilonithetok el egymadstél. Rdadasul a kvantitativ tulajdonsagok
esetében a kornyezetei hatdsoknak is nagy jelentdsége van a fenotipus kialakuldsédban (ez az
un. fenotipusos plaszticitds). Lényegében ez a hattere annak, hogy a kvantitativ jellegek
folytonos jellegeloszlds formdjaban jelennek meg a populdciéban.

1. Kvalitativ tulajdonsagok

A kvalitativ jellegek esetében a kiilonb6z6 genotipusok fenotipusos megjelenése egyarant
fiigg a lokusz kromoszomalis elhelyezkedésétol és az allélok egymashoz val6 viszonyatol. A
lokuszok kromoszomadlis helyzete alapjan autoszoémds és ivari kromoszomds jellegeket
kiilonithetiink el. Az allélok kozotti viszony alapjdn beszéliink: (a) azonos hatdsu allélokrdl
(kodominans, illetve intermedier 6roklésmenet), amelyek hasonlé mértékben jarulnak hozza a
heterozigétak fenotipusdhoz; (b) domindns és recessziv allélokr6l, amikor a heterozigéta
fenotipusat egyértelmiien a domindns allél jelenléte hatarozza meg.

1.1. Autoszomas oroklésmenetek

Az autoszomas Oroklésmeneteknél abbol indulunk ki, hogy az eukaridtik sejtjeiben minden
autoszoma egy-egy homoldg part alkot. Az egyedek genotipusa tehdt barmely lokuszon
homo- és heterozigbta lehet. A homozigétikban azonos allélok vannak jelen, ami
egyértelmiien meghatarozza a fenotipusukat. A heterozigétdk azonban két kiilonbozo allélt
hordoznak, vagyis a fenotipusuk az allélok kozotti viszonytol fiigg.

1.1.1. Intermedier és kodomindns oroklésmenet

Ha az eltérdé allélok hatdsa a fenotipusra kozel azonos, akkor a heterozigétdk mindkét
homozigétatdl eltérd fenotipussal jellemezhetok. Két allél esetén tehat a harom genotipus
harom jol elkiiloniild fenotipus-kategériaként jelenik meg a populdcidban. A fenotipusos
jellegek sajatossagdbol addéddan a heterozigétak fenotipusa kétféle lehet:

— Intermedier oroklésmenet: Ilyenkor a heterozigéta ténylegesen dtmeneti fenotipusu a két
homozigétahoz képest. Ez figyelhetd meg példaul a disznéorrd siklé (Heterodon sp.)
mintdzatit meghataroz6 génen, ahol a foltossdgot és a foltnélkiiliséget determinalé allélok a
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heterozigétdkban 4atmeneti fenotipust, vagyis szoérvdnyosan elhelyezkedd foltokat
eredményeznek. Ehhez hasonlé a szakdllas agdma (Pogona vitticeps) pikkelyességet
kialakité génjének két allélje, amelyek homozigéta formaban vagy normadlis, pikkelyes bort,
vagy teljesen pikkely nélkiili ,,selymes” bort eredményeznek. A heterozigétdkban pedig a
pikkelyek gyengén fejlettek, ez a fenotipus tehat dtmeneti.

— Kodominédns oroklésmenet: A heterozigétdkban mind a két allél megnyilvanul. Ennél az
oroklésmenetnél a heterozigéta fenotipus lényegében a két homozigéta mozaikjaként
jelenik meg. Kodomindns oOroklésmenet jellemzi példaul a fehér és fekete allélokra
heterozigéta tytikok kendermagos szinét; vagy a tehenek esetében a voros €s fehér allélokra
heterozigéta egyedek aranyderes (barna foltos) fenotipusat. Szamos szeroldgiai jelleg (pl.
MN  vércsoport), vagy molekularis marker (enzimek, RFLP, mikroszatellitek,
miniszatellitek, SNP) mutat kodomindns 6roklésmenetet.

1.1.2. Domindns-recessziv oroklésmenet

Akkor beszéliink errél az oroklésmenetrdl, ha a genotipus kategéridk szamandl kevesebb
fenotipus kategoria taldlhat6 a populacioban. Két allél példaul hdrom genotipust hatiroz meg.
Szamos jelleg esetében azonban nem hdrom, hanem a homozigétdknak megfeleld két
fenotipus kategéria jelenik meg. Ebben az esetben a heterozigbtdk rejtve maradnak,
fenotipusuk megegyezik a domindns homozigétakéval. Ilyen fenotipusos jelleg példaul az
albinizmus, amelynek allélja recessziv; vagy a melanizmus, melyet dominans allél hatdroz
meg. Meglep6 médon egyes vércsoport jellegek (pl. Rh vércsoport), st molekuléris markerek
(RAPD és AFLP) is domindns-recessziv 6roklodést mutatnak.

1.1.3. Multiallélia

A fentiekben olyan lokuszokat vizsgéltunk, amelyeken két allél jelenik meg. Szdmos lokuszon
azonban — kiilondsen a molekuléris markerek esetében — 3, vagy még tobb allél is el6fordulhat.
Kodominans oroklésmenet esetén (pl. enzimek, vagy mikroszatellitek) az allélok szamos
kombindcidban jelenhetnek meg a heterozigétikban. Ha példaul egy enzim lokuszon 4 allél (a,
b, ¢ és d) taldlhatd, akkor a 4 homozigdta genotipuson kiviil ab, ac, ad, bc, bd és cd
heterozigétak fordulhatnak elé a populdcioban. Kicsit bonyolultabb a helyzet domindns-
recessziv oroklésmenet esetén. Ilyenkor az allélok kozott eléfordulhatnak azonosan dominéns
hatdsu és recessziv allélok is. Ez figyelhet6 meg példaul az ABO vércsoport esetében, ahol az
A és B allélok egyardnt dominansak, mig a O allél recessziv. Az ABO vércsoport lokuszan
tehat a 6 genotipus 4 fenotipust alakit ki. A multiallélia mésik esete az, amikor az allélok
dominanciasort alkotnak. Ilyenkor az allélok hatdsa hierarchikus aldrendeltséget mutat. Ez
tapasztalhaté példdul a nyulak szinét determindlé lokuszok egyikén (C). Ha az A (aguti)
lokuszon recessziv homozigota (aa), vagyis fenotipusosan egyszinii az egyed, és a B lokuszon
a fekete szin alléljét hordozza (BB vagy Bb), akkor a C lokusz 4 alléljének dominanciasora a
kovetkezd fenotipusokat hatdrozza meg. A dominanciasor csicsdn a C allél all, ami a tobbi
harom allél barmelyikével kombindlédva fekete szint hatdroz meg. A dominanciasor
kovetkezd allélje a ch allél, ami a tobbi alléllel kombinalédva eziistszint alakit ki, de a Cch
heterozigétdk feketék. A sorban a himalaya (c") a harmadik allél, ami csak az albinizmust
meghatdroz6 c alléllal szemben domindns, de akar a Cch, akar a cch heterozigétakban
recessziv allélként viselkedik. A nyulak szinét meghatiarozé C lokusz 4 allélje tehat 10
genotipust alkot, melyek 4 fenotipusban jelennek meg.
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1.2. Ivarhoz kotott oroklésmenetek

Az ivarhoz kotott oroklésmenetek kapcsdn az alapvetd kérdés az, hogy milyen az
ivarmeghatdrozds moédja az adott faj esetében. Az ivarmeghatarozdssal Osszefiiggésben két
fogalmat kell eldszor tisztazni: a hermafrodita és a valtivari (gonochorista) fajok definicidjat.
A gonochorista fajok him- és ndivard egyedei elkiiloniilnek, és csak egyféle gamétat,
petesejtet vagy spermiumot termelnek. Az ilyen fajokndl mar az egyedfejlédés korai
szakaszdban elddl az egyedek ivara, és ez egész €letiik folyamdn megmarad. A hermafrodita
fajok egyedei azonban mindkét gaméta termelésére képesek. Ez a sajatsdg bizonyos fajokra
(pl. a tengeri hazatlan csigdk — Nudibranchia; a halak szdmos csalddjanak fajai: flrészfogu
stigérek — Serranidae, elevensziillo fogaspontyok — Poecilidae, stb.) egész életiikk soran
jellemzd. Az ilyen fajok esetében beszEéliink szinkron hermafroditizmusrél. A
hermafroditizmus egy specidlis esete a szekvencidlis hermafroditizmus. Ebben az esetben a
fajok egyedei képesek ugyan mindkét gaméta termelésére, de ezt nem egy idében, hanem
egyedfejlodésiik kiillonbozd szakaszdban teszik, vagyis egyedeik ivart véltanak életiik soran.
Az ivarmeghatdrozds kérdése tehdt elsésorban a gonochorista, és részben a szekvencidlis
hermafrodita fajok esetében meriilhet fel.

Az ivarmeghatirozds modja alapvetden kétféle lehet az dllatvilagban: genetikai és
kornyezeti faktoroktdl fiigghet. Az dallatfajok tilnyomd tobbségében az ivarmeghatarozas
alapja genetikai.

1.2.1. Az ivarmeghatdrozds tipusai

A genetikai alapon torténd ivarmeghatarozas elsoként jelentkezd formdja az lehetett, amikor
eltér6 genetikai faktorok jelentek meg a homolég kromoszémékon, ami a rekombindcid
hidanydval parosult a kérdéses kromoszomaszakaszon. Az ilyen fajokban, minden kromoszéma
homolo6g part alkot, tehat az autoszomak és az ivari kromoszémak sem morfoldgiailag, sem
pedig funkciondlisan nem kiiloniilnek el egymastdl. Ez a jelenség figyelhetd meg példaul az
afrikai bolcsészdju halak egyik genuszaban, a zebrasiigéreknél (Metriaclima). Egyes fajaiknal
a 7. kromoszoman taldlhaté egy lokusz, amelynek egyik allélje egyértelmii korreldciét mutat a
himivar megjelenésével. Ugyanakkor a genusz més fajainal az 5. kromoszémaén taldlhaté egy
lokusz, melynek alléljei a ndstényivar megjelenésével vannak Osszefiiggésben.

Az evolici6 sordn a kovetkezd 1€pés az lehetett, amikor valamelyik autoszéma homol6g
parja funkciondlisan differencidlodott, nevezetesen a par egyik tagjan szexspecifikus gének
jelentek meg, valamint repetitiv szekvencidk, illetve mobilis elemek halmozddtak fel rajtuk.
Igy megsziint a két kromoszéma funkciondlis és szerkezeti homolégidja. Ebben a lépésben
azonban méret- és alakbeli kiilonbség még nem alakult ki a két kromoszoma kozott. Ez a
jelenség figyelhetd meg példaul az elevensziild fogaspontyokndl (Poecilia sp.) és néhany
szif6faj (Xiphophorus sp.) esetében. Az elevensziilé fogaspontyokban a kromoszémak
heterokromatikus régidinak az elemzése azt mutatta, hogy a fekete mollindl (P. sphenops) az
1. kromoszémapar szerkezete a ndstényekben tér el egymastdl (ZW-szerli ivarmeghatdrozas),
mig a guppindl (P. reticulata) ugyanezen kromoszomapar esetében a himekben figyelheto
meg kiilonbség (XY-szerli ivarmeghatarozas). Mindkét fajndl azt az eltérést tapasztaltdk a
méret €s alak alapjan homoldgnak tlind kromoszémapar tagjai kozott, hogy a telomerjiikben
taldlhaté heterokromatikus régié nagyobb kiterjedésti volt a kvdzi W, illetve Y
kromoszémakon.

A genetikai ivarmeghatarozds legfejlettebb formdja az, amikor megjelennek az ivari
kromoszémak, melyek mind alakjukban, mind pedig funkcidjukban kiilonbéznek egymadstol,
vagyis nem tekinthet6k homolég parnak.
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1.2.1.A. Kromoszémads ivarmeghatirozas

A kromoszomalis ivarmeghatédrozds sordn a homoldg péarokat alkoté autoszomak mellett ivari
kromoszomak (alloszomdk) talalhatok, melyek tagjai nem homolégok: X €s Y, valamint Z és
W. Mindkét tipus esetén az egyik ivarban azonos ivari kromoszomdk (XX vagy ZZ)
taldlhatok. Ez az ivar a homogamécids ivar, hiszen minden gamétdja azonos ivari
kromoszémat tartalmaz. A masik ivarban a két ivari kromoszéma nem homoldg (XY vagy
ZW). Ez a heterogamécids ivar, amely kiilonboz6 ivari kromoszémdkat tartalmazé gamétakat
termel, elvben azonos, %2 - 2 val6szintiséggel.

— A heterogamécids ivar a him, vagyis az XX — XY (illetve XX — XO) ivarmeghatéarozas. Ez
figyelhet6 meg az emldsok nagy részénél (Mammalia), bizonyos teknds fajokndl
(Geoemydidae — folditeknOsfélék, Chelidae — kigydnyaku-tekndsfélék), a gyikok (Sauria)
egyes csalddjaiban (Iguanidae — leguanfélék), a bogarakndl (Coleoptera), a legyeknél
(Diptera), stb. Az XY ivarmeghatdrozas esetében az Y kromoszoma szerepe a him ivar
meghatarozasdban valtozo lehet. Az embernél példaul az Y kromoszémat tartalmazo egyed
him (XXY - Klienefelter szindroma). Az Y kromoszéma him ivart determindlé szerepe
figyelhetd meg a hdazi légynél (Musca domestica) is. Ugyanakkor az ecetmuslica
(Drosophila melanogaster) esetében az Y jelen van ugyan, de a himivart az X
kromoszomak és az autoszomdék ardnya hatdrozza meg (XXY — ndstény). A him digamécia
egy tovabbi valtozata az XX és XO ivarmeghatdrozds, ahol méar nincs is jelen a himekben
az Y kromoszéma. Ez tipikus az egyenesszdrnydak (Orthoptera) és a poloska-félék
(Hemiptera) rendjében.

— A heterogamécids ivar a ndstény, nevezetesen a ZZ ivari kromoszémék a him, mig a ZW
kromoszomdk a ndéi ivart determindljdk. Ez jellemz6 a madarakra (Aves), a lepkékre
(Lepidoptera) és a pikkelyes hiillok (Squamata) rendjének sok fajira kiilondsen a
kigyofélékre (Serpentes: Colubridae — siklofélék, Elaphidae — mérges siklo félék,
Viperidae — viperafélék) és a gyikok (Sauria) egyes csalddjaira (Gekkonidae — Gekko-félék,
Lacertidae — nyakorvos gyikok).

1.2.1.B. Haplo-diplo ivarmeghatarozas

A genetikai alapu ivarmeghatarozds specialis esete a haplo-diplo ivarmeghatdrozds. Ilyenkor a
megtermékenyitetlen  petesejtbol  (haploidok) a himek alakulnak ki, mig a
megtermékenyitettbol (diploidok) a ndstények. Ez jellemz6 a Hymenoptera rend tobb
csoportjanak fajaira (méhek, darazsak, hangyak, stb.).

1.2.1.C. Kornyezet altal meghatarozott ivar

A halakndl, a kétéltlieknél és a hiilloknél sok faj esetében tapasztalhaté az, hogy az ivar
meghatdrozasdban a kornyezeti faktoroknak van elsddleges szerepe. Szamos kornyezeti faktor
(hOmérséklet, kémiai anyagok, szocidlis interakcidk, stb.) jatszhat szerepet az
ivarmeghatdrozasban beleértve a véletlen hatdsokat is.

— Az egyik leggyakrabban el6fordul6 kornyezeti faktor a hOmérséklet, ami alapvetd szerepet
jatszik az ivarmeghatdrozasban. Sok teknds fajban az egyed ivara attél fiigg, hogy a tojas
inkubdcidja milyen hdmérsékleten torténik. A homérséklet hatdsa a tekndsok esetében két
alapminta szerint érvényesiil: (i) alacsony hémérsékleten himek, magasabb homérsékleten
pedig nOstények jonnek létre; (ii) két tranzicids zéna van, vagyis kozepes hOmérsékleten
himek, sz€ls6 homérsékleti értékek esetén pedig ndstények alakulnak ki. Az (i) tipus a
mocsdriteknOs-félékre (Emydidae) jellemz0, mig a (ii) tipus az iszaptekndsféléknél
(Kinosternidae) és a sisakteknOsféléknél (Pelomedusidae) figyelhetd meg. A
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homérsékletfiiggd ivarmeghatirozds hatterében az 4ll, hogy embrionalis korban aspecifikus
gonddok jelennek meg, amelyekbdl alacsony homérsékleten here, magas homérsékleten
pedig petefészek alakul ki. A ndivar megjelenéséhez elsd 1épésben az aromatiz enzim
magas aktivitdsa sziikséges az agyban, ami stimuldlja az Osztrogén szintézisét és ezen
keresztiil elindit egy folyamatsorozatot (gének kaszkadszerli aktivdléddsa), melynek
végeredménye a petefészek kialakuldsa. A himivar megjelenése sordan viszont az aromataz
enzim agyi aktivitdsa alacsony, aminek kovetkezményeként egy masik folyamatsor indul
meg, melynek hatdsdra herék jonnek létre. Erdekes médon a hiillék egy mésik rendjében, a
krokodilokndl (Crocodylia), a homérsékletfiiggés €ppen forditott, amennyiben alacsony
inkubdciés homérséklet mellett ndstény, mig magasabb homérsékleten him fejlodik ki a
tojasbal.

— Szocidlis kolcsonhatasok eredményeként alakul ki a szekvencidlis hermafroditizmus (vagy
ivarmeghatdrozds), ami péld4ul a korallok k6zott csoportosan €16 halak esetében figyelhetd
meg. Két tipusa ismeretes: (a) az elsddleges szex a ndstény, amit késébb a himivar valt fel
(protogynia); (b) az elsddleges szex a him, majd késobb jelenik meg a néstény (protandria).
Az, hogy melyik tipus valésul meg egy adott faj esetében, attdl fiigg, hogy a kor/méret
novekedésével melyik ivar szaporodasi sikere mulja feliil a masikét. Ha a méret
novekedésével parhuzamosan gyorsabban n6 a himek szaporodasi sikere, mint a ndstényeké,
vagyis a nagyméretii himek szaporodési sikere (utédszama) feliilmulja a nagy ndstényekét,
akkor protogynia alakul ki. Ez valosul meg példaul az ajakos halak sok fajanal (Thalassoma
sp.). A himek haremet tartanak, a csapat tehat a domindns himbdl és tobb ndsténybdl all. A
him pusztuldsa esetén a legnagyobb ndstény alakul & himmé. Ha viszont a ndstények
szaporodasi sikere nd gyorsabban a mérettel, mint a himeké, akkor a protandria jelenik meg.
A bohéchalak (Amphiprion sp.) esetében példaul a protandria a jellemzd. A bohdchal
csapatok ugyanis egy domindns ndsténybdl és szdmos himbdl édllnak. Ha a ndstény
elpusztul, a legnagyobb him vélik domindns ndsténnyé, €s atveszi a csapat vezetését. A
szocidlis kolcsonhatdsok a legtobb estben kozvetleniil a hipothalamusz aktivitdsa révén
érvényesiilnek, melyet feltehetden vizudlis ingerek véltanak ki.

A szekvencidlis hermafroditizmus egy specidlis esetét figyelhetjilk meg a papucscsigandl
(Crepidula fornicata). Az egyedek telepet alkotnak, ami 1ényegében egy egyre novekvo
halom. A halom aljdn a nOstények vannak, kozépen az egyedek ivara nem kifejezett
(atalakuléban vannak), mig a halom tetején a him egyedek taldlhatok. Az egyed elsddleges
ivara lényegében attdl fiigg, hogy milyen aljzatra keriil a pelagikus larva. Ha a larva egy
madr 1étez0 halmon telepszik meg, akkor az elsddleges ivara him lesz (protandria), ami
késObb ndi ivarra valt, a telep novekedésével. Ha a larva szabad aljzatra keriil, akkor az
ivara eleve n6stény lesz, és késobb sem vélt ivart.

— Az ivarmeghatdrozas hatterében véletlen folyamatok is allhatnak. Az orméanyosférgek egyik
tengeri fajandl (villaisorméanyud féreg — Bonellia viridis) az egyed ivarat egyértelmiien a
véletlen hatdrozza meg, attdl fiiggéen, hogy a larva hol telepszik meg. Az aljzaton
nésténnyé valik, mig a néstényre keriilve him lesz beldle. A himek szervei az ivarszervek
kivételével nem fejlédnek ki, és 1ényegében egész életiiket a ndstény genitélis jaratdban
toltik. Az ormanyosférgek ivar meghatdrozdsat az kiilonbozteti meg a papucscsigdétol,
hogy az egyedek nem valtanak ivart életiik sordn.

1.2.2. Az X, illetve a Z kromoszomdkhoz kotott jellegek specidlis oroklodése
Az ivarhoz kotott oroklésmenet tovéabbi kérdése az, hogyan befolydsolja az egyed fenotipusat

a genetikai alapon torténd ivarmeghatirozas. Az ivarhoz kotott oroklésmenet sajatsagait a
kromoszémalis alapi ivarmeghatdrozds esetében figyelhetjilk meg a leginkdbb. Ilyenkor
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ugyanis az ivari kromoszémdk (X és Y, vagy Z és W) a homogamécids ivarban homol6gok
(XX vagy ZZ), mig a heterogamécids ivarban (XY és ZW) nem. Ez azt eredményezi, hogy a
homogamécids ivarban az X, illetve a Z kromoszéman 1évé gének, az autoszomakhoz
hasonldan, két példanyban lesznek jelen. Ebbdl adodik, hogy a homogamécias ivarban homo-
és heterozigéta genotipusok egyarant megjelenhetnek. A heterogamécids ivarban azonban az
ivari kromoszémak nem homolégok (XY és ZW). fgy az X, illetve a Z kromoszémak génjei
csak egy példanyban jelennek meg. Ez a hemizigéta genotipus, ami olyan, mintha az egyed
haploid lenne az adott génre nézve. Vagyis az egyed fenotipusat egyértelmiien meghatarozza
az allél, amit az X, illetve Z kromoszéma hordoz. A nagy gyongyhazlepkénél (Argynnis
paphia) példaul a ndstények (ZW) melanizmusat okozd ,,valesina” manifesztilodik a
hemizigdta ndstényben (ritka, csokkent fitneszli alak), 4m letdlis a homozigdta himben (ZZ).

1.2.2.A. Kodomindns és intermedier jellegek

Kodominans, vagy intermedier jellegek esetén a heterozigétdk fenotipusa jol elkiiloniil a
homozig6tdkétdl. Az ivari kromoszémadk azonban csak a homogamécias ivarban homologok,
tehat heterozigétak csak benniik alakulhatnak ki. Mivel a heterogamécias ivar kvazi haploid
az ivari kromoszomas jellegekre nézve, benne mindig csak az egyik allél jelenhet meg. llyen
jelleg példaul a macskdk fekete-sarga szine, amely az X kromoszémén oroklodik. A him
macskdk tehat nem lehetnek fekete sarga tarkdk (heterozigétdk), mig a nostények igen.
Hasonl6an viselkednek az ivari kromoszémékon 6roklédd molekularis markerek is. A lepkék
esetében példaul a tridzfoszfat izomerdz enzim génje (7Tpi) a Z kromoszéman talalhatd. A him
lepkék (homogamécids ivar) tehat lehetnek a kiilonb6z6 allélokra heterozigétik, de a
ndstényekben (heterogamécids ivar) csak egy allél jelenik meg, hiszen kvazi haploidok.

1.2.2.B. Domindns és recessziv jellegek

Kicsit bonyolultabb a kép, ha az ivari kromoszéman o6roklodo jelleg alléljei domindns-
recessziv viszonyban vannak egymadssal. Ebben az esetben is igaz ugyan, hogy csak a
homogamécids ivarban jelennek meg a heterozigétik, de domindns-recessziv oroklésmenet
esetén a homozig6ta dominédnsak €s a heterozigétak fenotipusa azonos. A domindns-recessziv
jellegek ivarhoz kotott oroklésmenetének specialitdsat legjobban a cikk-cakk oroklésmenet
demonstrélja. A cikk-cakk oroklésmenet 1ényegében egy monohibrid keresztezés, amiben a
homogamécids sziil6 homozigéta a recessziv jellegre nézve: példdul X, X, sarga testli ndstény
muslica, vagy ZyZ, vildgos szinli him zebrapinty. Ilyenkor tehit a heterogamécids sziilo
hordozza a dominéns allélt X,Y normadl testli him muslica, vagy Z,W normadl szinii néstény
zebrapinty. A cikk-cakk oOroklésmenetben az F1 generdcioban ,,megfordul” a himek és a
ndstények fenotipusa a sziilokhoz képest: X, Xy normdl szinli ndstény és X,Y sdrga testi him
muslica; vagy Z.Z,, normdl szinli him és Z,W vildgos szinli ndstény zebrapinty jon létre. Ez
egyuttal azt is mutatja, hogy az ivarhoz kotott jelleg oroklédésekor az F1 generacié nem
uniform. Az F2 generéacioban tovabbi eltérések tapasztalhatok az autoszomds oroklésmenettol.
Amikor az F1 generdci6 homogamécids ivardnak heterozigéta egyedét (X, Xy normdl szinii
ndstény muslica, illetve Z.Z,, normdl szinli him zebrapinty) a recessziv allélt hordozo
heterogamécids egyeddel (X,Y sdrga testli him muslica, illetve Z,W vildgos szinli ndstény
zebrapinty) keresztezziik, az F2 generacioban mind a homo-, mind pedig a heterogamécids
ivar egyedei 50-50%-ban lesznek domindns, illetve recessziv fenotipusiak. A fenti
ecetmuslica példiban tehat az F2 generdcioban X, X, normal és X X, sdrga testli nOstény,
valamint €s X,Y normdl és X,Y sdrga testli him jelenik meg. Ugyanakkor a zebrapintyek
keresztezésekor az F2 genericiéban Z,Z,, normal és Z,Z,, viligos szinli him, valamint Z,W
normadl és Z,W vildgos szinli n0stény lesz megfigyelhetd.
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Az ivarhoz kotott oroklésmenet jelentOségét kiillonosen az ember genetikai betegségei
kapcsan kell kiemelni. A szintévesztés, €s a szinvaksdg mellet a hemofilia szamos valfaja X
kromoszémahoz kotddd jelleg. Ezekben az esetekben az egészséges ndk lehetnek hordozok,
vagyis heterozigétdk az adott betegségre nézve. A férfiakban azonban mindenképpen
megnyilvanul a betegséget el0idéz0 recessziv allél, ha azt hordozzak X kromoszoméajukon.

1.3. Ivarra korlatozott és ivar altal befolyasolt tulajdonsagok

A himek és nOstények kozotti fenotipusos eltérés azonban nem csak akkor figyelheté meg, ha
a kérdéses jelleg génje az ivari kromoszéman taldlhaté. Autoszoman o6roklodd jellegek
esetében is eltérd lehet a két ivar fenotipusa. A himek és a ndstények fenotipusos kiillonbsége
kétféle formaban nyilvdnulhat meg az autoszomds jellegek esetében: megkiilonboztetiink
ivarra korlatozott, és ivar altal befolydsolt jellegeket.

1.3.1. Ivarra korldtozott jellegek

Azt a jelleget nevezziik ivarra korlatozottnak, amelyiknek autoszomés génje az egyik ivarban
expresszdlodik, mig a masikban nem. Ilyenek példaul a mdasodlagos ivari jellegek génjei
(tejmirigyek az emlOsokben, a szorzet alakuldsa az emberben, stb.). Ezek a gének vagy
konstitutivan miikddnek az embridban, és az inaktivaldsuk ivarspecifikus, vagy inaktivak az
embridban, és az aktivdlasuk ivarspecifikus. A him paradicsommadarak diszes tollazatanak
kialakulasat vizsgaltadk példdul két faj hibridjében. A Lawes paradicsommadar (Parotia
lawesii) himjének torkdn fémes csillogdsu disztollak jelennek meg a nasziddszakban, mig a
kék paradicsommadar (Paradisaea rudolphi) himjének szarnytollai élénk kékek. Ugyanakkor
mindkét faj ndsténye semleges, barnds szinezetii. Azt vartdk, hogy a hibridekben hibdk
meriilhetnek fel a génexpresszid szabdlyozasdban, és ezért a himek diszes tollazata legalabb
részben megnyilvanulhat a hibrid ndstényekben. A vizsgilat eredménye azonban azt mutatta,
hogy a hibrid n6stények szine semleges maradt, és nem tért el a két faj ndstényétdl.

A két ivarban kiillonboz6 expresszidt mutatd gének muticidi is eltéré modon jelentkeznek
a himekben és a ndstényekben. Az ember esetében példaul a herék az egyedfejlodés soran
levandorolnak a hasiiregbdl a herezacskdéba. Egy mutéacié kovetkeztében azonban a férfiak
15%-ndl a hasiiregben maradnak. Bar a mutécié autoszomas génen jelenik meg, kifejez0dése
értelemszertien csak a him ivarban torténik. Hasonl6 jelenség figyelhetd meg a tehenek tejzsir
tartalmat illetéen. Egy autoszémds mutéicid a zsirtartalom jelentds novekedését idézi eld, ami
természetesen csak a ndstényekben fejti ki a hatdsat.

1.3.2. Ivar dltal befolydsolt jellegek

Az ivar dltal befolydsolt jellegek esetében egy autoszomds gén eltérd intenzitassal fejezédik ki
a két ivarban, vagyis az azonos genotipusok fenotipusos megjelenése mas a himekben és a
nostényekben. Amig tehat az ivar éltal limitalt jellegek génjei csak az egyik ivarban aktivak,
addig az ivar daltal befolyasolt jellegek génjei mindkét ivarban miikdodnek, csak eltérd
fenotipust alakitanak ki. Példdul a Soay juh szarvfenotipusait hdrom allél determindlja,
melyek dominancia sort alkotnak: Ho">Ho">Ho". A himekben a Ho'és a Ho" allélokat
hordozé genotipusok fenotipusa normélis, mig a Ho"Ho® homozigétak csokevényes szarviak.
Ugyanakkor a ndstényekben harom fenotipus alakulhat ki: a Ho" allélt hordozék normal
szarviak; a Ho" allélt hordozok szarva csokevényes, mig a Ho'Ho' néstények szarvatlanok.
Hasonl6 jelenséget tapasztalunk a kecskék szakdlldnak megjelenésével kapcsolatban is. A
normal (BY) és a szakallt kialakité (Bb) allélre heterozigétdk a himekben szakdllasak, mig a
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nostényekben szakall nélkiili fenotipust mutatnak. Vagyis a szakdllt kialakit6 allél a himekben
domindns, mig a ndstényekben recessziv. Ugyanakkor a szakdll nem him specifikus jelleg,
mert a szakallt kialakité (Bb) allélre homozigdta ndstények szakallasak. Az emberben a
kopaszsagot el6idézo allél mutat ivarfiiggd fenotipust: a férfiakban az allél domindns, mig a
ndkben recessziv.

2. Anyai oroklés és anyai hatas

Az anyai oroklés és az anyai hatds kozOs sajatossdga, hogy az utédok fenotipusat
egyértelmiien az anya hatdrozza meg, az apa nem befolydsolja azt. Ennek az teremti meg a
lehet0ségét, hogy a zigéta citoplazmdja kizardlag a petesejtbdl szdrmazik, a spermium
lényegében csak a sejtmagjaval jarul hozz4 a 1étrejottéhez. Minden olyan jelleg tehét, aminek
a kialakuldsdara hat a zigéta citoplazmadja, anyai befolyds alatt 4ll.

2.1. Anyai oroklés

Az anyai Oroklést olyan gének alakitjak ki, melyek a petesejt citoplazmdjabol keriilnek az
utédba. A citoplazmdaban ugyanis vannak DNS-t tartalmazo sejtalkoték, a mitokondrium és a
kloroplaszt. A mitokondridlis és a kloroplaszt DNS (mtDNS és cpDNS) egyardnt olyan
géneket hordoz, amelyek kizar6lag az anyatdl keriilhetnek a zigétdba. Ha a megtermékenyiilés
sordn mégis bekeriilne a spermium mitokondriuma a zigétdba, a megtermékenyités utdn a
petesejt szelektive elpusztitja azt. Az anyai 6roklés tehat extrakromoszomalis oroklés, vagyis
olyan géneket érint, amelyek nem a sejtmagban 1év6 kromoszémakon talalhatok.

2.1.1. mtDNS

Az éllati sejtekben koriilbeliil 40-50 mitokondrium taldlhatd, melyek atlagosan mintegy 150
mtDNS-t tartalmaznak. A mtDNS kor alaka molekula, mérete hozzavetdlegesen 15-17 kb. Az
emlosokben a mtDNS 37 gént kddol, melyekbdl 22 fehérjét hataroz meg, mig a maradék 25
tRNS és rRNS gén, vagyis az mtDNS szinte csak kddolé régidkat tartalmaz. A
struktirgéneken kiviil fontos alkotdja még a D-loop, ami a mtDNS transzkripcidjénak és
replikaciéjanak a reguldcidjaban jatszik fontos szerepet. A mtDNS muticidratdja magas,
hozzéavetolegesen egy nagysagrenddel nagyobb, mint a kromoszémaélis DNS-€. Ez elsdsorban
az oxidativ foszforildci6 sordn keletkezd szuperoxid gyokok mutagén hatdsara vezethetd
vissza.

2.1.1.A. A mtDNS delécids valtozatai

Az éleszt0 szupressziv petit valtozata egy mtDNS delécid, aminek hatdsdra a 1€gzési lanc
szamos enzimét nem tudja szintetizdlni a mutdns. EbbOl adoddan aerob energiatermelésre
képtelen, és csak erjedési folyamatokbdl tud energidt nyerni. Ennek az a kovetkezménye,
hogy a telepek novekedése lassu, vagyis a mutans kis telepeket alkot. Ha a szupressziv petit
mutanst, normdl teleppel rendelkezé egyeddel keresztezziik, akkor az utédok mind petit
fenotipusuak lesznek.

A Neurospora poky véltozata az élesztd petit mutacidjadhoz hasonléan lassi novekedést
mutat. Maga a muticié egy deléci6 a mtDNS 19S rDNS génjében. Ha a poky nOstényt
keresztezziik a normal himmel, a zig6tabol minden spoéra poky lesz.
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2.1.1.B. Filogeogréfia

A mtDNS anyai oroklodését haszndlja fel a filogeografia tudomanya. Mivel az anyai
oroklodés kovetkezményeként a mtDNS-ben nincs rekombinacio, egy faj haplotipus készlete
kizar6lag mutdciok révén alakul ki. Barmely faj esetében tehat a jelenleg megtaldlhatd
haplotipusok leszarmazasi vonalai kozvetleniil levezethetok egymdasbol. Ha a jelenlegi
haplotipusok filogenetikai kapcsolatait Osszevetjilk foldrajzi el6forduldsi adataikkal, akkor
megallapithatd: (a) hogy milyen refigium teriileteken vészelte 4t a faj az utolsé jégkorszakot;
(b) hogy milyen kolonizéaciés utvonalakon alakult ki a faj jelenlegi elterjedési teriilete. A
refigium teriiletekre a haplotipusok gazdagsdga alapjan lehet kovetkeztetni. A kolonizacid
sordn ugyanis a populdciok egyre veszitenek valtozatossdgukbol, vagyis fokozatosan csokken
benniik a haplotipusok szdma. Ha a faj tobb refugium teriileten €lt a jégkorszakok sordn,
akkor az egyes teriileteken €l6 populaciok kozott intenziv genetikai differencidlédas
halmozdédott fel, ami a mtDNS vonalak leszdrmazdsi kapcsolataiban is tiikkrozddik. Ilyenkor
mély dgak (sok muticid) valasztjdk el egymdstdl az egyes refigium teriileteken kialakult
haplotipus csoportokat a filogenetikai torzsfan. Azt pedig, hogy egy adott foldrajzi régiot
milyen refigium teriiletekrdl kolonizaltak a faj egyedei, Ggy éllapithatjuk meg, ha az adott
régid haplotipus Osszetételét Osszevetjiik az egyes refligium teriiletekre jellemzd haplotipus
csoportokkal. A filogeogrifia tehdt a nemcsak a faj foldrajzi elterjedése és genetikai
struktirdja kozotti korreldciot tarja fel, hanem ravildgit a genetikai struktira torténeti
vonatkozdsaira is.

2.1.2. cpDNS

A kloroplaszt a novényi sejtekben 1évé, DNS-t tartalmazd sejtszervecske. Sejtenként
atlagosan mintegy 40 kloroplaszt taldlhatd, és a plasztiszokban hozzdvetolegesen 140-150
kloroplaszt DNS (cpDNS) molekula van. A cpDNS egy 150-170 kb-bdl allé kor alaku
kromoszéma. Mintegy 100 gént, és 2 valtoz6 hosszisdgu inverz repetitiv szekvenciat
tartalmaz. A gének tobbsége a fotoszintézisben résztvevd enzimeket kddolja, de szamos tRNS
és TRNS gént, valamint riboszoma fehérjét kodold gént is tartalmaz. A cpDNS, hasonldéan az
allati mtDNS-hez, anyai 6roklédést mutat.

A csodatolcsér (Mirabilis jalapa) ,,variegata” fenotipusa egyik tipikus példaja a cpDNS
anyai oroklésének. A cpDNS egyik muticidéjanak eredménye a klorofillt nem, vagy csokkent
mértékben tartalmazé kloroplaszt. A muticidé megjelenése utin a szintelen szintestek
véletlenszertien elszaporodhatnak a sejtekben, és igy azok heteroplazmikussa védlhatnak. Az
ilyen ndvényen maga a petesejt is tartalmazhatja mind a kétféle szintestet, kovetkezésképpen
a beldle keletkezd zigdta szintén lehet heteroplazmikus. A zigéta osztéddsa sordn aztin
kialakulhat a citoplazmatikus szegregéacid, aminek eredményeként a mitotikus utddsejtekben
elkiiloniilhetnek a szines €s a szintelen szintestek. Ennek az lesz a kovetkezménye, hogy a
novény egyes hajtasai zoldek (csak a szines szintestek keriiltek az utédsejtekbe), méasok
viszont vildgosak (csak a szintelen szintestek keriiltek be az utédsejtbe) lesznek.

2.2. Anyai hatas

A petesejt citoplazmdjdba a ndstény egyed kiillonb6zd géntermékeket (fehérjéket, RNS-eket)
juttat. Ezek a makromolekuldk meghatdrozéak lehetnek az embriondlis fejlodés korai
szakaszdban. Mivel a géntermékek az anydban termelddnek, az anya kromoszomalis génjei
hatdrozzdk meg Oket. Az utdéd fenotipusdara gyakorolt hatdsuk viszont akér eltérd is lehet
magénak az embridnak a genetikai alloméanyéahoz képest.
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Az anyai 0roklés és az anyai hatas kozott tehat az alapvetd kiilonbség az, hogy az anyai
oroklés citoplazmatikus gének révén valdsul meg, melyeket maga az embri6 is tartalmaz; mig
az anyai hatdst az anya altal szintetizalt géntermékek valtjak ki attdl fiiggetleniil, hogy az
adott génvéltozat magaban az embridban jelen van-e.

2.2.1. Az ecetmuslica bicoid génje

Az ecetmuslica (Drosophila melanogaster) embriondlis fejlddésében szdmos anyai hatdsu
génnek van meghatdrozé szerepe. llyen gének a bicoid és a caudal, melyek az embri6 anterior
(feji) és poszterior (potroh) végének determindldsdban jatszanak szerepet. A petesejt
citoplazmajaba tulajdonképpen a gének terméke, egy-egy RNS molekula keriil bele. A bicoid
RNS molekula méar a petesejtben egy koncentracié gradienst mutat, ami az embriéban is
megmarad. A caudal RNS azonban egyenletesen oszlik meg a petesejtben. A két anyai
mRNS-nek a transzlaciéja a zigota l1étrejotte utan kezdddik, és a keletkezd fehérjék aktivitasa
révén kialakul az embrio feji és potrohi vége. Nevezetesen a bicoid fehérje, koncentracidjival
aranyos mértékben gétolja a transzlaciot a caudal mRNS-en, vagyis magas bicoid fehérjeszint
mellett nem termelddik caudal fehérje, és 1étrejon az embrid feji vége. Ezzel parhuzamosan a
caudal fehérje, koncentracidjanak megfeleld mértékben gatolja a bicoid mRNS transzlaciodjat.
Magas caudal fehérje koncentracid mellett tehat nem szintetizalodik bicoid fehérje, és
kialakul az embri6 potrohvége. Az ecetmuslica embrid feji- €s potrohvégének a kialakitasdban
két masik anyai hatdst gén is fontos szerepet tolt be: a nanos (a bicoid RNS-sel ellentétes
koncentracié gradiens jellemzi) és a hunchback (egyenletes az RNS eloszldsa). Ez utébbi két
gén a bicoid és a caudal génekhez hasonlé médon miikodik egyiitt.

2.2.2. A nagyszdjii pocsolyacsiga hdzanak csavaroddsa

A nagyszaju pocsolyacsiga (Limnea peregra) jobbra €s balra csavaroddsat egy domindns-
recessziv allélpar alakitja ki: D (jobb) és d (bal). DD (jobb) him és dd (bal) ndstény
keresztezésébol mind Dd balra csavarodé utdédok lesznek. Mivel a D allél miatt az F1
heterozigétaknak jobbra kellene csavarodniuk, az egységesen megjelend bal fenotipus anyai
oroklésre utalhat. De ha ez igaz lenne, akkor az F1 (Dd) balra csavarodé ndstények utédainak
is balra csavarodénak kellene lennie. Ezzel szemben az F1 ndstények minden utédja jobbra
csavarodik. Ez csak ugy magyardzhatd, ha az anyai genotipus meghatdrozza, hogy a
petesejtbe milyen géntermékek keriilnek. A heterozigéta ndstényekben sajat fenotipusuktol
fiiggetleniil jelen van a D allél, aminek a terméke a petesejtekbe keriilve az utédok jobbra
csavarodésat eredményezi a zigéta genotipusatdl fiiggetleniil.

2.2.3. A lisztmoly ldrvdjanak szemszine

A lisztmoly (Ephestia kuehniella) larva szemszinének kialakitdsaban egy lokusz két allélje
vesz részt: a domindns (A) allél barna, mig a recessziv (a) piros szint hataroz meg. Egy piros
szeml (aa) ndstény és barna szemt, heterozigéta (Aa) him Osszes utddja piros szemi lesz,
holott az utédok genotipusa 50%-ban heterozigdta (Aa) és csak 50%-ban homozigéta
recessziv (aa). Ez az eredmény elsé latasra anyai oroklésre utalhat. Az Aa genotipusu larvak
szeme azonban a fejlodésiik késObbi szakaszaban besotétedik, vagyis egyre jobban érvényesiil
benniik a sajat domindns allél hatdsa. Ez a jelenség csak ugy magyarazhatd, hogy a piros
szeml (aa) nOstényben a recessziv allél terméke a petesejtbe, majd a zigétaba keriilve
befolyasolja az egyed fenotipusat, annak genotipusatdl fiiggetleniil. Ez a hatds maradéktalanul
érvényesiil az embrionalis fejlodés sordn, valamint a larvdlis fejlodés els6 szakaszaban.
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Késobb azonban az anyai eredetli géntermék lebomlik, vagy csak egyszerlien felhigul, és a
larva fenotipusat egyre inkdbb a sajat allélok terméke hatdrozza meg.

3. Penetrancia és expresszivitas

Az eddig tanulmdnyozott esetekben az egyedek genotipusa egyértelmlien meghatdrozta
fenotipusukat. El6fordulhat azonban, hogy a genotipus alapjan vart fenotipus kialakuldsa nem,
vagy csak részben kovetkezik be egy adott egyedben. Bizonyos géneken tehat az allélok
fenotipusos kifejez0dése nem konzisztens, véltozatossdgot mutat az azonos genotipusu
egyedek kozott. Ennek a jelenségnek két formdja ismert: a penetrancia és az eltérd
expresszivitas.

3.1. Penetrancia

A penetrancia esetében az azonos genotipusu egyedek fenotipusa olyan mdédon tér el, hogy
példaul egy domindns allél nem minden heterozigéta egyedben nyilvanul meg. Ilyenkor az
egyedek fenotipusa domindns (a domindns allél kifejezddik) €s recessziv (a domindns allél
nem fejezddik ki) egyarant lehet. A jelenség hétterében feltehetden az all, hogy a domindns
allél a genom mas génjeinek modifikal6 vagy episztatikus hatdsai miatt nem tud kifejezOdni.
A penetrancia tehat azt fejezi ki, hogy a domindns allél nem minden heterozigéta egyedben
nyilvanul meg; a penetrancia mértéke pedig ugy definidlhatd, hogy a heterozigéta egyedek
hany %-a dominéns fenotipusi. Az ember esetében példdul a hatujjisag (polydactylia) nem
feltétleniil jelenik meg egy csaldd minden generédcidjdban, ,.dtugorhat” egy-egy generaciot,
majd a kovetkezdben ismét jelentkezik.

3.2. Valtozatos expresszivitas

A valtozatos expresszivitds esetében az azonos genotipusu egyedek fenotipusa olyan médon
tér el egymastol, hogy a heterozigétdkban a dominéns allél nem azonos mértékig fejezddik ki.
Ezért a heterozigéta egyedek a recessziv és a domindns fenotipus kozott szamtalan dtmeneti
fenotipust mutathatnak. Amig tehdt a penetrancia esetében a heterozigéta egyedek fenotipusa
csak kétféle lehet domindns vagy recessziv, addig a valtozatos expresszivitdst mutaté géneken
a heterozigétak szamtalan dtmeneti fenotipusban jelenhetnek meg. A valtozatos expresszivitds
feltehetden modifikdlé lokuszok, vagy transzkripciét befolydsolé regulatorok hatdséra
vezethetd vissza. A tarka foltossagot (,,piebald”) az emldsokben (kutydk, macskdk, tehenek,
stb.) egy dominans allél (S”) hatdrozza meg. A heterozigétak (SS) fenotipusa azonban az alig
néhiany sotét folt megjelenésétdl a szinte az egész testre kiterjedd nagyméretii foltok
kialakulaséig terjedhet.

4. Kvantitativ tulajdonsagok
4.1. A kvantitativ tulajdonsagok altalanos jellemzoi
A kvantitativ jellegek esetében a populacié egyedeinek fenotipusos véltozatossagat folytonos

jellegeloszlassal jellemezhetjiik. Ezeknek a jellegeknek a meghatdrozdsaban ugyanis szamos
gén vesz részt, és igy sok genotipus kombinécié johet 1étre, amik nem kiiloniilnek el fenotipus
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kategéridk formdjaban. Rdéadasul a kvantitativ jellegekre jelentés mértékben hatnak a
kornyezeti tényezok, és novelhetik, vagy csokkenthetik a genotipus &ltal meghatarozott
fenotipust. Osszességében tehiat az egyed fenototipusdbdl kozvetlenil nem tudunk
kovetkeztetni annak genotipusdra. A kvantitativ jellegek megjelenésiik alapjan két félék
lehetnek: folytonos és diszkrét jellegek.

— A folytonos jellegek értékei barmilyen kis eltérést is mutathatnak két egyed kozott; ennek a
kimutatasa lényegében csak a méréeszkozok pontossagitdl fiigg. Ilyen jellegek a méretek,
aranyok, tomeg, szogek, stb.

— A diszkrét jellegek értékei csak pozitiv egész szamok lehetnek. Ezek kozé tartozik példdul a
sOrteszam, az uszésugarak szdma, a fekunditds: peteszam, tojasszam, utdédszam.

4.1.1. A jellegeloszldsok jellemzoi

A természetes populdciok jellegeloszldsa 1ényegében egy hisztogram: az x tengely mentén a
fenotipusos értékekbdl allitunk fel mesterséges kategoéridkat (pl. 4,01-4,50 g; 4,51-5,00 g;
5,01-5,50g; stb.), mig az y tengelyen az egyes kategéridkban szerepldé egyedszamokat
(vagy %-os gyakorisdgot) dbrazoljuk. Ezt a jellegeloszlast sok esetben megkdzeliti a normél
eloszlas haranggorbéje. A jellegeloszlasoknak két fontos jellemzdje van: az dtlag és a
variancia.

(1) A jellegeloszlas egyik jellemzdje az atlag, ami nem mds, mint az egyedekre jellemzo
fenotipusos értékek szdmtani 4tlaga:

Xét] = ZXi /n

Ahol X; az egyes egyedek fenotipusos értéke, n pedig az egyedek szdma.

(2) A jellegeloszlas masik jellemzdje a variancia:
s = Z(X; — Xa)* / (n-1)

Ahol Xj az egyes egyedek fenotipusos értéke, €s Xy a jelleg atlagos értéke a populdcidban.
A variancia tehdt az egyedek atlagtdl vald eltérésének a mértéke. A szords a variancia
négyzetgyoke (s = Vs?). Ha a sz6rds kétszeresét az atlagtol jobbra és balra felvessziik (X4
+ 2s), akkor az adatok 68,3%-at fed;iik le.

4.1.2. A kvantitativ jellegek genetikai hdttere

A kvantitativ jellegek kialakitdsidban szdmos gén vesz részt. Ezeken a géneken az esetek
tobbségében két allél jelenik meg: a recessziv allél (a), ami a fenotipus alapértékét
(minimumat) hatdrozza meg (Y); valamint a domindns allél (A), ami noveli a fenotipusos
értéket (Y+A). Egy gondolatkisérletben megvizsgdlhatjuk egy tetszdleges jelleg
fenotipusainak lehetséges szamat akkor, ha egyre novekvd szamu gén vesz részt a kérdéses
jelleg kialakitaséban.

(1) Egy gént feltételezve, a két allél 3 genotipust és egyben fenotipus kategoriat alakithat ki,
melyek 0, 1, illetve 2 dominans allélt hordozhatnak. Ebbdl ad6d6an a fenotipusok lehetnek
alapértékiiek (P,,=Y), €s mutathatnak 1A (Pa,=Y+A), illetve 2A (Paa=Y+2A) novekményt
az alapértékhez képest. Ha példaul egy hipotetikus ndvény aa genotipusdnak a magassiga
17 cm, és a A=3 cm, akkor az Aa genotipus 20 cm, mig az AA genotipus 23 cm magas lesz.

(2) Ha 2 gén (A és B) vesz részt a jelleg kialakitasdban, és mindkét gén lokuszdn a fent leirt
domindns és recessziv allélok vannak jelen, akkor mar 9 genotipus kombindci6 johet 1étre,
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ami 5 fenotipus kategéria megjelenését teszi lehetové, melyekben 0, 1, 2, 3 és 4 domindns
allél fordulhat eld. Amennyiben Ax=Ag, a fenotipusok a dominans allélok szdmanak
megfelelden egyre novekvo értékiiek lesznek:

Paabb=Y; PAabb=PaaBb=Y+A; Paabb=Pabab=Y+2A; Paass=Passs=Y+3A €s Paapp=Y+4A.

Az el6z6 példa nyoman tehat hipotetikus novényiink kétlokuszos genotipusai a kovetkezo
magassaggal jellemezhetdk, feltéve, hogy Ax=Ag=3 cm:

Paabb=17 cm; Paapb=Paapr=20 cm; Paapb=Papapb=23 cm; PAapb=Pa.sg=26 cm €s PAapp=29 cm

(3) Ha feltételezziik, hogy 3 gén (A, B, és C) hatdrozza meg a jelleget és mindegyik lokuszon
a korabban jellemzett 2 allél jelenik meg, akkor Osszesen mér 27 genotipus kombinécid
alakulhat ki, amelyek 7 fenotipus kategériat alkotnak 0, 1, 2, 3, 4, 5, és 6 domindns allél
jelenlétével, és ennek megfeleléen novekvo fenotipussal:

Puabbee=Y; Paabbec=PaaBbec=Paabbce=Y +A; Paabbec=PAabec=Paabbcc=Y+2A;
és végiil Pasgsce=Y+6A
Vagyis hipotetikus novényiink fenotipusa a kdvetkezOk lesznek, ha Ay=Ap= Ac=3 cm
Paabbee=17 cm; P aabbec=PaaBbec=Paabbce=20 cm; Paapbee=P AaBbcc=Paabbcc=23 cm;
€s végiil Paagscc=35 cm

Elméletileg tehat harom gén mar elegendden sok fenotipust alakit ki ahhoz, hogy ezek nem
kiiloniilnek el egyértelmli kategéridkként egy populdcioban. Ha még figyelembe vessziik a
kornyezet befolydsold hatédséat is, akkor ez a 3 gén mdar folytonos jellegeloszldst mutatd
fenotipusokat eredményez.

Tovédbb bonyolddik a helyzet, ha a jelleget ugyan két gén hatdrozza meg, de az egyes
géneken 3-3 allél (a, A és A") jelenik meg. Tételezziik fel, hogy az allélok fenotipust néveld
hatdsa egyfajta ,,dominancia sort mutat™: A" (2-szeres ndvekedés: +2A) > A (1-szeres noveld
hatds: +1A) > Y (alapérték). Ebben az esetben még két génen is Osszesen 81 féle genotipus
johet létre, amelyek 9 fenotipus kategoriat alkotnak 0, 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8 egységnyi
novekedéssel a fenotipusban.

4.1.3. A kvantitativ jellegek additiv és dominancia modellje

A genotipusok és a fenotipusok kozotti kapesolat valamennyi fent leirt esetében két dolgot
tételeztiink fel: (1) a domindns allélok hatdsa az egyes lokuszokon additiv; (2) a dominéns
allélok fenotipust noveld hatdsa minden lokuszon azonos.

(1) Az a feltételezés, hogy a domindns allélok hatdsa az egyes lokuszokon additiv, 1ényegében
azt jelenti, hogy a fenotipusos érték ardnyosan ndé a domindns allélok szamadval. Ez
tulajdonképpen az intermedier 6roklésmenet jellemzdje, ahol a heterozigétik atmeneti
fenotipustak (Y+A) a két homozigétdhoz képest (Y és Y+2A). Azt az esetet, amikor a
domindns allélok szdma (aa: 0, Aa: 1 és AA: 2) determindlja a fenotipusos értéket, a
kvantitativ genetika additiv modelljének nevezziik. Az additiv modell a kvantitativ jellegek
meghatarozasanak alapesete, ahol tehdt a domindns allélok hatdsa 6sszegzddik a fenotipus
kialakitdsaban.
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Az additiv modell azonban nem minden lokuszon irja le a két allél (A és a, vagy B és b)
kozotti kolesonhatdst. Eléfordulhat, hogy a heterozigétdk (Aa) fenotipusa nem egyenld a
két homozigéta atlagaval (nem intermedier az OrOklésmenet), hanem kozelebb 4ll a
homozigéta domindns (AA) fenotipushoz, esetleg azonos azzal. Tulajdonképpen ezeket az
allélokat tekinthetjiik a klasszikus értelemben vett domindns allélnak. Ilyenkor a
fenotipusos érték mar nem linedrisan né a domindns allélok szamaval. Ezt a szitudciot irja
le a kvantitativ genetika dominancia modellje.

(2) A kvantitativ jellegek genetikai hatterét tovabb bonyolitja az a tény, hogy a kiilonb6z6
lokuszok domindns alléljei nem azonos mértékben novelik a fenotipust. Ha példdul
feltételezziik, hogy egy lepke csdpjanak a hosszat 3 gén (A, B, és C) hatdrozza meg, akkor
a 3 domindns allél hatdsa lehet ugyan azonos (példdul A=B=C=+0,50 mm); de valdsziniibb,
hogy a hdrom domindans allél hatdsa eltéré (pl. A=+0,05 mm; B=+0,10 mm és C=+0,65
mm). Az el6bbi eset (a kiilonbozdé lokuszok domindns alléljeinek a hatdsa azonos) a
kvantitativ genetika klasszikus modelljében jelenik meg, ahol az egyedek fenotipusat a sok
lokuszon megjelend kis hatdsi domindns allélok alakitjdk ki. Az utobbi lehetOség (a
kiilonbozé lokuszok domindns alléljeinek a hatdsa eltérd) a kvantitativ genetika djabb
eredményei alapjan kialakult elméletet jeleniti meg. Ennek értelmében van néhdny nagy
hatdsu lokusz, amelynek domindns alléljei jelentdsen befolydsoljdk a fenotipust. A nagy
hatast lokuszok mellett pedig szamos kis hatasu lokusz domindns allélje befolydsolja az
egyedek fenotipusat. Ebbdl adédéan az 1 domindns allélt hordozé genotipusok mar nem
vonhat6k Ossze egy egységes fenotipus kategoridba, mert nem lesz azonos az Aabbcc, az
aaBbcc és az aabbCc genotipusok fenotipusa, ha példaul a C allél egy nagy hatdsd
domindns allél.

4.2. Kiiszobérték jellegek

A kiiszobérték jellegek olyan specidlis kvantitativ jellegek, melyek fenotipus kategéridkban
jelennek meg a populdcidkban. Példdul sok rovarndl ismeriink szarnyas és szdrnyatlan, illetve
hossziszarnyu €s rovid szarnyu alakokat; szamos éllatfajnél jelennek meg normaél fenotipusok,
vagy kiilonboz6 védelmi szervekkel rendelkezd egyedek, stb. Mivel a kiiszobérték jellegek
esetében dltaldban két fenotipuskategéria fordul elé (dimorfizmus), ezért elsod
megkozelitésben egygénes, domindns-recessziv 0roklodésti tulajdonsagoknak tlnnek.
Ugyanakkor a keresztezési kisérletekben nem a Mendeli szegregicionak megfeleld ardnyokat
kapjuk az F2 utédgenerdcioban. Annyira vdltozatos eredményre vezetnek az egyes
keresztezések, mintha a fenotipuskategdridk kialakuldsa sokgénes meghatidrozasu lenne. A
jelenség hatterében az all, hogy a jelleg kapcsoldodik egy fizioldgiai héttérvéltozéhoz (pl.
hormon koncentricio, ingeriilet erdssége, stb.), ami folytonos jellegeloszlast mutat. Ennek a
valtozonak a kritikus értéke (kiiszobérték) alatt az egyik, mig felette a mésik fenotipus alakul
ki. A kiiszobérték jellegeket annak megfelelden csoportositjuk, hogy milyen életmenet
valtozoval kapcsolatban jelennek meg.

4.2.1. Protektiv dimorfizmus

A protektiv dimorfizmus egyik formdja a predatorokkal szembeni védekezés szempontjabol
hatékony szilard vdz, vagy vért jelenléte, illetve hidnya. Magdnak a vaznak a kialakitdsa
koltséges, ha tehat az egyed vazat hoz 1étre, akkor a rendelkezésre 4116 forrdsok jelentOs részét
erre forditja és kevesebb jut més életfolyamatokra (pl. szaporodés). fgy a vdz megjelenése
csak preddtorok jelenlétében torténik. Ez figyelhetd meg példaul a ndvényevd vizibolha fajok
(pl. Daphnia) populacidiban. A Daphnia fajok leggyakoribb predatorai szintén a vizibolhdk
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rendjébe (Cladocera) tartoznak, a Polyphemidae és Leptodoridae csaldd képviseldi. Ezek a
ragadoz6 fajok kémiai anyagokat (kariomonokat) juttatnak a vizbe, melyeket a préda érzékel,
és a koncentréci6 alapjan meg tudja dllapitani a predaciés nyomads mértékét, tulajdonképpen a
ragadozok mennyiségét. A protektiv polimorfizmus esetében a hattérvaltozo tehat nem mas,
mint a predétor altal kibocsdjtott kariomon mennyisége. Ha a preddciés nyomads elér egy
kritikus szintet (kiiszobérték), akkor megjelenik a vazat fejlesztd fenotipus.

A protektiv dimorfizmus sajitos esete, amikor a kornyezettdl fiiggd alternativ rejtdé szin
jelenik meg az egyedekben. Ez jellemzd példaul szamos amerikai Papilio faj babjainak a
szinére. A fajok egy részében (pl. keleti tigris kardos lepke — P. glaucus) a babozddas mindig
az avarban torténik, igy a babok mindig barna szintieck. Mas fajok larvéi (pl. keleti fekete
kardos lepke — P. polyxenes) viszont véltozatos aljzaton babozddnak be, igy maga a bab is
kiilonbozo szinti lehet. Megfigyelték, hogy a novényen (zold hattéren) babozddé larvak zold,
mig a talajon, vagy avaron (barna hattér) baboz6dok barna szinli babot hoznak 1étre. A babok
hattérhez hasonld szine csokkenti a predacié mértékét ebben a passziv dllapotban. A babok
dimorfizmusdban a héttérvaltoz6 egy olyan neuroszekréciés hormon, ami a barna szin
kialakuldsat segiti el6. Mivel ez a hormon konstitutiv médon jelen van a babok protorakalis
ganglionjaban, az elsddleges szin a barna lehetett az evolucié sordn. A késObbiekben viszont
kialakultak olyan fajok, melyeknek larvai véltozatos aljzaton bédbozddtak be. Ezzel
parhuzamosan megjelent a hormontermelés fakultativ inhibicidja, lehetové téve a zold bab
kialakulasat.

4.2.2. Szaporodasi dimorfizmus

A szaporodasi dimorfizmus egyes allatfajok himjeire jellemzd, ahol a két fenotipus kategdria
vagy magdban a testméretben (pl. lazac — Salmo salar), vagy pedig a him masodlagos nemi
jellegek kifejez6désében (pl. szarv mérete a szarvas ganajtirébogarakndl — Onthophagus)
kiillonbozik. A himek fenotipusos kiillonbsége eltérd szaporodasi stratégia kialakuldsahoz
vezet. A lazac esetében példaul a nagyméretli himek (~ 100 cm) a tengerbe vandorolnak, ahol
néhdny ¢év alatt jelentdsen megnd a testtomegiikk. Az ivarérett kor elérésekor
visszavandorolnak abba kis folyoba, ahol larvadlis életiiket toltotték, €s ott territériumot
alakitanak ki. A territoridlis himek aztdn versengenek a nOstényekért, tulajdonképpen a
parosodasért. A kisméretli himek (~ 30 cm) viszont nem véandorolnak, abban a folyécskdban
maradnak, ahol larvélis korukban éltek, és hamar ivaréretté vilnak. Az ilyen kis himek nem
versengenek a nagyméretiieckkel, hanem alternativ szaporodasi stratégidjuk van. A nagy himek
territériumédnak kozelében maradva, lopva prébdljdk a ndstények altal lerakott ikrakat
megtermékenyiteni (,,sneekers”). A szaporodasi dimorfizmus esetében is van hattérvaltozd,
melynek kritikus értéke meghatarozza a kisméretli him fenotipus megjelenését. Paradox
modon a lazac esetében a tdl gyors novekedés (magas novekedési rata) idézi el a kisméretii
him kialakulasét.

A szaporodasi dimorfizmus érdekes esete figyelheté meg a diszes fagyiknal (Urosaurus
ornatus). A himek nyaki lebenye polimorfizmust mutat a szin tekintetében. A két alapvéaltozat
a narancssarga és a narancssarga-kék, ahol a narancssarga alapszin mellett valtozé méretli kék
folt jelenik meg. Ez utobbi himek agresszivek és territoriumot tartanak. Agresszivitdsuk
mértéke ardnyos a kék folt nagysdgdval. Az egységesen narancssarga szinezetli himek nem
agresszivek és vandorld életmddot folytatnak. A két eltérd alak szaporodasi stratégidja is
kiilonbozik. Az agressziv territoridlis himek 3-5 ndsténybdl all6 haremet tartanak, és ezek
mindegyikét megtermékenyitik. Ugyanakkor a vandorlé6 himek lopva parosodnak a
territoridlis himek noéstényeivel (,,sneekers” stratégia). A diszes fagyik himek
dimorfizmusédnak az érdekessége az, hogy a territoridlis himek ndvekedési ratdja kisebb, mint
a vandoroké, vagyis a szaporoddsi iddszak elején Ok a kisebbek. A dimorfizmus
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kialakuldséanak hatterében hormonadlis hatdsok dllnak. A narancssarga-kék himek progeszteron
és tesztoszteron szintje az egyedfejlédés korai stddiumdban magas, mig a narancssargiké
alacsony.

4.2.3. Eletmenet-dimorfizmus

Az életmenet-dimorfizmus azt a jelenséget irja le, amikor valamelyik életmenet-jellemzo
kapcsan (pl. egyedfejlodés, diszperzid, stb.) két fenotipus valtozat jelenik meg a populaciéban.
Attol fliggben, hogy melyik életmenet-valtozé kapcsidn jelenik meg a két vagy tobb
fenotipusos valtozat, az életment-dimorfizmusnak tobb altipusét kiillonboztethetjiik meg.

4.2.3.A. Dimorfizmus a diapauza kapcsan

A diapauza nyugalmi éllapotot jelent az egyedfejlodés sordn, ami kedvezdtlen koriillmények
hatdsdra alakulhat ki. A rovarokndl a diapauza egy fontos adaptiv jelleg, ami fajon beliili
valtozatossdgot mutathat, szoros Osszefiiggésben a voltinizmussal. Ha egy mérsékeltovi
rovarfaj larvdindl a kedvezdétlen koriilmények hatdsara (pl. taplalékhidny, szérazsag, stb.) a
vegetdcioperidodus kozepén megjelenik a diapauza, akkor ez gyakran torkollik bele a
hiberndciéba. Igy az adott larvak csak a kovetkezd év tavaszdn babozédnak be. Az adultak
tehat csak kovetkezd tavasszal jelennek meg, és akkor szaporodnak. Ebbdl kovetkezik, hogy a
kérdéses fajnak egy generacidja jelenik meg évente az adott habitatban. Ha viszont kedvezdek
a kornyezeti viszonyok, akkor a larvdk folyamatosan tdpldlkoznak, és bdboz6das utdn, még
abban a vegetéaciés periddusban 1étrejon a masodik generacid. A diapauza megjelenésének,
vagyis a voltinizmusnak a plaszticitdsat figyelték meg példaul a kozonséges tarkalepke
(Melitaea athalia) kéarpat-medencei populdcidiban. Mivel a diapauza megjelenése a szaraz
habitatokban €16 populdcidkra jellemzd (egygenerécids alak), kivalté oka valdszinlileg a nyér
kozepére kialakul6 taplalékhidny. A larvéak jaliusban befejezik a tapldlkozast, és megkezdik a
diapauzit. Ugyanakkor a nedvesebb habitatokban, feltehetden a folyamatos taplalékellatottsag
kovetkeztében, a larvdk folyamatosan tdplalkoznak, nyar kozepén bebabozodnak, és
augusztusban megjelenik a misodik nemzedék.

4.2.3.B. Szérnyas — csOkevényes szarnyu alakok dimorfizmusa

Az életmenet dimorfizmus leggyakrabban el6fordulé formdja azonban a szarnyas (ropképes)
és csokevényes szarnyi (ropképtelen) alakok megjelenése a rovarokndl. A szarny
kialakuldsdanak a hatterében a larvalis fejlodés utolsé szakaszara jellemzd juvenilis hormon
(JH) szint all. Magas JH szint mellet a szarnyak fejlddése gatolt, mig az alacsony JH
koncentrdcié a szdrnyak teljes kifejlédését eredményezi. Ugy tiinik, hogy a JH szint
szabdlyozdsdban nem a szintézis, hanem a lebomlds a mérvad6 folyamat, amiben a juvenilis
hormon észterdz (JHE) jatssza a dont0 szerepet. A szarny csokevényessége, mint fenotipusos
jelleg, kiilonbozo oroklodésii lehet:

(1) A teljes é&talakuldssal (holometabdlia) fejlédd rovarok esetében dltaldban egygénes
oroklodést mutat. A génnek két allélje van, melyek a csokevényes szarnyu (,,short wing” —
s) illetve fejlett szarnyu (,,long wing” — 1) alakot hatdrozzdk meg. A két allél domindns-
recessziv viszonyban van egymassal, de hogy aktudlisan melyik a domindns allél az attol
fiigg, hogy a heterozigo6tak (sl) JH szintje milyen a kiiszobértékhez képest (penetrancia). Ha
az sl genotipus JH szinje a kiiszobértéknél magasabb, akkor az s allél a domindns, és az
egyed szarnyatlan lesz. Alacsony heterozigéta JH szint esetén viszont az s allél a recessziv,
vagyis az egyed normal szarnyu lesz.

(2) A kifejléssel (epimorfézis vagy hemimetabdlia) fejlédd rovarok esetében viszont a szarny
kialakuldsa sokgénes jelleg. A hattérvaltoz6 ebben az esetben is a JH szint, de ilyenkor
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annak szabalyozasban tobb, relative kis hatasu gén vesz részt. A JH szint csokkenését, €s
igy a szarnyas alakok megjelenését kornyezeti faktorok valtjak ki. Példaul a levéltetveknél
a nagy denzitds az a kiils6 hatds, ami taktilis ingereken keresztiil érvényesiilve, a ndstények
szarnyas alakjainak a megjelenését eredményezi egy tilnépesedett kolénidban. A szarny-
dimorfizmust mutaté egyenesszarnydaknal (pl. Metrioptera roeselii szdcske, egyes
tiicskok) a hosszu szarnyu alakok nagyobb gyakorisagit tapasztaltdk a szaraz-meleg
években, illetve a klima felmelegedésének hatdsdra. Azt is feltételezik, hogy ezeknél a
fajokndl a novekvd egyedsiiriség is a hosszu szarnyu alakok nagyobb relativ gyakorisagat
eredményezi, illetve a hossziszarnyisag és a fejlettebb tor-izomzat ,.koltségtobblete” az
egyedek csokkent fertilitdsdban jelenik meg.

4.2.4. Tdpldlkozdsi dimorfizmus

A tdplalkozdsi dimorfizmus olyan fenotipusos valtozatossdg, ami a taplalékforras
sokszinliségének a kovetkezménye. Egy populdcié szdmdara a tdplalékforras 4ltaldban
folytonos véltozatossdgot mutat. Vannak azonban olyan specidlis esetek (pl. herbivor és
ragadoz6 tdpldlkozds, parazita, nem parazita életmdd, stb.), amelyek alternativ taplalkozési
modot jelentenek egy faj egyedei szdmdra. Ilyen esetekben az egyedek fenotipusa az egyes
alternativaknak megfeleld fenotipus kategoria.

4.2.4.A. Garatfog dimorfizmus a bolcsdszaju halaknél

A bolcsOszdju halak egyik fajanal (Midas bolcsdszdjuhal — Cichlasoma citrinellum) a garatfog
alakja kétféle lehet: Orldszerii, robusztus, nagy fogakkal, vagy szemdlcsos, gracilis, joval
kisebb fogakkal. A garatfogban mutatkozé kiillonbségek az egyedek eltérd taplalkozasat
tikkrozik. Az Orlészerli garatfogu egyedek nagyrészt csigdkkal tdplalkoznak, mig a szemolcsos
garatfogiak mindenevok (algdk, rovar larvdk, hazatlan gerinctelenek, stb.). A fiatal allatok
garatfoga egyoOntetlien a szemolcsds forma, ami a tdplalékforrasnak megfeleléen vagy
megmarad (valtozatos tapldlék), vagy a sok csigdt tartalmazd habitatokban &talakul az
Orl6szerli alakka. Nemcsak a garatfog valtozik a tipldlékforrds alapjan, de az egyed testalakja
is. A csigdkat fogyasztd, 6rlészerti garatfogu véltozat a nagyobb, robusztusabb, ami 6sszefiigg
azzal, hogy foleg az aljzaton él. Ezzel szemben a mindenevd, szemdlcsos garatfogu fenotipus
kisebb, keskenyebb testli, €s jellemzden a szabad viztérben fordul elo.

4.2.4.B. Parazita — nem parazita életmod

A téaplalkozasi dimorfizmus egyik specidlis esete a parazita és nem parazita alternativ életmod
megjelenése egy faj egyedei kozott. Az ingoldk larvalis korban, az aljzatban élnek, és a
kitileped6 szerves anyagokat sziirik ki, mig az adultak éltaldban a halak ektoparazitdi, rajuk
tapadva a vériiket szivjdk. Az ingoldk tehdt a metamorfézis utdn valnak parazitava, €s csak
késobb lesznek ivarérettek. Egyes fajok azonban mdar a metamorfézis utin kozvetleniil
ivarérettek, igy adultként mar nem tapldlkoznak, csak szaporodnak, majd elpusztulnak. Az
ingoldk kozott vannak kordbban 6ndlld fajként kezelt, eltérd életmddid, de morfoldgiailag
rendkiviil hasonl6 taxonok. Ezekrdl a fajparokrdl az utébbi idében deriilt ki, hogy val6jaban
egyetlen faj eltérd életmenetli alakjai. A nyugati pataki ingola (Lampetra richardsoni) egyik
Vancouver melletti populédcidjaban példaul azt tapasztaltdk, hogy mind a parazita, mind pedig
a nem parazita életmenetil alak elofordul. Az dsszehasonlité anatémiai vizsgalatok kimutattdk
az alapveto eltéréseket a két alak kozott. Az ivarérés a parazita alakndl lassud, az ivarszervek
kifejlodése egy évvel a metamorfdzis utan fejezddik be. Ezzel szemben a nem parazita alak
szinte kozvetleniil a metamorfézis utan ivarérett, ivarszervei teljesen kialakultak.
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I1. A Hardy-Weinberg egyensily

5. Kodominans jellegek genotipus és allélgyakorisaga
természetes és idealis populaciéban

5.1. Alapfogalmak

Természetes populécid:

A természetes populdcié az egy fajhoz tartozd, valos szaporoddskozosséget alkoté egyedek
Osszessége. Ezek az egyedek tehdt térben €s iddben egyiitt fordulnak eld, és egymdssal sokkal
nagyobb valdszinliséggel parosodnak, mint més populécié egyedeivel.

Ideélis populécié:

A fogalmat Hardy és Weinberg alkotta meg, amikor a mendeli genetika torvényeit populacios

szintre terjesztették ki. Az idedlis populdcié tulajdonképpen a populdcidgenetika

legegyszertibb modellje; olyan populdcid, amelyre semmilyen evolicids er6 nem hat. Ennek
megfelelden az idedlis populdcionak az aldbbi kritériumai vannak:

— Végtelen nagy az egyedszam. Hasonldan a mendeli torvényekhez, az idedlis populdcidra
vonatkozd Osszefiiggések is statisztikus jellegliek, vagyis akkor érvényesiilnek, ha
megfelelden nagy egyedszamu populdcidban valosulnak meg.

— Véletlenszerli a szaporodds. Tehat nincsenek kitiintetett, illetve hattérbe szorul6 egyedek,
vagy fenotipusok, sem a pdrosodds szintjén, sem pedig az utédok megoszlasa
szempontjabol. Vagyis az idedlis populdcid genetikai Osszetételének becslése soran
alkalmazhatjuk a kombinatorika 6sszefiiggéseit.

— Nincs muticié. Nem zavarja az egyensuly kialakuldsat 1j allélok megjelenése.

— Nincs szelekci6. A kornyezet azonos moddon befolydsolja az egyedek élet- és
szaporodoképességét, tehat teljes esélyegyenldség érvényesiil a populdcié geno- és
fenotipusai kozott.

— Nincs migracié. A populdcidk elszigeteltek, sem bevandorlds sem kivandorlds nem
torténik.

Genetikai egyensuly:

A populdcidgenetikdban egyensulynak tekintjiik azt az dllapotot, amikor az allélgyakorisag és
a genotipus gyakorisdg generaciorél generdciéra éllandé marad a populdcidban. Az
egyensulyoknak két fajtdjat kiilonithetjiik el: a trividlis (kiils6) és a nem trividlis (belso)
egyensuly. A trividlis egyensuly azt jelenti, hogy a populdcidéban csak egy allél van jelen az
adott lokuszon, aminek a gyakorisidga értelemszerlien p=1. Ha a mutacié hatdsat kizarjuk,
akkor ilyen esetben természetesen nem valtozik az allélgyakorisdg a populdcioban. Nem
trividlis egyensulyban legaldbb két alternativ allél van jelen a kérdéses lokuszon a
populécidban, melyeknek a gyakorisdga generaciordl generdcidra dllandé. Ebben az esetben
nem egyértelmii az allélgyakorisdg stabilitdisa. Minden nem trividlis egyensuly tehat
magyardzatra, bizonyitasra szorul.

5.2. Allélgyakorisagok a természetes populaciokban
5.2.1. Genotipus gyakorisdg

Egyszerl esetben egyetlen lokuszon két allél (A; és A,) fordul eld, és ennek megfelelden
harom genotipus jelenik meg (intermedier vagy kodomindns oroklodésu jellegek): AjAj,
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A1A2 és A2A2. Ha ezek egyedszéma: NAIAI, NA1A2 és NA2A2, (NAlAl + NA1A2 + NA2A2 = N)
akkor az egyes genotipusok gyakorisdga (Paja1, Paia2 és Pacaz) a kovetkezo értéknek adddik:
Paiar = Najai/N; Paia2 = Na1a2/N; Pa2a2 = Nasao/N.

Ha példaul a szakdllas agdma (Pogona vitticeps) pikkelyességét meghatiroz6 lokuszon
vizsgaljuk a genotipusok megoszldsat egy populdcioban, akkor a kovetkezd egyedszamokat
tapasztalhatjuk:

pikkelyes  atmeneti selymes
Naia1=76; Naia2=6; Naax=4; vagyis N =286

Ekkor a genotipus gyakorisdgok:
Paia1 = Naiai/N=0,884; Paja2 =Naia2/N=0,070; Parar =Na2a2/N =0,046

A populécié tilnyomo részét tehat a pikkelyes egyedek adjak, és mind a selymes, mind pedig
az dtmeneti heterozigotdk ritkak.

5.2.2. Allélgyakorisag

A genotipus gyakorisdgok ismeretében a kovetkez6 moddon hatarozhatjuk meg az
allélgyakorisagok értékeit:

p1 =Paiar + 2 Pajan illetve pr =Pazar+¥2Paiaz
Ezekbdl az osszefiiggésekbdl az is nyilvanvald, hogy az allélgyakorisagok 6sszege:
pr+p2=1.
A fenti szakdllas agdma populdciot vizsgélva példaul:
p1 =Paiar + 2 Pa1a2 =0,919; p2 = Pazaz + ¥2Pa1a2 = 0,081

A pikkelyesség allélja tehat hozzavetOlegesen 92%-os, mig a selymes allél ~8%-os
gyakorisaggal fordul eld a kérdéses szakéllas agdma populdcioban

5.3. Genotipus gyakorisagok az idealis populaciokban
5.3.1. A genotipus gyakorisdgok megoszldsa

Egy populéci6 ivarsejtkészletében a két allél (A és A,) gyakorisdga tetszOleges érték lehet: p,
és po. Az allélgyakorisdgok mind a him, mind pedig a néi gamétdkban azonosak: p;+p,=1. A
gamétak véletlen taldlkozdsa esetén tehat a kiilonbozO genotipusu zigotdk (egyedek)
1étrejottének valdszinlisége:

S(p1+p2) X Q(pi +p2) = (P1 +p2)°
Az egyes genotipus gyakorisdgok tehat:

Paial =pis Paiaa=2pips; Paro=po-
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Ami egyuttal azt is jelenti:
pl+2pipa+pl=1

Az allélgyakorisagok ismeretében megallapithatjuk tehét, hogy milyen gyakorisdggal varjuk
az egyes genotipusokat egy idedlis populdcioban (Hardy-Weinberg egyensilyban). Ha
visszatériink a kordbbi szakdllas agdma példéankra, akkor:

p1=0,919 és p,=0,081
Ilyen allélgyakorisdgok mellett a varhat6 genotipus gyakorisdgok:
Paiai =pi°=0,844; Pajar=2pip2=0,149; Parar=p;° =0,007
Ezek a vérhaté értékek 0sszehasonlithatdk a ténylegesen tapasztalt gyakorisagokkal:
Paia1 =0,884; Paia2=0,070; Pazaz = 0,046

Lathat6, hogy a valds populdcioban tapasztalt értékek jelentdsen eltérnek a Hardy-Weinberg
egyensuly alapjan varhat6tl. Ez kiilondsen a heterozigéta genotipus esetében nyilvanvald,
ahol a val6s érték joval alacsonyabb (0,070), mint az egyensuly alapjédn vérhaté (0,149). A
szakdllas agdma populdcioban tehdt heterozigéta hidny jelent meg a pikkelyességet
meghatdroz6 lokuszon.

5.3.2. Egyensiily az idedlis populdcioban

Mint azt kordbban lattuk, az egyensily a populdcidgenetikdban az jelenti, hogy az allél- és
genotipus gyakorisdgok generdciordl generdciora dllandéak. A Hardy-Weinberg egyensuly
kapcsan is megvizsgalhatjuk az allélgyakorisagok alakuldsat a kovetkezd generacioban:

p1’ =Paiar + ¥2Paia2 =pi° + pip2 = p1 * (p1 + p2)
Mivel: p1 +p2=1
P =pi
A masik allél esetében pedig:
P2’ =Paraz + Y2 Pataz =p2° + pip2 =2 * (p1 + p2)
p2’ =p2
Az idedlis populdcidkban tehat az allélgyakorisag generaciordl generdciora dllandé marad.

Lényegében hasonlé gondolatmenet alapjan azt is igazolhatjuk, hogy a genotipus
gyakorisdgok értéke generdciordl generdcidra dllandé. Egy meghatdrozott generdcidban a
genotipus gyakorisagok: PA1A1=p12, Paia2=2pip> és PA2A2=p22. Véletlen parosodast
feltételezve megdllapithatjuk a kovetkezd generdcidban az utédok genotipus gyakorisdgait.
Ha az aldbbi tdbldzatban megvizsgaljuk az utédok A;A; oszlopat, akkor megkapjuk az adott
genotipus kovetkezd generdcioban varhat6 gyakorisagat:
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Pérosodas Utédok

Tipusa Gyakorisdga AA AA, ArA,
AIAIQ X AALS p’ pi’
AIAIQ X AjAS piP X 2pip: pip2 pi’p2
A1A1Q X AAXd pi’ x po’ pi’p2’
AAR X AjA D 2pip2 X pi’ pi’p2 pi’p2
A1AQ X AJAE 2pipa X 2pip2 pi’p’ 2pi’ps’ pi’py’
A1A2Q X AsArd 2pip2 X P2’ pip’ pip2’
ArArQ X AjA D p2’ x pi’ pi’py’
ArArQ x A1AS p2” X 2pip2 pip’ pip2’
ArArQ X AsArd p' p>'

P’aial = pit +2prp2 + piip2 = pit X (pi” + 2pip2 + p2)
Mivel: p12 +2pip2 + p22 =1
P’Ata1 =p1°

Hasonl6 eredményre jutunk a mdsik két genotipus esetében is. Osszességében
megallapithatjuk tehat, hogy Hardy-Weinberg egyenstlyban valdéban allandé az egymadst
kovetd generdciok sordn az allél- és genotipus gyakorisag.

5.3.3. A genotipus gyakorisdgok dbrdzoldsa

Az idedlis populédcidra vonatkoz6 Osszefiiggést az allél-, és genotipus gyakorisdgok kozott
kétféle modon is dbrazolhatjuk.

5.3.3.A. Kéttengelyii koordindtarendszer

Az X tengelyen az allélgyakorisigok, mig az Y tengelyen a genotipus gyakorisagok

szerepelnek. A genotipus- és allélgyakorisdgok kozotti Osszefiiggésbdl két 1ényeges

kovetkeztetés vonhat6 le:

— A heterozigéta genotipus gyakorisdga akkor a legmagasabb, ha a két allél gyakorisdga
azonos: p1=p,=0,5. llyenkor a heterozigéta gyakorisag 2pp,=0,5.

— Ha a p; tart a nulldhoz, akkor az illetd allél (A;) egyre nagyobb ardnyban lesz jelen a
heterozigétakban, az A;A; homozigétakhoz képest.

5.3.3.B. Egységnyi, egyenld oldald haromszog

Olyan egyenld oldald haromszogben, amelynek minden oldala egységnyi, minden pont egy
populéciét jelképez. A genotipus gyakorisdgokat a pontbdl az egyes oldalakra huzott
merdlegesek reprezentdljdk. A heterozigétdk gyakorisagét jellemzd merdleges a haromszog
adott oldaldt pontosan p; és p, ardnydban metszi. gy azok a pontok, amelyek a Hardy-
Weinberg egyensulyban 1évd populédcidkat jelképezik, 2p;p, magassiagban vannak a
heterozigotakat jelképez6 oldaltél. Mivel azonban a haromszog minden pontja egy populéciét
tikroz, az is vildgos, hogy a valdés populdcidk genotipusos megoszldsa még adott
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allélgyakorisdgok mellett is sokféle lehet. Ha kivalasztunk egy konkrét p; értéket (pl. 0,7),
akkor csak egy egyensulyi populdcié lehetséges, ahol a heterozigétdk gyakorisaga: 2pip:
(H=0,42). Ugyanakkor szdmos populéci6 lehetséges, amelyekben ugyanez az allélgyakorisag
figyelhetd meg. Ezek a populdcidk a heterozigéta oldalra p;=0,7 pontban huizott egyenes
mentén helyezkednek el.

5.3.4. Multiallélia

A lokuszok nagy részénél azonban nem 2, hanem ennél tobb allél fordul el6. A diszes
tarkalepke (Euphydryas maturna) populdcidkban példaul a gliikolizis egyik enzimének
(foszfogliik6z-izomerdz: Pgi) lokuszan 3 allél jelenik meg (Pgil, Pgi2, és Pgi3). Ennek
megfeleléen a populdciéban 6 genotipus figyelhetd meg. Legyen egy populdciéban p; a Pgil
allél, p, a Pgi2 allél és p3 a Pgi3 allél gyakorisdga. Az ivarsejtekre (spermiumra és petesejtre
egyarant) érvényes: p1+p2+p3 = 1. Ha ezekbdl az ivarsejtekbdl a kovetkezd generacié zigotait
véletlenszerien hozunk létre:

S(p1 + P2+ p3) X Qpi + P2 +p3) = (p1 + P2+ p3)’
Vagyis a genotipusok megoszlasa egy egyensulyi populdcioban:
p12 +2pip2 + pzz + 2p1p3 + 2pap3 + p32 =1

Ebben a populdciéban akkor valésul meg a maximélis heterozigbtasdg, ha az
allélgyakorisdgok egyenldk: p;=p,=ps=1/3, ilyenkor Hy,,x=2/3.

Sok molekularis marker lokuszandl figyelhetd meg a multiplex allélia, vagyis szamtalan
alternativ allél jelenléte. A biikki szerecsenlepke (Aricia artaxerxes issekutzi) észteraz
lokuszan példaul 23 allél fordul eld. Ezekre a lokuszokra dltalanossagban érvényes:

(Zp)’ =X p +2% pip;

Ahol p; és p; az i illetve a j allélok gyakorisdga az adott lokuszon.

6. Genotipus és allélgyakorisagok dominans-recessziv oroklésmenet esetén
6.1. Az allélgyakorisag becslése

Szamos jelleg esetében csak két fenotipust taldlunk a populdcidéban: a domindns és a recessziv
fenotipust. A domindns fenotipus (A) lehet homo- és heterozigéta (AA+Aa), mig a recessziv
fenotipus (a) csak homozigéta lehet (aa). Ebben az esetben adataink nem elegenddek ahhoz,
hogy kiszamitsuk az allélgyakorisdgot, hiszen a heterozigétdk rejtve vannak a domindns
fenotipuson beliil. Ilyenkor csak becsiilni tudjuk az allélgyakorisdgot, ha eleve feltételezziik,
hogy a populdci6 Hardy-Weinberg egyensilyban van. Ha az egyensuly fenndll, akkor az
egyes genotipusok gyakorisdga az allélgyakorisdgok segitségével meghatarozhat6. Legyen p a
domindns allél (A) gyakorisdga, mig q a recessziv allél (a) gyakorisdga; akkor a domindns
fenotipust alkoté genotipusok gyakorisiga: p’+2pq, mig a recessziv fenotipusé q°. Ezt
figyelembe véve tehat a q a recessziv fenotipus gyakorisdgabdl meghatdrozhato.

A melanisztikus fenotipust sok éllatfaj esetében egy ritka domindns allél (M) hatarozza
meg. Az Ozeknél példdul a melanisztikus, domindns fenotipus gyakorisiga 0,0001. A
melanisztikus allél gyakorisdgat (p) tehat a kovetkez6 moédon becsiilhetjiik:
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Fenotipus M m
Fenotipus gyakorisag 0,0001 0,9999
Genotipus MM + Mm mm
Genotipus gyakorisdg p2 + 2pq q2

A normalis, recessziv allél gyakorisaga tehat:

q =0,9999 ~ 0,9999

6.2. Hordozo gyakorisag

Az 1igy megallapitott allélgyakorisigok segitségével tovdbbi adatokat becsiilhetiink a
populécidban. Feltehetjiik példaul a kérdést, hogy a domindns fenotipusi egyedek milyen
ardnyban hordozzdk a recessziv allélt, vagyis mekkora a hordozok gyakorisdga az adott
populédcidban. A két allél gyakorisdganak ismeretében kiszdmolhatjuk a heterozigdtak
gyakorisdgat (H=2pq), hiszen 0k azok, akik dominans fenotipusiak és hordozzak a recessziv
allélt. Ugyanakkor a 2pq Osszefiiggés az egész populdcidra vonatkoztatva adja meg a
heterozigétak gyakorisdgat, beleértve a homozigéta recessziveket is. Mivel ebben az esetben
nem az egész populdcidban, csak a domindns fenotipusi egyedek kozott keressiik a
heterozigétakat (hordoz6 gyakorisdg: Hyo) @ szamitds mas lesz:

Hioa = 2pq / (p* + 2pq)

Ha példaul egy moékus populdcidéban az albiné egyedek gyakorisdga 3,3%, akkor feltehetjiik a
kérdést, hogy a normalis szinii egyedek milyen ardnyban hordozzak az albinizmus alléljat. A
kérdésre az aldbbi gondolatmenet alapjan valaszolhatunk. A recessziv fenotipus, vagyis a
recessziv homozigéta genotipus (aa) gyakorisdga 0,033. Hardy-Weinberg egyensilyban a
recessziv homozigotak gyakorisaga q°. A recessziv allél gyakorisdga tehat:

q="q2 =0,033 = 0,181
A heterozigoétak gyakorisdga az egész populdacioban pedig:
2pq = 2*0,181%0,819 = 0,296
A heterozigotak gyakorisdga a normadlis szinli, dominéns fenotipust egyedek kozott:
2pq / (p* +2pq) = 0,296 / (0,671 + 0,296) = 0,306

Vagyis a normdl szinli mékusok mintegy 30%-a hordozo.

6.3. Dominanciasor

Dominans recessziv oroklésmenet esetén is eldfordulhat az, hogy egy lokuszon tébb mint 2
allél talalhat6. Ilyen esetben a kiillonbozd allélok egymdéshoz valé viszonya hatarozza meg azt,
hogy a genotipusok hany fenotipusban jelennek meg.

Kordbban mdr lattuk, hogy a nyulak szOrszinének meghatarozdsaban a C lokuszon 4 allél
vesz részt: fekete (C), eziist (cCh), himalaya (ch) és fehér (c). Mivel az allélok dominanciasort
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alkotnak (C>c">c">c), a lehetséges 10 genotipus 4 fenotipust hoz létre a populdcidkban:
fekete (CC, Cc®™, Cc", Cc), eziist (c"c", ¢™c", ¢®c) himalaya (c"c", c"c) és fehér (cc).
Amennyiben egy populdcidban az allélgyakorisdgok p (C), q (c™), r (c) és s (c), akkor
példaul a fekete fenotipus gyakorisaga:

Pc :p2 + 2pq + 2pr + 2ps

7. Allélgyakorisagok ivarhoz kotott jellegeknél

A két ivari kromoszéma nemcsak méretében €s alakjaban kiilonbozik egymastdl, hanem
informdcidtartalmuk is eltér6. Az X (madarakban és lepkékben a Z) kromoszéma, az
autoszomdkhoz hasonléan szamos struktirgént tartalmaz. Ezzel szemben a sokkal kisebb
méretll, és foként heterokromatikus Y kromoszéman (madarakban és lepkékben a W) alig
taldlhatok kodold régidk. Ezért az ivarhoz kotott jellegek esetében az allél- €s genotipus
gyakorisdgok szamitdsdndl azt a kiilonbséget kell figyelembe venni, hogy a homogamécids
ivarban két X (ndstény), illetve két Z (him) kromoszéma taldlhatd, mig a heterogamécids ivar
ezekbdl a kromoszémakbdl csak egyet hordoz: XY (him), illetve ZW (nOstény). Ezek a
kiillonbségek két teriileten jelentkezhetnek a populdcidkban: (1) az egyensily bedlldsdnak a
folyamata; (2) az egyensulyi populacié genotipus és fenotipus megoszldsa.

7.1. Az egyensiily beallasanak folyamata

Eddig nem foglalkoztunk azzal a kérdéssel, hogyan sziiletik meg az egyensily a populdciban,
milyen véltozdsok vezetnek hozzd. Vizsgaljuk most meg az egyensuly kialakuldsdnak a
folyamatédt egy olyan szitudciéban, amikor a populdciéban ugy van jelen két allél, hogy a
himek homozigétak az egyikre, mig a ndstények a masikat hordozzak homozigéta formaban.
Ez tulajdonképpen egy klasszikus mendeli keresztezés, amit populdcids szinten hajtunk végre.
Azt vizsgaljuk meg az egymadst kovetd generdciokban (F1, F2, F3, stb.), hogy milyen
egyensily all be egy ilyen populdciéban, és mennyi id6 alatt kovetkezik be ez az éllapot.
Lényeges kiilonbséget tapasztalunk az egyensuly beallasdnak folyamataban az autoszomas €s
az X kromoszémads jellegek esetén.

7.1.2. Autoszomds jelleg

Ha egy populécié nulladik generaci6jat olyan médon hozzuk 1étre, hogy egy adott autoszémas
lokuszon minden nOstény homozigéta recessziv (po=0 illetve qo=1) és minden him
homozigéta domindns (po=1 illetve qo=0), akkor véletlen parosodast feltételezve, a kovetkezd
genericio (F1) minden egyede heterozigdta lesz. Mivel a heterozigétak egyik allélja dominans,
mig a masik recessziv, ezért a kovetkez0 generdcidban az allélgyakorisdgok: p;=q;=0,5. A
heterozigéta egyedek létrehozzdk a masodik utédgenerdciét (F2) amelyben a monohibrid
oroklésmenetnek megfelelden alakulnak a genotipus gyakorisdgok: 4 AA, Y2 Aa és 4 aa.
Ugyanakkor vegyiik észre, hogy ezek az ardnyok megfelelnek az egyensilyi genotipus
megoszldsnak egy olyan populdciéban, ahol p=q=0,5:

Paa = p2 = 0,25, Pa. = 2pq= 0,5 és P, = q2 = 0,25

A maésodik utédgenerdcioban tehét az allélgyakorisagok:
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p2=pi> +piq1 = 0,5 és @ = q,” + p1qs =0,5

Az egyensuly tehdt mar a 2. utédgenerdcioban bedll, hiszen a kovetkezd generdcidban a
genotipus gyakorisdgok ismét p2:0,25; 2pq=0,5 és q2:0,25 lesznek. Vagyis a tovabbi
generacidkban a genotipus és allélgyakorisdgok dllandéak maradnak.

7.1.3. X-kromoszomds jelleg

Egy hasonlé kisérletben olyan tulajdonsdgot vizsgdlunk, amelyiknek lokusza az X
kromoszéman talalhaté. Mesterséges populdcionkat most is ugy dllitjuk Ossze a nulladik
generdciéban, hogy a ndstények homozigétak a recessziv allélre (X, Xa: poo=0 illetve qoo=1),
a himek pedig a domindns allélt hordozzak (XAY: poz=1 illetve qpz=0). Ez tulajdonképpen
megfelel a cikk-cakk oroklésmenetnek, ahol az F1 generdciéban a himek X,Y, mig a
nostények XaX, genotipusuak lesznek. Az allélgyakorisagok pedig a kovetkez6 modon
alakulnak ebben az utdédgenerdcidoban. A him utédok allélgyakorisdga p;z=0 illetve q;3=1;
mig a nostény utédok heterozigétak, allélfrekvencidjuk tehat p;o=0,5 illetve q;9=0,5. A 2.
utédgeneraciéban a kovetkezd elvek alapjan 4allapithatjuk meg a himek és a ndstények
utédgeneracidban tehat a himekben az allélfrekvencia megoszldsa meg fog egyezni az el6zo
generdcié ndstényeiben tapasztalt értékekkel. Ugyanakkor a noéstények egyik X
kromoszomajukat a ndstény, a mdsikat a him sziil6tdl kapjdk. Vagyis a 2. generdcidban a
ndstények allélgyakorisdga az el6z0 generdcid dtlaga lesz. Ennek megfeleléen a masodik
utédgeneracidban az allélgyakorisagok:

p23=0,5 illetve quz=0,5 €és pro =0,25 illetve qi0 =0,75

Az els6 harom generaciéban (P, F1, F2) jelentdsen valtozik tehét az allélgyakorisdg mind a
himekben (poz=1 — pi13=0 — p22=0,5), mind pedig a ndstényekben (poo=0 — p;9=0,5 —
p290=0,25). Kisérleti populdciénkat tobb generdciéon keresztil nyomon kovetve azt
tapasztalhatd, hogy az allélgyakorisag véltozdsdnak a mértéke fokozatosan csokken mindkét
ivarban, tulajdonképpen egy egyensilyi &llapothoz kozeledik a populacié. Ebben az
egyensulyi dllapotban az allélgyakorisdgok értéke generdciordl generdciéra allandé lesz.
Tovabba ezek az egyensulyi allélgyakorisigok azonosak lesznek a himekben és a
ndstényekben:

Ped = Pe?

Igy hdt béviilt az idedlis populdciéra (Hardy-Weinberg egyensily) feldllitott null hipotézisek
sora:

— a genotipus gyakorisdgok kiszamithatok az allélgyakorisdgok ismeretében;

— az allélgyakorisdgok még X kromoszomas jellegek esetén is azonosak a két ivarban.

7.2. Fenotipus megoszlas X kromoszéoman 6rokl6dé géneken

Annak ellenére, hogy Hardy-Weinberg egyensilyban az X kromoszéman 6rokl6dd géneken is
azonos az allélgyakorisdg a két ivarban, a kérdéses jelleg genotipusos és fenotipusos
megoszldsa kiillonbozo lesz a himekben és a ndstényekben.

Az XX nostények (homogamécias ivar) diplodok az ivari kromoszoémak génjeire nézve,
tehat a genotipus gyakorisagok az autoszomds génekhez hasonléan alakulnak benniik. Ha egy
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X kromoszoman 1évd génen domindns (A) €s recessziv (a) allélok vannak jelen p és q
gyakorisdggal, akkor a hdrom genotipus megoszldsa egyensilyban:

XaXa — s XaXa — 2pq; XX, — q°

Ugyanakkor az XY himek (heterogamécids ivar) haploidok az X kromoszémas géneket
tekintve. Ez nem csak azt jelenti, hogy olyan a fenotipusuk, amilyen allélt X kromoszémajuk
hordoz, hanem azt is, hogy amilyen gyakorisdggal fordul el6 az adott allél a populdciban,
olyan lesz a kérdéses fenotipus gyakorisdga is a himekben:

XAY = pés X, Y — ¢

Amig tehdt a domindns fenotipus (A) gyakorisdga a ndstényekben p2+2pq lesz, addig a
himekben p. Hasonlé médon a recessziv fenotipus (a) a néstényekben q° gyakorisdggal fordul
eld, mig a himekben g-val. Mindez természetesen €ppen forditva torténik a madarakban és a
lepkékben, ahol a him a homogamécids ivar.

8. A Hardy-Weinberg egyensily két lokusz esetén

Szdmos fenotipusos jelleg kialakitdsdban tobb, sokszor tobb tucat struktirgén vesz részt.
Vizsgédljuk meg az egyensilyi viszonyokat két olyan lokusz (A és B) esetében, amelyeken
egy-egy allélpar (A és a, illetve B és b) taldlhat6. Mindkét lokuszon 3-3 genotipus
megjelenésére van lehetdség: az A lokuszon AA, Aa és aa, mig a B lokuszon BB, Bb és bb.
Az egyes genotipus-kombindciok megjelenését €s ezek gyakorisdgat a populdcidban az
hatdrozza meg, hogy a vizsgdlt gének azonos vagy kiilonb6z6 kromoszoman taldlhatéak-e.
Ebbdl a szempontbdl harom alapesetet kiilonboztethetiink meg:

— a két gén kiilon kromoszoman taldlhato, tehdt fiiggetlen az 6roklodésiik;

— azonos kromoszoman vannak teljes kapcsoltsagban;

— azonos kromoszoman taldlhatdk, de a kapcsoltsag csak részleges kozottiik.

8.1. Fiiggetlen oroklés

A fiiggetlen 6roklés azt jelenti, hogy a két gén kiilon kromoszéman taldlhat6, vagyis alléljeik
szabadon kombindlédnak a gamétidkban. Legyen a domindns allél (A) gyakorisiga p, a
recessziv allélé (a) q, mig a masik lokuszon a dominans allél (B) frekvencidja u, illetve
recesszivé (b) v. Az egyes lokuszokon varhat6 egyensulyi genotipus gyakorisagok:

A lokusz: AA + Aa + aa — p2 +2pq + q2
B lokusz: BB + Bb + bb — u? + 2uv + v°

Az ivarsejtképzés sordn mindkét lokuszt figyelembe véve a kovetkezd gaméta tipusok
johetnek 1étre: AB, Ab, aB és ab. Amennyiben fiiggetlen az 6roklésmenet, akkor ezeknek a
gamétdknak a gyakorisiga megadhaté az allélgyakorisdgok szorzataként: pu (AB), pv (Ab),
qu (aB) és qv (ab). A kovetkezd generdcié genotipus gyakorisdgait tehat az aldbbi
Osszefiiggés adja meg:

(pu+pv+qu+qv)2:1
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A kiilonboz6 kétlokuszos genotipus kombinacidk gyakorisdga pedig meghatdrozhatd a két
genotipus gyakorisgdnak a szorzataként. Példdul az aa homozigétdk gyakorisiga q° a Bb
heterozigétaké pedig 2uv. Az aaBb genotipus gyakorisdga tehét q2*2uv lesz. Ugyanakkor az
is vildgos, hogy mind a B, mind pedig a b allélt hordozé gamétdkban azonos lesz az A és az a
allélok relativ gyakorisdga. Hasonl6 médon érvényesiil ez az A lokuszon is a B és a b allélok
vonatkozdsdban. Ha tehét egy hipotetikus populdciéban az u=0,8 (B allél gyakorisdga) és a
v=0,2 (b allél gyakorisdga), valamint a p=0,6 (A allél gyakorisdga) és a q=0,4 (a allél
gyakorisdga), akkor a gaméta gyakorisagok:

AB Ab aB ab
0,48 0,12 0,32 0,08

A B allélt az AB és az aB gamétdk tartalmazzak, melyeknek Osszes gyakorisdga a kovetkezo:
pu+qu=u=0,8. Ezen a gaméta tipuson beliil az A allélt 48% hordozza, relativ gyakorisdga
tehat 0,48/0,8=0,6. Ugyanakkor a b allélt az Ab és az ab gamétidk hordozzdk, igy
gyakorisdguk pv+qv=v=0,2. Ezen gamétak kozott az A allélt hordozok relativ gyakorisdga
0,12/0,2=0,6. Tehat az A allél relativ gyakorisiga mind a B, mind pedig a b allélt hordoz6
gamétdkban megegyezik a populdciora jellemzd értékkel: p=0,6. Hasonl6 gondolatmenet
alapjan ez az 0sszefiiggés mind a 4 allélre levezethetd

Hasonl6 megéllapitést tehetiink a genotipus gyakorisdgok megoszlasdra is. Gondolatban
Osszegezziilk azoknak a genotipus kombindcidknak a gyakorisdgait, amelyek az egyik
lokuszon azonosak; példaul az AA genotipus Osszesitett gyakorisaga:

AABB + AABb + AAbb — p*u” + p*2uv + p*v: = p* * (u” + 2uv + v?) = p*
Mivel u” + 2uv + v> = 1.

AABB + AABD + AAbb — p’

8.1.1. A gabonasiklo szine

A lokuszok fiiggetlen oroklddését figyelhetjiik meg példdul a gabonasiklé (Pantherophis
guttatus) szinét meghatdroz6 két gén esetében. Az egyik gén a fekete pigment eldallitasaért
felelds b gén, mig a mésik a narancsszinli pigment eldallitdsaért felelés o gén. Mindkét gén
domindns allélja (b" és 0") a szin megjelenését biztositja, mig a recessziv allélok (b és o) a
szin hidnyat okozzdk a homozigétakban. A két gén szabadon kombinalodik, igy 4 szinvaltozat
alakulhat ki: normal narancs-fekete mintés (fenotipus: b*o"), fekete-sziirke mintds (fenotipus:
b*0), narancs mintés (fenotipus: bo*) és halovdny, ,,albin6” (fenotipus: bo).

8.1.2. A hulldmos papagdj szine

A hullamos papagdj tollszinét meghatdroz6 két gén is fiiggetlen 6roklést mutat. Az Y gén a
sarga pigment, mig a B gén a melanin szintézisét determindlja. Mindkét gén dominéns allélja
(Y és B) a megfeleld festékanyag megjelenését biztositja, mig a recessziv allélok (y és b) a
szin hidnyat okozzdk homozigéta formdaban. A két gén szabadon kombindlédik, igy a
hullamos papagdjnak négy szinvaltozata johet 1étre: zold (fenotipus: YB), kék (fenotipus: yB),
sarga (fenotipus: Yb) és fehér (fenotipus: yb).
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8.2. Teljes kapcsoltsag

Teljes kapcsoltsdg esetén a két gén azonos kromoszomdn, kozvetleniil egymas mellett
talalhato, igy kozottiik szinte soha nem jatszodik le rekombinacié. Ennek eredménye az, hogy
fix allélkombinaciok alakulnak ki rajtuk. Az ilyen szorosan kapcsolt géneket nevezziik
szupergéneknek. A teljes kapcsoltsdg rendkiviil ritka az élovildgban, mert a rekombinédcié mar
egészen kis tavolsag esetén is bekdvetkezhet, akar egy génen beliil is. Az a tény tehdt, hogy
két vagy tobb gén teljes kapcsoltsdgban van, és kozottik egyaltalin nem kovetkezik be
rekombindcié arra utal, hogy valamilyen specidlis kromoszoma szerkezet géitolja azt. Ilyen
szerkezeti atalakulds lehet az inverzid, amely a heterozigétdkban gatolja a rekombinéciét az
inverzids szakaszon.

Meg kell azonban jegyezni, hogy bizonyos allélkombiniciék (komplex fenotipusok)
konzekvens megjelenése nem feltétleniil a gének kozotti szoros kapcesoltsag kovetkezménye.
Ez a jelenség visszavezethetd a szabalyozd gének pleiotrép mukodésére is, ami tehat nem
fizikai, hanem funkciondlis kapcsolatot jelent a kérdéses gének kozott.

8.2.1. A heterosztilia jelensége a kankalinfélék esetében

A kankalin fajoknak (Primula sp.) kétféle virdgformdja van: a hosszu bibeszali (gombostii-
szerll) virdg esetében a portokok alsé dllasiak, és a pollenszemek relative kicsik. Ezzel
ellentétben, a rovid bibeszald (rojtos) virdgban a portokok magas dllastak, és a pollenszemek
nagy méretiiek. Igy egy rovid bibeszdld virdgot legvaldsziniibben a hosszi bibeszald virdgrél
szarmazd pollen fog megtermékenyiteni, és forditva (disszortativ szaporodas). Ezeket a
tulajdonsag-kombinacidkat 3 gén hatdrozza meg, melyek mindegyikén két allél fordul el6. A
G a bibeszdl hosszat, a P a pollen nagysagit, mig az A a porz6 helyzetét determindlja. Ezek a
gének szorosan kapcsoltak (szupergént alkotnak), és igy két allélkombindcié jelenik meg
rajtuk: a domindns allélkombindcié (GPA) a rovid bibeszdld, rojtos virdgformét, mig a
recessziv allélkombinaci6é (gpa) a hosszu bibeszali, gombostii-szerli virdgformat hatiarozza
meg. A két forma tigy marad fenn stabilan a populédcidban, hogy a disszortativ szaporodds
soran a domindns egyedek a recesszivekkel parosodva minden generdcioban djratermelik a
két genotipust: GPA/gpa — rovid bibeszdlu, rojtos virdg és a gpa/gpa — hosszu bibeszdld
gombostli-szeri virdg.

8.2.2. Bates-féle mimikri az afrikai kardos lepkénél

Az afrikai kardos lepke (Papilio dardanus) himjeinek fenotipusa a faj egész elterjedési
teriiletén hasonld, de a ndstényekre mintegy 14 jol elkiiloniild fenotipusos alak (rassz)
jellemzd, melyek ©ndllé foldrajzi elterjedésiiek a Szahardt6l délre. A rasszok foldrajzi
elterjedésében azonban atfedések vannak, igy egy-egy teriileten 4-6 rassz is el6fordulhat
szimpatrikusan. A rasszok egyikénél a ndstény fenotipusa a himre hasonlit, sok esetben
azonban a kellemetlen izl és mérgez0, a ragadozdk szdmdra ehetetlen Danainae
(Nymphalidae), vagy Acraeini (Heliconiinae, Nymphalidae) csoportba tartoz6 lepkéket
utdnozza (Bates-féle mimikri). A modell fajok mindegyikére jellemzd a feltlind, narancs —
feketés szarnymintazat, vagyis az aposzematikus szinezet. Keresztezési kisérletek eredményei
azt bizonyitjdk, hogy a mimikriz4l6 alakok fenotipusét egy gén (H) szdmos allélja alakitja ki,
melyek dominancia sort alkotnak. Példaul a hippocoonides rasszot (Amauris niavius a modell)
a h allél hatdrozza meg, ami minden mas allélhoz képest recessziv. A caenea rasszot (Amauris
echeria a modell) a H® allé]l determinalja, ami 4tmeneti dominanciat mutat; mig a trophonius
rassz (Danaus chryssippus a modell) fenotipusat az abszolit dominéns H' allél alakitja ki.
Fontos azonban, hogy ahol a modell-fajok nincsenek jelen (Madagaszkar), ott a mimikrizalo
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alakok is hidnyzanak. Az afrikai mimikrizal6 alakokat madagaszkari fajtarsakkal keresztezve
azt tapasztaltdk, hogy a hibrid utédokndl a mimikrizalé6 mintdzat komponenseire bomlik, és a
legvadabb szin- és alak-kombindciok jonnek 1étre. Két elmélet sziiletett arra nézve, hogy egy
gén alternativ alléljai hogyan képesek olyan bonyolult fenotipus kialakitdsdra, mint a
lepkeszarny mintdzata: a szupergén elmélet, €s a pleiotrop hatasu szabdlyozé gén elmélete. Az
Ujabb molekuléris vizsgalatok ez utdbbit latszanak aldtdmasztani, amennyiben a H gént egy
transzkripcids faktorral megegyezd pozicioba térképezték fel mind AFLP, mind pedig SNP
markerek alkalmazdsaval.

8.3. Kapcsolt oroklés — kapcsoltsagi egyensulytalansag (,,linkage disequilibrium’)

Ha két lokusz kapcsolt, vagyis azonos kromoszomdn taldlhatd, akkor szamolni kell a kdzottiik
zajlé rekombindciéval is. A rekombindci6 kovetkeztében a kromoszomdk kezdeti
allélkombinaciol (eredeti kapcsoltsagi viszonyok) mellett megjelennek a rekombindns
allélkombindciok is. Ebben az esetben tehat négy kromoszdéma tipus van jelen a populdcidban:
AB, Ab, aB és ab kromoszomdk. Ezeknek a gyakorisiga azonban nem adhaté meg az
allélgyakorisdgok segitségével, hiszen nem fiiggetlen rajtuk az allélok kombindléddsa. Az
egyes kromoszoma tipusok gyakorisiga egy adott generdcidban a kdvetkez6 moédon adhatd
meg:

AB+Ab+aB+ab—->X+Y+Z+W=1

Ahol tehat X # pu, Y # pv, stb. A kromoszéma tipusok gyakorisdgdnak ismeretében viszont
kiszamolhatok az allélgyakorisdgok:

Aallél: p=X+Yésaalléel:q=2Z+W;
Balél:u=X+Zésballél: v=Y +W

Vagyis az allélgyakorisdgok az 6ket hordoz6 kromoszomak gyakorisdganak az 0sszegei.
8.3.1. Kapcsoltsdgi egyensiilytalansdg és szabad kombindcio

Mint azt lattuk, kapcsoltsig esetén a kromoszoma gyakorisdg nem azonos a szabad
kombindcié alapjan varhat6 gaméta gyakorisaggal. A kapcsoltsagi egyensulytalansag értéke
(D) tulajdonképpen éppen azt fejezi ki, hogy mekkora az eltérés a két gyakorisag kozott. Az
AB kromoszéma esetén példaul:

D=X-pu

Ahol X az AB kromoszéma gyakorisdga, pu pedig az A és B allélok szabad kombindl6dasara
jellemzd gaméta gyakorisdg. Ha az A és a B lokuszok kapcsoltak, akkor a B illetve a b allélt
hordozé kromoszémakon nem lesz azonos az A allél gyakorisdga.

Tételezziik fel, hogy a kordbban méar vizsgélt hipotetikus populdciéban, a kromoszéma
gyakorisagok:

AB (X) Ab (Y) aB (2) ab (W)
0,44 0,16 0,36 0,04
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A B allél gyakorisdga valtozatlanul u=0,8 lesz, hiszen a B allélt az AB és az aB kromoszémék
hordozzak, melyeknek Osszes gyakorisiga X+Z=u=0,8. Hasonlé gondolatmenet alapjan a
tobbi allél gyakorisdga is kiszdmolhat6: v=0,2 (b allél), p=0,6 (A allél) és q=0,4 (a allél).
Mivel a B allélt hordozé kromoszémédk gyakorisiga 80%, és az AB allélkombindci6
gyakorisdga 44% a teljes populdcioban, ezért az A allél relativ gyakorisiga a B
kromoszémakon: 0,44/0,8=0,55. Az elobbi logikat kovetve kiszamithaté az A allél relativ
gyakorisdga a b kromoszémakon is. Mivel a b kromoszémék frekvencidja v=0,2, és az Ab
allélkombindcié gyakorisaga Y=0,16 a populdcidéban, az A allél relativ gyakorisdga a b
kromoszémakon 0,16/0,2=0,8. Az A allél relativ gyakorisdga tehét jelentdsen eltér a B, illetve
a b allélt hordoz6 kromoszémak kozott. Ez arra utal, hogy a két lokusz kapcsolt ebben a
hipotetikus populéciéban, €s a kapcsoltsagi egyensulytalansag:

D =X - pu =044 — 0,48 = — 0,04

A D értéke tehét negativ szam is lehet. Ez azt jelenti, hogy a kérdéses allélkombinaciot (jelen
esetben AB) hordoz6 kromoszomabdl kevesebb van, mint azt varnank. Ebbol az kovetkezik,
hogy mds kromoszoma tipusbol tobb van jelen a vértndl. Példdul az Ab kromoszéma
esetében:

D=Y-pv=0,16-0,12=0,04

Vagyis a vartndl nagyobb ardnyban fordul el6 az Ab allélkombindciot (transz kombinécid)
hordoz6 kromoszéma. Egyuttal azt is érdemes megjegyezni, hogy a Kkapcsoltsagi
egyensulytalansdg nagysaga azonos a két kromoszoma tipus esetében, bar eldjeliik ellenkezd.
Ez tulajdonképpen természetes, hiszen amennyivel tobb van jelen az egyik kromoszéma
tipusbdl, ugyanannyival kevesebbnek kell lennie a masikbol.

A HLALI gének koziil példaul az Al és a B8 gének kapcsolt oroklodését figyelték meg
human populaciokban. Mindkét génen az antigének termelése a dominans, mig azok hidnya a
recessziv allél. Mig az A1 antigénnel rendelkezék (domindns A1 fenotipus) kozott csaknem
azonos a B8 antigén jelenléte, illetve a hidnya (~19% B8* domindns és ~12% B8 recessziv
fenotipus), addig az Al antigénnel nem rendelkezOk (recessziv Al— fenotipus) kozott a B8
antigénnel nem rendelkezOk ardnya tizszerese a B8 antigénnel rendelkezokének (~64% B8~
recessziv és ~6% B8" domindns fenotipus). Az allélgyakorisigok becsiilt értékeinek a
felhaszndlasdval kiszdmithatok a szabad kombindlddas alapjan varhaté gaméta gyakorisagok:

Al fenotipus: q° = 0,688 — q = 0,829 és B8 fenotipus: v> = 0,762 — v = 0,873

Vagyis a szabad kombindl6dds alapjan qv=0,724. Ugyanakkor a kétlokuszos fenotipus
gyakorisag:

A1~ B8 fenotipus: W = 0,642 — W = 0,801
A kapcsoltsagi egyensulytalansdg mértéke tehat:
D =W -pv=0,801-0,724 = 0,077

Ez a D érték azt fejezi ki, hogy a mindkét lokuszon domindns allélt (A1"B8"), illetve a
mindkettén recessziv allélt (A1 B8") hordoz6é kromoszémakbodl (X és W) ilyen mértékii
tobblet mutatkozott a szabad kombindlédashoz képest.
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8.3.2. Kapcsoltsagi egyensiilytalansdg — cisz és transz heterozigotdk

A kapcsoltsagi egyensulytalansdg a cisz és a transz heterozig6tdkbdl adédo kiilonbséget is
mutatja, ahol a cisz heterozigéta az AB/ab, mig a transz heterozigéta az Ab/aB genotipus.

D=XW-YZ

A cisz heterozigotabol keletkezd sziildi kromoszémdk AB (X), illetve ab (W)
allélkombindciét, mig a rekombindns kromoszémék Ab (Y), illetve aB (Z) allélkombindciot
hordoznak. Ha tehdt a kezdeti kapcsoltsagi viszonyok a cisz heterozigétanak feleltek meg,
akkor az XW>YZ, tehdt D>0, hiszen az eredeti (sziilldi) gamétdk mindig nagyobb
gyakorisdggal vannak jelen, mint a rekombindns gamétik. Amennyiben viszont az eredeti
kapcsoltsdg a transz heterozigétanak megfeleld édllapot volt, akkor az YZ>XW, tehat D<0. A
D el6jelébdl tehat kovetkeztethetiink az eredeti kapcsoltsagi viszonyokra az adott
populécidéban.

8.3.3. Kapcsoltsdgi egyensiilytalansdgi koefficiens

Az eredeti teljes kapcsoltsig a lokuszok kozott folyamatosan csokken a rekombindcid
kovetkeztében. Egy természetes populdcidban tehdt soha nem tapasztaljuk a kapcsoltsagi
egyensulytalansdg maximalis értékét. Ezért vezették be a kapcsoltsdgi egyensulytalansagi
koefficiens (D’) fogalmét, ami megmutatja, hogy az eredeti, teljes kapcsoltsig milyen
mértékig maradt fenn a populaciéban:

D’ =D / Dpax

Ahol D a kapcsoltsdgi egyensulytalansdg valds értéke az adott generdcidban, Dy, pedig az
aktudlis allélgyakorisdgok esetében mutatja a teljes kapcsoltsdgra jellemzd, maximalis
kapcsoltsagi egyensulytalansagot.

A Dnax tehdt nem egy konstans érték, nagysdga a populdcidban el6forduld allélok
gyakorisagatol fiigg. Ha példaul vessziik az el6zé hipotetikus populdcidonkat, ahol az A
lokuszon a két allél gyakorisaga p=0,6 (A) és q=0,4 (a), mig a B lokuszon u=0,8 (B) és v=0,2
(b), akkor még teljes kapcsoltsig esetén sem minden B allél jelenik meg azonos
kromoszéman az A-val. Az AB kromoszéma maximalis gyakorisdgat limitdlja ugyanis az A
allél gyakorisaga (Xmax=p=0,6). Ez azt jelenti, hogy a tébbi B allél (u-0,6=0,2), még teljes
kapcsoltsag esetén is ,.kénytelen” az a alléllel kombinal6dni. Ebben a populdcidban tehat a
kromoszoma gyakorisdgok teljes kapcsoltsag esetén:

AB (X) Ab (Y) aB (Z) ab (W)
0,6 0,0 0,2 0,2

Vagyis a maximaélis kapcsoltsagi egyensulytalansag a kovetkez0 lesz:
Diax = XW - YZ =0,6%0,2 - 0%0,2 = 0,12

Ebben a hipotetikus populdcioban tehdt az eredeti kapcsoltsdgi viszonyokat az AB és ab
kromoszémak jellemezték. Ugyanakkor az is vildgos, hogy egy populacié csak akkor allhat
pusztin ebbdl a két kromoszéma tipusbdl, ha p(A)=u(B)=X és q(a)=v(b)=W.
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8.3.5. A kapcsoltsdgi egyensiilytalansdg valtozdsa a generdciok sordn

A rekombindci6 folyamatosan csokkenti az eredeti kromoszéma tipusok gyakorisdgat,
mikdzben a rekombindns kromoszomak gyakorisdga egyre nd. Ebbol kovetkezik tehét, hogy a
kapcsoltsdgi egyensulytalansdg generdciorol generaciora csokken. A valtozds mértékét
egyértelmiien a rekombindcié gyakorisdga hatarozza meg.

D, = (1-1)' x Dy

Ahol Dy a kezdeti kapcsoltsig mértéke, D; a t-edik generdcidban vizsgélt érték, r a
rekombindcié gyakorisaga; t pedig a generaciok szdma. A fenti Osszefiiggésbdl egyértelmil,
hogy a D értéke tart a 0-hoz, ahogy a t tart a végtelenhez. Ez azt jelenti, hogy egy idedlis
populécidban, kellden sok generécié elteltével D=0, még szorosan kapcsolt lokuszok esetében
is. A generaciérol generdcidra bekovetkezd rekombindcié ugyanis folyamatosan feloldja az
eredeti kapcsoltsagi viszonyokat.

Tovébb boviilt tehat a Hardy-Weinberg egyensulyra feldllitott null hipotézisek sora:
— a genotipus gyakorisdgok kiszamithatok az allélgyakorisagok ismeretében (p*+2pq+q°=1);
— az allélgyakorisdgok még X kromoszomads jellegeknél is azonosak a két ivarban (pes = peo);
— két lokuszt vizsgdlva nem tapasztalhat6 szignifikdns kapcsoltsdgi egyensilytalansdg (D=0).

8.36. A kapcsoltsdgi egyensiilytalansdgot fenntarto erok

A fentiek alapjan egy egyenstlyi populdcidoban az varjuk, hogy nincs kapcsoltsagi
egyensulytalansdg még azok kozott a lokuszok kozott sem, melyek kozvetleniil egymaés
mellett taldlhaték a kromoszoman. Ha tehét egy valés populédciéban a D értéke két genetikai
lokusz kozott szignifikdnsnak addédik (D#0), az azt jelenti, hogy a két lokusz kozotti
kapcsoltsdgot fenntartja valamilyen evoluicids erd a rekombinacio ellenében.

8.3.6.A. Fizikai kapcsoltsag:

Mivel a D értéke forditottan ardnyos a rekombinaci6 gyakorisdgaval, a rekombindcié viszont
nd a gének kozotti tdvolsdggal, ezért a kapcsoltsagi egyensulytalansdg két gén kozott csokken
a koztiik 1évo tavolsag novekedésével. Az egyedi nukleotid polimorfizmus (SNP) vizsgélata
sordn a lokuszok maguk az egyes bazis pozicidk, hiszen akarmelyik lehet variabilis egy
populédcidban, és az egyik bdzis pozicié viltozatossiga fiiggetlen a tobbitél. Az SNP
vizsgilatok sordn tehat lehetdség van két SNP — azaz két varidbilis bdazis pozicid6 —
kapcsoltsdganak a tanulmédnyozdsira. Az SNP vizsgdlatokban azonban a lokuszok kozotti
tavolsdgot mar nem térképtiavolsagokban, hanem bazisparokban tudjuk mérni. Azaz a gének
kozotti tdvolsdg és a kapcsoltsagi egyensulytalansdg kozotti Osszefiiggést nagyon nagy
felbontdsban lehet vizsgélni.

A kapcsoltsag alakuldsat tanulmanyoztak a termesztett rizs (Oryza sativa) 60 valtozatabdl
és a vadrizs (O. rufipogon) 21 természetes populacijabol szarmazd mintdkban. A
vizsgdlatokban a rizs 1. és 4. kromoszomdjanak 4 régidjdban Osszesen ~63000 SNP-t
elemeztek. Azt tapasztaltdk, hogy a vadrizs esetében mar nagyon révid tdvolsdgon beliil (<50
kb) alig tapasztalhaté kapcsoltsag az SNP markerek kozott. Ezzel szemben, a termesztett rizs
esetében (kiillonosen a mérsékelt égovi fajtandl) a kapcsoltsdg megsziinése csak viszonylag
nagyobb tavolsagon (~500 kb) mutathat6 ki. A kiilonbség oka az, hogy a héziasitas sordn a
termesztett rizs-fajtdkon intenziv szelekcié zajlott.
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8.3.6.B. Genetikai sodrodas:

Kis populdciokban nem csak egyes gének gyakorisdga véltozhat véletlenszertien, hanem
allélkombinacioké is. Ilyenkor a véletlen hatdsok azt eredményezik, hogy egy adott
allélkombindciét hordoz6é gaméta nagyobb gyakorisdggal vesz részt a kovetkezd generdcio
zig6tdinak a kialakitdsaban, azaz a kérdéses kombinacié gyakorisdga véletlenszerlien megno.
Ez a jelenség akér tobb generacion keresztiil is végbemehet.

Legyen egy hipotetikus lokuszon (A) p=0,6 a domindns allél (A) gyakorisiaga a 0.
generacidban, mig egy masik lokuszon (B) v=0,5 a recessziv allél (b) gyakorisaga. Fiiggetlen
oroklédés esetén az Ab gaméta gyakorisiga: p*v=0,3. Ha a populéci6 kicsi, akkor benne
intenziv drift zajlik. Ezt a folyamatot nem csak 1 lokuszon, hanem a kett6 allélkombinacidjan
is nyomon kovethetjiikk. Néhany generacio elteltével el6fordulhat, hogy a kezdeti Ab allélokat
hordozé gamétdk szama véletlenszerien megnd, példaul Ab=0,5 lesz. Ha kozben a két allél
gyakorisdga nem véltozik, akkor a fiiggetlen oroklés alapjan varhaté gaméta gyakorisdg és a
valés gaméta gyakorisdg kiillonbozni fog még akkor is, ha a két lokusz egyébként nem
kapcsolt fizikailag. Hipotetikus példank persze erdsen sarkitott, mert annak kicsi a
val6szinlisége, hogy az allélgyakorisigok egyéltalian nem, mig az allélkombinaciok
gyakorisdga jelentésen megvéltozik. De arra ravildgit ez a példa, hogy a sztochasztikus
folyamatok hatdsara akkor alakul ki ,linkage disequilibrium”, ha az egyes allélok
gyakorisdganak a valtozdsa eltér az allélkombindciok gyakorisdganak a valtozasatol.

8.3.6.C. Szelekcio:

Amennyiben olyan génekrdl van szd, amelyek egyiitt alakitanak ki egy adott fenotipust
(példaul testméretet), akkor a szelekcié sordn bizonyos allélkombindciok kedvezdtlenek
lesznek (példaul a tul kis testméretet eredményezd ab allélkombindcié). Mivel a szelekcid a
kedvezdtlen allélkombinacidk ellen hat (pl. a predétor a tdl kisméreti prédakat preferdlja), a
lokuszok funkciondlis kapcsoltsagét fogja eredményezni. Vezessiik végig ezt a szitudciot egy
példan. Tételezziik fel, hogy egy préda testméretét két lokusz (A és B) hatdrozza meg olyan
modon, hogy a minimalis tomeg 10 egység, és minden domindns allél (fiiggetleniil attél, hogy
melyik lokuszon jelenik meg: A=B) 1 egységgel noveli meg a tomeget. Akkor a maximadlis
tomeg: 10+4 egység (AABB), mig a minimalis 10 egység (aabb). Tételezziik fel tovabba,
hogy a preddtor a legkisebb (10 és a 11 egység) tomegl prédat preferdlja. Akkor a lehetséges
5 fenotipus kategéridbol 3 lesz szelekciésan eldnyos. Legyen a kiindulési (szelekcid elotti)
populédcidonkban 25-25% a négy gaméta gyakorisiga. Mivel a dominéns allélkombinacidok
eldnyosek, az AB gaméta gyakorisdga megnd, mig a recessziv, hatrdnyos kombindciok (ab)
gyakorisdga csokken. Ha torténetesen a szelekcid utani gaméta gyakorisdgok:

Xap=037 Yar=027 Zp=027 Wy=0,09
Akkor az A és a b allélok gyakorisdga a kovetkez0 lesz:
p= Xag+ Yap= 0,64 V=Yap+ Wy = 0,36

Fiiggetlen oroklést feltételezve azt varjuk, hogy az Ab gaméta gyakorisdga: Y ap=p*v=0,23.
Ugyanakkor a valdésagban Y Ap=0,27. Kiilonbség van tehdt a varhatd és a tényleges gaméta
gyakorisag kozott, vagyis szelekci6 hatasara ,,linkage disequilibrium’ alakult ki.

8.3.6.D. Szubpopulécids tagolodas:

A populdcidk szubpopulécids tagoldddsa is eloidézheti azt a latszatot, hogy a lokuszok kozott
kapcsoltsdg van. Ha egy populdcié valamennyi szubpopuldcidéjanak gaméta gyakorisagait
Osszesitjilk, és a kapcsoltsdgi egyensulytalansdgot a totdlis populdcié szintjén szdmitjuk,
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akkor eldfordulhat, hogy a nulldtdl eltérd D értéket kapunk, mikoézben maguk a
szubpopuléacidk kapcsoltsagi egyensilyban vannak (D=0). Vezessiik ezt végig egy példan.
Tételezziik fel, hogy egy hipotetikus novény populdcidban vizsgaljuk a virdg szinét (A piros
és a fehér), valamint a levél szinét (B zold, b sarga). A két lokuszon az allélgyakorisagok:
pa=0.4 és q,=0,6 a virdg; valamint u,=0,63 és vg=0,37 a levél szinét tekintve. Ha a két lokusz
nem kapcsolt, akkor a piros virdg — sarga levél (Ab) allélkombinécié gyakorisdga p*uy,=0,25.
Mivel a populdcionkban ennek a kombindcionak a gyakorisdga Y a,=0,27, a piros virdg —sarga
levél allélkombinacié nagyobb gyakorisiggal fordul eld a valdsdgban, mint azt a szabad
kombinal6déds alapjan varndnk. Kideriilhet azonban, hogy a populédcionk strukturdlt, és két
szubpopuléaciébdl all. Legyen az 1. szubpopuldciéban pa;=0,2 és uy;=0,5 mikdzben Y ap1=0,1;
mig a 2. szubpopuldcidban pa»=0,5 és up;=0,7 mikdzben Yap=0,35. Ebben az esetben
mindkét szubpopulaciéra igaz, hogy Y ap=pa*up hiszen:

par*up = 0,2%0,5 = 0,1 ugyanakkor Y s1=0,1
paz¥upe = 0,5%0,7 = 0,35 és Y ap2=0,35

Vagyis a lokuszok szabadon kombindlédnak a szubpopuldciokban. A kapcsoltsdg tehdt a
teljes populacié szintjén a szubpopulaciods tagolodas kovetkezménye.
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I11. A kvantitativ genetika alapfogalmai és alapveto osszefiiggései

9. Genotipusos érték, a populacié atlagos genotipusos értéke,
genotipus hatas, tenyészérték

9.1. Genotipusos érték
9.1.1. A genotipusos érték fogalma

A populdcioban az egyedek fenotipusa genetikai és kornyezeti hatdsoktol fiigg:
P; = Gi + E;

Ahol P; az i egyed fenotipusa, G; az egyed genotipusa altal meghatarozott fenotipus, mig E; az
egyedet ér0 kornyezeti hatds. Ez az Osszefiiggés egyuttal azt is kifejezi, hogy ha azonos
genotipus-kombindcidval rendelkezd egyedek fenotipusos értékeit vizsgéljuk, akkor az eltérd
kornyezeti hatdsok kovetkezményeként kozottiik is fenotipusos valtozatossdgot tapasztalunk.
A kornyezeti hatdsok ugyanis véletlenszeriien novelhetik, vagy csokkenthetik egy adott
genotipusu egyed fenotipusos értékét. Az azonos genotipusu egyedek fenotipusos atlaga tehat:

Pgi 41 =Gi + Ei 4

Ahol Pgi 51 a Gi genotipusi egyedek dtlagos fenotipusa, mig E; ;4 az adott genotipusu
egyedekre haté kornyezeti hatdsok atlaga. Ha sok azonos genotipusu egyedet vizsgalunk,
akkor a kornyezeti faktorok pozitiv és negativ hatdsa kiegyenliti egymast:

Eiw=0
Igy az azonos genotipusi egyedek fenotipusos dtlaga az Sket jellemzd genotipusos érték lesz:

Gi =Pagi s

9.1.2. A genotipusos érték paraméterezése

A genotipusos értékek paraméterezésére azért van sziikség, hogy a genotipus, és a fenotipus
kozotti korrelacid, illetve a genotipusos variancia vonatkozdsdban dltaldnos Osszefiiggéseket
lehessen megéllapitani. A kiilonbozd fenotipusos jellegek nagysagrendje ugyanis nagyon
eltér6 lehet. Gondoljunk példaul egy kisméretli rovar torhosszdra (mm), vagy egy
nagytermetli emlOs testhosszdra (cm). De az is probléma, hogy a kiilonbozo jellegek
mértékegysége nem azonos: pl. a rovar-szarnyakon mért szogek (radian), testtomeg (g), stb.
Ezért célszerli olyan éltaldnos paramétereket bevezetni a genotipusos értékek jellemzésére,
amelyek fiiggetlenek attdl, hogy milyen jelleget vizsgalunk.

A genotipusos értékek paraméterezését az egyszerliség kedvéért egyetlen lokuszon
vizsgaljuk. Mint azt mar kordbban lattuk, a kvantitativ jellegek lokuszain kvazi recessziv (a
fenotipus alapértékét hatarozza meg) és kvazi dominans (ndveli a fenotipusos értéket) allélok
taldlhatok. Ennek megfeleléen minden lokuszon harom genotipus fordul eld (AA, Aa és aa),
melyek eltérd genotipusos értékkel jellemezhetok: Gaa, Gaa €s Gaa. A harom genotipusos
érték egymdashoz val6 viszonya a jellegtdl fiiggetleniil a kovetkezd lesz: Gaa 2 Gay > Gaa.
Vagyis a legnagyobb genotipusos érték (hossz, testtomeg, stb.) a domindns homozigotara
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(AA), mig a legkisebb a recessziv homozigétira (aa) lesz jellemz6. A két homozigéta
genotipusos értékének az atlaga a kozépérték (C).

C= (GAA+ Gaa)/z

A tovédbbiakban a genotipusos értékeket ehhez a kozépértékhez viszonyitjuk. A C-hez képest
a recessziv homozigdta (aa) genotipusos értéke kisebb:

Ga=-a

ahol —a a recessziv homozig6tak kozépértéktdl valo eltérésének a mértéke. Ehhez hasonléan
allapitjuk meg a dominans homozigéta (AA) genotipusos értékét, ami viszont nagyobb lesz,
mint a kozépérték:

GAA = +a.
Vagyis:
a=(Gaa—Gaa) /2

A heterozigétdk genotipusos értéke a kozépértékhez képest valtozd. Additiv jelleg
(intermedier 6roklésmenet) esetén a heterozig6tak genotipusos értéke maga a kozépérték:

C = Gaa, vagyis a Ga, = 0.

Ez figyelhetd meg példaul a merin6 juh Boorola génjénél, ami a ndstények utddszdmara hat.
A BB homozigétik atlagos utédszamara 2,65, a bb homozigéotdké 1,48, mig a heterozigotaké
2,17. Ez utébbi érték nem tér el szignifikdnsan a két homozigéta kozépértékétdl, ami
C=(2,65+1,48)/2=2,07. Ebben az esetben tehat, feltételezhetjilk a jellegrol hogy additiv
(intermedier 6roklésmenetet), vagyis a=0,59.

Dominans-recessziv oroklésmenet esetén tobb lehetdség is van. Az egyik az, amikor
teljes dominancia érvényesiil, azaz a homozigéta domindns és a heterozigéta genotipusos
értéke azonos:

Gaa = Gaa=+a

A transzferrin gén hatdsa a Jersey tehén tejhozamadra teljes dominancidt mutat, amennyiben a
domindns homozigétak (TT) és heterozigétdk (Tt) tejhozama egyformdan 1882 kg, mig a
recessziv homozigétaké (tt) 2082 kg. Ebben az esetben a kozépérték C=1982 kg, vagyis
a=100 kg.

Ha viszont nem teljes a dominancia, akkor a heterozigdta genotipusos értéke dtmeneti lesz
az AA genotipus €s a kozépérték kozott:

C <Gpr<Gan

Annak ellenére, hogy a két allél (A és a) kozotti viszony valtozatos lehet a fenotipus
kialakitdsa szempontjabdl, a heterozigéta genotipusos értéke is megadhaté a kozépértékhez
képest:

GAa=C+d.

Ahol a d a heterozigéta genotipusos értéke és a kozépérték (C) kozotti eltérést mutatja. A nem
teljes dominancia esetét példazza a recessziv pygmy (pg) allél hatdsa az egerek tomegére. A
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normdlis, domindns homozigétdk (++) tomege 14 g, mig a pgpg homozigdtaké 6 g. A két
homozigéta kozépértéke tehat 10 g, mig a +pg heterozigétdké 12 g. Ebben az esetben tehat
a=4 g, migad=2g.

A heterozigétdk genotipusos értékének a kiilonboz0 valtozatait Osszefoglalva
megallapithatjuk, hogy ha a jelleg additiv (intermedier 6roklésment), akkor:

Gaa=C, vagyisd=0
Ha pedig teljes dominancia érvényesiil, akkor:
Gaa = Ga,, vagyisd = +a

A kozépértéktdl valod eltérés alapjan meghatarozott genotipusos értékeknek (—a, +a és d)
ugyan van dimenzidja az egyes konkrét fenotipusok esetében (kg tejhozam, g testtomeg, stb.)
de maguk az a és a d szimbOlumok maér 4ltaldnosithatok, és ezért alkalmasak atfogé
Osszefiiggések megallapitdsara. A genotipusos értékek paramétereinek felhasznéldsaval
kétféle modon adhatjuk meg magukat a genotipusos értékeket: vagy a homozigéta recessziv
(aa) genotipust, vagy pedig a kozépértéket (C) vessziik alapul. Ha a viszonyitdsi alap a
homozigoéta recessziv, akkor a hdrom genotipusos érték a kovetkezd lesz:

Gu=0—>Gpa=Gpta+d=+a+d és Gar=G,,+2a=+2a

Gyakoribb azonban az, amikor a kozépértékhez viszonyitjdk a genotipusos értékeket. Ebben
az esetben:

C=0—>Gu=-a; Gaa=+4d; Gaa=+a

9.1.3. A populdcio dtlagos genotipusos értéke

A populécié atlagos genotipusos értékét szintén egyetlen lokuszra vonatkoztatjuk. Ezen a
lokuszon két allél fordul el p (A allél) és q (a allél) gyakorisdggal. Vagyis a genotipus
gyakorisdgok: p”> (AA), 2pq (Aa) és q° (aa). Magukat a genotipusos értéket az el6z8
fejezetben mar lattuk. Az atlagos genotipusos érték ezek sulyozott dtlaga, ahol a silyfaktorok
a genotipus gyakorisagok:

Gypop = P *Gan + 2pq*Gaq + 0 *Gaa
A genotipusos értékeket a paraméterekkel kifejezve:
Gpop = pz*a + 2pq*d + qz*(—a) = pz*a - qz*a + 2pq*d
Ha a-t kiemeljiik:
Gpop = 2¥(q™p) + 2pq*d = a*(p+q)*(p—q) + 2pq*d
Mivel p+q=1
Gipop = 2*(p—q) + d*2pq

Ahol a*(p—q) mutatja az additiv hatdsokat, és a d*2pq pedig a dominancia hatést.
Az elobb mar vizsgdltuk a merind juh Boorola génjének hatdsat az utddszdmra, és
megallapitottuk, hogy a heterozigétdk lényegében atmeneti fenotipustiak a két homozigétadhoz
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képest: a=0,59 és d=0. Ha egy olyan tenyészetet néziink, ahol a p=q=0,5 (vagyis p—q=0 és
2pg=0,5), akkor a tenyészet dltagos genotipusos értéke:

Gpop = a*(P—Q) + d*2pq = 0,59*0 + 0*0,5 =0

A populdcié atlaga tehat megegyezik a kozépértékkel (Gpop=C=2,07). Ugyanakkor, ha egy
masik tenyészetben p=0,9 és q=0,1 (vagyis p—q=0,8 és 2pq=0,18), akkor a tenyészet atlagos
genotipusos értéke:

Gypop = a*(p—q) + d*2pq = 0,59*0,8 + 0%0,18 = +0,47
Vagyis a tenyészet atlaga 0,47 utéddal nagyobb, mint a kdozépérték: Gp,,=C+0,47=2,54.

Hasonl6 médon végig gondolhatjuk az egérpopulacio atlagos genotipusos értékét a pygmy
lokusz genotipusai kapcsdn. Ezen a lokuszon a normadl allél (+) domindnsnak bizonyult, mig a
pg allél recesszivnek, és a genotipusok paraméterei a kovetkezéek voltak: a=4 és d=2. Egy
olyan populéciéban tehdt, ahol a két allél gyakorisdga azonos, vagyis p=q=0,5 (azaz p—q=0 és
2pg=0,5) a populdcié atlagos genotipusos értéke:

Gpop = a*(p—q) + d*2pq = 4*0 + 2*0,5 = +1
A populdci6 dtlagos tomege tehdt Gpop,=C+1=10+1=11 g. Mivel a + allél domindns, ezért még
azonos allélgyakorisdgok mellett is nagyobb lesz a populacié atlaga, mint a kozépérték. Ha
pedig p=0,9 és q=0,1 (vagyis p—q=0,8 és 2pq=0,18), akkor:
Gpop = a*(p—q) + d*2pq = 4*0,8 + 2%0,18 = +3,56
A populdci6 atlagos tomege tehat Gpop=10+3,56=13,56 g. Mind a merin6 juh Boorola, mind

pedig az egér pygmy génje esetében igaz tehat, hogy a populacié genotipusos 4tlagit a
nagyobb gyakorisdggal jelen 1év¢ allél befolydsolja jelentdsebben.

9.2. Genotipus hatas és tenyészérték

A tovabbiakban a populécié atlagos genotipusos értékéhez viszonyitva két tovdbbi jellemzo
értéket definidlunk a kiilonb6z6 genotipusokra nézve: a genotipus hatést, €s a tenyészértéket.

9.2.1. Genotipus hatds

A genotipus hatds az adott genotipusos érték populdcios atlagtdl valo eltérése, vagyis azt

£99

mutatja meg, hogy a genotipus mennyire ,,j6” az dtlaghoz képest.
Gi_hat =G;— Gpop
Ahol G; 1y az 1 genotipus hatdsa, a G; a kérdéses genotipus genotipusos értéke, mig a Gpop a

populécié 4tlagos genotipusos értéke. Ennek megfelelden az AA homozigéta genotipus
hatdsa:

Gaa_hat = Gaa — Gpop = +a — {a*(p—q) + d*2pq}
Ugyanakkor az aa homozigéta genotipus hatdsa:

Gaa_hat =Gy — Gpop =—a- {a*(p—q) + d*2pq}
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A Gj_pq értéke fiigg a dominancia viszonyoktdl. Ha nincs dominancia (d=0), akkor d*2pq=0
Gaa_hat = a—a*(p—q) = a*(1-p+q) = a*2q
Gaa_hat = —a — a*(p—q) = —a*(1+p—q) = —a*2p

Ezt figyelhetjik meg a merind juh Boorola génjének az esetében (a=0,59 és d=0). A
populéci6 atlagos genotipusos értékét 2 allélgyakorisdg megoszlasndl vizsgaltuk:
(1) p=g=0,5 és Gp,p=0. Ebben a populdcioban a domindns homozigdta genotipus hatdsa:

GgB_hat = G — Gpop =a — 0 = +0,59
Mas megkozelitésben:

GgB_hat = a*2q =a =+0,59

Ezzel parhuzamosan a recessziv homozig6ta genotipus hatdsa:

Gub_hat = Gob — Gpop =—a—0=-0,59

(2) p=0,9 és g=0,1, tovabbd Gp,p=+0,47. A domindns homozigéta hatdsit ebben a
populéciéban vizsgalva:

Ggp_hat =2 - 0,47 = +0,12
Ugyanakkor a recessziv homozigdta genotipus hatasa:
Gob_hat = Gob — Gpop = —a — 0,47 =-1,06

Amig a G; fix érték, addig a Gpop a genotipus gyakorisdgoknak megfelel6en vialtozik. A Gi_pa
tehat fligg a populdcio genetikai 6sszetételétdl. Ha p=q, a domindns és recessziv homozigétak
hatdsa azonos nagysagu, de ellentétes eldjelli: Gaa nar=a, és Gay na=—a. Ha viszont p#q, akkor
mindig a ritka allélre homozigéta genotipus Gj ha értéke a legnagyobb. A meriné juh utébbi
populécidjdban a p>q, ebbdl adédéan Gpp, na>GBB_hat-

Ha dominancia van (d>0), akkor p=q esetén a recessziv homozigéta G phy lesz abszolut
értékben a legnagyobb, mert ilyenkor Gpop = 2pq*d =0,5*d. Tehat:

GAA_hat =a-— O»S*d és Gaa_hat =-—-a- O,S*d
Az egér pygmy lokusza esetében példaul a genotipusos értékek paraméterei a=4 és d=2 voltak.
Az egér populacioban is két allélgyakorisagnal vizsgéltuk az atlagos genotipusos értéket.
(1) p=g=0,5 és Gpp=1. Egy ilyen populdciéban a két homozigdta genotipus hatdsa:
G++_hat = G++ - Gpop =a—-1=+43
Gogpe hat = Gpgpg = Gpop =—a— 1 =-5
(2) p=0,9 és q=0,1; Gpop==3,56. Ekkor a homozigotak genotipus hatésa:
G++_hat = G++ - GpOp =a-— 3,56 = +0,44

Gpgpe_nat = Gpgpg — Gpop = —a — 3,56 = —7,56
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Lathat6, hogy a recessziv homozigétdk populdcids atlagtél valé eltérése még azonos
allélgyakorisdgok esetén is nagyobb, mint a homozigéta domindnsoké. Ha pedig a recessziv
allél gyakorisdga alacsony (p>q), akkor ez a kiilonbség még nagyobb lesz a két genotipus
hatds kozott.

9.2.2. A tenyészérték

A genotipus tenyészértéke (A) az adott genotipus kovetkezd generdcidra gyakorolt hatdsa,
ami nem mads, mint utédainak genotipusos adtlaga és a populédcié dtlagos genotipusos értéke
kozotti kiilonbség. A pontositas kedvéért ez a kiilonbség a tenyészérték fele, hiszen az utédok
a kérdéses genotipusnak csak az egyik génjét oroklik.

A2 = Gya — Gpop

Az utdédok genotipusos atlagat a kdvetkezd gondolatmenet alapjan szdmithatjuk ki. Az AA
genotipus minden gamétija domindns allélt hordoz, utédai tehat AA és Aa genotipusiak
lehetnek. A populacié gaméta készletében a dominéns és a recessziv allélok gyakorisidga p és
g. Annak a valészinlisége tehat, hogy AA utéd keletkezik p, mig az Aa utédok ¢
valoszinliséggel jelennek meg. Az AA genotipus utdédainak genotipusos atlaga:

Gaa_utsd = P*Gaa + q*Gaa
Ahol Gap=+a és Ga, = +d
Gaa_ued = p*a + q*d;
Hasonl6 logika mentén a recessziv homozigdtdk utdédainak atlagos genotipusos értéke:
Guaa_utod = q*Gaa + p*Gaa
Ahol Gpy=+d és G,,=—a
Gaa wea = —q*a + p*d

A domindns €s a recessziv homozigétak utddainak atlagos genotipusos értéke tehat eltérd.

Az utédok genotipusos atlaganak segitségével a domindns homozigétdk tenyészértéke
meghatdrozhatd. A merin6 juh Boorola génjét elemezve kordbban mar megallapitottuk, hogy
az a=0,59 és a d=0. Kiszdmoltuk, hogy a populacié atlagos genotipusos értéke p=q=0,5 esetén
Gpop=0, mig ha p=0,9 és q=0,1, akkor Gp,,=+0,47. Vizsgiljuk most meg ebben a két
populdcioban a BB homozigétdk tenyészértékét. Elsoként meg kell hatdrozni a BB
homozigdtdk utédainak dtlagos genotipusat:

GgB_ued = p*a + q*d
ahola=0,59ésd=0
p=q=0>5 p=09ésq=0,1
GgB_utsa = 0,5%0,59 + 0*0,5 GgB_utsa =0,9%0,59 + 0*0,1

GgB_usa = 0,295 GgB_utsa = 0,531
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Az utédok datlagos genotipusos értéke alapjan meghatdrozhatjuk a BB genotipus
tenyészértékét:

A2 = Gut(’)d - Gpop

Giop = 0 Gpop = +0.47
Agp/2=0,295-0 App/2=0,531-047
Agp = 0,59 Apg =0,122

Miutéan mind az utédok genotipusos dtlaga, mind pedig a populdcié genotipusos dtlaga fiigg a
populécié allélgyakorisdgaitdl, ezért egy adott genotipus (jelen esetben BB) tenyészértéke
kiilonboz6 lesz a kiilonb6zo populdcidkban.

Hasonl6 eredményeket kapunk, ha az egerek pygmy lokuszdnak genotipusait vizsgéljuk.
Ebben az esetben a genotipusos értékeke paraméterei a=4 és a d=2 voltak. A populici6
atlagos genotipusos értékére p=q=0,5 esetén Gpp=1, mig p=0,9 és q=0,1 esetében Gpop=+3,56
volt. Ha ebben a két populédcidban vizsgéljuk a ++ homozigétak tenyészértékét, akkor eldszor
meg kell hatdrozni az utédaik atlagos genotipusat:

Gi+_ued = p*a+q*d

ahola=4ésd=2

p=q=0,>5 p=09ésq=0,1
Gi+ uwsa = 0,5%4 4+ 2*0,5 Gi+ utea =0,9%4 + 2*0,1
G++_utéd =43 G++_utéd = +3,8

Az utédok atlagos genotipusos értéke alapjan meghatdrozhatjuk a domindns homozigéta (++)
genotipus tenyészértékét:

A2 = Gyd — Gpop

Gpop = 1 Gyop = +3,56
A/2=3-1 A2 =3,8-3,56
A++ = +4 A++ = +O,48

A tenyészértéket a genotipusos értékek paramétereinek (a és d) a segitségével altalanossagban
is meghatarozhatjuk. A homozigéta dominéns esetében:

A2 = Gaa_wsa — Gpop = (p*a + q*d) — {a*(p—q) + d*2pq}
Aaal2 =p*a—a*(p-q) + q*d - d*2pq
Az elsd két tagbdl a-t, az utolsé kettdbdl pedig dg-t kiemelve:
Aaal2 = a*(p-p+q) +dq*(1-2p)

Mivel p+qg=1
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Aaa/2 = a*q +dq*(p+q-2p)

Aaa/2 = a*q + dq*(q-p)
Mindkét tagbodl g- kiemelve megkapjuk az AA genotipus tenyészértékét:

Aanl2 =q*{a +d*(q-p)}
Hasonl6 médon vezethetjiik le a recessziv homozigdtdk tenyészértékét is:

Aua/2 = Gaa_utod — Gpop = (—q*a + p*d) - {a*(p—q) + d*2pq}
A2 = —q*a—a*(p—q) + p*d — d*2pq
Az elsd két tagbdl —a-t, az utolso kettébdl pedig —dp-t kiemelve:
Aaf2 =—a*(q+p—q) + dp*(1-2q)

Aul2 =—a%p — dp*(q-p)

Mindkét tagbdl —p-t kiemelve:

A2 = —p*{a+d*(q-p)}

10. Az allélok hatasa a populaci6 atlagos genotipusos értékére,
a genotipusos érték Fisher-féle felbontasa

10.1. Az allélok hatasa a populacio atlagos genotipusos értékére

Az allélok hatdsa (a;) 1ényegében azt fejezi ki, hogy az adott allélt hordoz6 egyedek dtlaga
mennyiben tér el a populacié dtlagos genotipusos értékétdl. Az adott allélt hordoz6 egyedek
atlagos genotipusos értékének meghatdrozdsa nagyon hasonlit a homozigétdk utédainak a
genotipusos atlagdra. Az A allélt hordozé egyedek ugyanis részben AA homozigétdk, részben
pedig Aa heterozigétdk. Vagyis az A allél mellet vagy az A, vagy pedig az a jelenik meg
benniik. Mivel az A allél gyakorisdga p, mig az a allélé q, az A allélt hordoz6 egyedek p
hanyada lesz AA, mig q hanyada Aa. Vagyis az A allélt hordozo6 egyedek atlagos genotipusos
értéke:

Ga = p*GAA + q*GAa

Ez az Osszefiiggés tulajdonképpen megegyezik az AA homozigétdk utdédainak az 4dtlagos
genotipusos értékével, tehat:

Ga =p*a+q*d;
A recessziv allélt hordoz6 egyedek adtlagos genotipusos értéke pedig:
G,=—-q*a+p*d

Az allélok hatdsa (0;) pedig nem mds, mint ezeknek az értékeknek és a populécié atlagos
genotipusos értékének a kiilonbsége. Dominéns allél esetén:
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aa =Ga - Gpop
Ahol o, a dominans allél hatasa. Mivel:
Gipop = a*(p—q) + d*2pq
ax =p*a+q*d - {a*(p-q) + d*2pq}

Ez az Osszefiiggés tulajdonképpen megegyezik azzal, amit kordbban mar levezettiink a
homozigéta dominédns genotipus tenyészértékére.

Aaa/2 =p*a+ q*d — {a*(p—q) + d*2pq}

Ez nem meglepd, hiszen az imént megallapitottuk, hogy az AA homozig6tak utédainak és az
A allélt hordozé egyedeknek azonos az dtlagos genotipusos értéke (Ga=Gaamsa). Ha viszont
ez igaz, akkor a korabbi levezetés alapjan megdllapithatjuk, hogy a dominans allél hatasa:

ax =q*{a+d*(q¢—p)}
A recessziv allél hatdsa pedig a definici6 alapjan:
ta = Ga — Gpop

Ahol o, a recessziv allél hatdsa G, pedig a recessziv allélt hordoz6 egyedek genotipusos dtlaga.
A domindns homozigétakhoz hasonldan, az aa genotipus esetében is igaz, hogy a recessziv
allélt hordoz6 egyedek genotipusos datlaga tulajdonképpen ugyanaz, mint a recessziv
homozig6tdk utédainak genotipusos atlaga (G,=Gyausa).- Ennek megfeleléen megallapithatjuk,
hogy a recessziv allél hatdsa és a recessziv homozigétdk tenyészértéke kozott is szoros
Osszefiiggés van:

a, = (=q*a + p*d) — {a*(p—q) + d*2pq}
Ugyanakkor:
Awl2 = (=q*a + p*d) — {a*(p—q) + d*2pq}
A tenyészértéknél levezetett Osszefiiggést dtvéve a recessziv allél hatdsa tehat:
o, = —p*{a+d(g—p)}

A tenyészérték €s az allélok hatdsa kozotti Osszefiiggés lehetdvé teszi, hogy a genotipusok
tenyészértékeit az Oket hordozé allélok hatdsaval fejezziik ki. A homozigéta domindns
genotipus esetében:

Apn/2 = 0p
Apn =204
Hasonl6 médon az aa genotipus tenyészértéke
Aga =20,

Az Aa genotipusé pedig:
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AAa =0a+ 0y

A tenyészérték tehat az allélok additiv hatdsat tiikrozi. Ugyanakkor a genotipusok
tenyészértéke (A;) és genotipus hatdsuk (Gj par) kOz0tt is van Osszefiiggés:
— Mindkett6t a populacié genotipusos atlagahoz mérjiik:

Gi_hat =G - Gpop Ai/2 = Gi_ut(’)d - Gpop

— A genotipusos értéket (G;) és az utédok genotipusos atlagat (G ysq) €gyarant a genotipusos
értékek paramétereivel fejezziik ki. A homozigéta domindns genotipus esetében példaul:

Gaa=+a Gaa usd =p*a+q*d

Figyelembe véve, hogy a tenyészérték az allélok additiv hatdsat tiikrozi, a genotipus hatés és a
genotipus tenyészértéke kozotti Osszefliggést a kovetkez6 mdédon adhatjuk meg altaldban:

Gi_nat = Ai + Di

Vagyis a genotipus hatds az additiv (A;) és a dominancia (D;) hatdsok Osszege. Ha nincs
dominancia (d=0), akkor csak az additiv hatdsok érvényesiilnek:

Gi hat = Ai

A genotipus hatds és a tenyészérték kozotti Osszefliggést elemezhetjiik a kordbbi két
példinkban, a merin6 juh Boorola génje, és az egér pygmy lokusza esetében.
Osszehasonh’thatjuk a két értéket (A; és Gij na) azonos allélgyakorisigok mellett a két
lokuszon (additiv és dominancia viszonyok), valamint ugyanazon a lokuszon eltérd
allélgyakorisdgi populdcidkban.

Boorola Pygmy
Gi_hat A D; Gi_hat A D;
p=9=05
BB +0,59 +0,59 0 ++ +3 +2 +1
bb -0,59 -0,59 0 pepg -5 -2 -3

p=09¢ésq=0,1
BB +0,12 +0,12 0 ++ +0,44 +0,48 -0,04
bb -1,06 -1,06 0 pepe -7,56 -4,32 -3,24

A meriné juh Boorola génjénél, tehat a genotipus hatds valéban megegyezik a genotipusok
tenyészértékével, mig az egér pygmy lokuszan érvényesiil a dominancia hatds. Ugyanakkor az
adatok Osszehasonlitdsa azt is egyértelmiien mutatja, hogy a két homozigéta tenyészértékének
abszolut értéke csak azonos allélgyakorisdgok esetén azonos. Ha azonban a két allél
gyakorisdga kiilonboz6, akkor még additiv allélok esetén is (Boorola gén) eltérést
tapasztalunk a két genotipus kozott, mégpedig a kis gyakorisdgd allélre homozigbtik
tenyészértéke lesz abszolit értékben a nagyobb. Masrészt az adatok azt a kordbbi
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megdllapitast is aldtdmasztjdk, hogy mind a genotipus hatds, mind pedig a dominancia hatés
tekintetében a recessziv homozigétak jellemezhetdk a nagyobb abszolut értékkel.

10.2. A genotipusos érték Fisher-féle felbontasa
10.2.1. A genotipusos érték kifejezése az allélok hatdsdval

Mivel az aa és az o, a domindns és a recessziv allélok hatdsat mutatjdk a populdcié atlagos

genotipusos értékére, segitségiikkel maguk a genotipusos érték is kifejezhetok a populdcid

atlagahoz képest. Az Aa genotipus esetében példaul az allélok additiv hatdsa esetén:
GA3=MG+GA+G3

Ahol pg a populdci6 dtlagos genotipusos értéke, vagyis pg=Gpop. Ha az allélok nem additivak
(dominancia):

GAa =Ug +0p+ 0y +8Aa

Ahol 04, tiikrozi az allélok dominancia-viszonyait. Additiv allélokat feltételezve, a két
homozigbta genotipusos értéke pedig:

GAA = UG + 2(XA és Gaa = Ug + 2(Xa
Az allélok hatasanak Osszefiiggését a genotipusos értékre altaldnositva:
Gij = UG + oaNa + o N+ Sij

Ahol, N5 a domindns allélok, mig N, a recessziv allélok szdma a genotipusban. Diploid
egyedekben: Na+N,=2, vagyis N;=2—Nj.

Gij = g + AN + 0*(2-Na) + 8
Gij = UG + 0aNA + 20, — 0,*Na + §;;
Na-t kiemelve:
Gij = Mo + 20 + (0a—0) *Na + &y

Ha tehat a genotipusos értéket a populacié dtlagos genotipusos értéke és az allélok hatdsa
alapjan hatdrozzuk meg, akkor egy regresszios egyenes az eredmény. A regresszids egyenes
altalanos egyenlete:

Y=C+p*X+¢

Ahol X a fiiggetlen véltozo; Y a fliggd valtozd; C a tengelymetszet; B a meredekség; € pedig a
maradék (hiba). Ha a genotipusos érték fenti egyenletét Osszevetjiik a regresszid dltalanos
egyenletével, akkor a kovetkezd megéllapitasokat tehetjiik:

— X =Nj(vagyis a domindns allélok szama a genotipusban);

— Y =G;j (vagyis az adott genotipus genotipusos értéke);

- C=ug+20,

— B =(0a—0a,) (vagyis a két allél hatdsanak a kiilonbsége)

— €= 9;j (vagyis a dominancidbdl ad6do eltérés).
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Fisher tehét a genotipusos értéket egy, a domindns allélok szamatol linedrisan fiiggd értéknek
tekintette. A valds genotipusos értékek azonban csak akkor vannak pontosan rajta a
regresszids egyenesen, ha az allélok additivak, vagyis a lokuszon intermedier az 6roklésmenet.
Ha viszont dominancia-hatdsok is érvényesiilnek, akkor a regresszids egyenes alapjan
elméletileg varhat6 genotipusos értékek (Gu,=p+2a,; Gaa=p+oa+ o,; Gaa=p+204), és a valos
genotipusos értékek kozott 6;; eltérést tapasztalunk.

10.2.2. Az allél-szubsztitiicio hatdsa

Ha a genotipusos érték Fisher-féle megkozelitését vizsgdljuk, akkor megallapithatjuk, hogy a
regresszids egyenes meredeksége a domindns €s a recessziv allél hatdsdnak a kiilonbsége (oa—
o,). Ez pedig nem mds, mint az a valtozas a genotipusos értékben, ami akkor kovetkezik be,
ha a recessziv allélt domindnsra cseréljiik a genotipusban (aa—Aa, vagy Aa—AA). Més
megfogalmazasban a meredekség az allélszubsztiticié hatdsa a genotipusos értékre. Az
allélszubsztiticié Osszefiiggését levezethetjiik az allélok hatdsanak ismeretében. Az allélok
hatasa:

oa =q*{a+d(q-p)} €s o =-p*{a+d(q-p)}
Az allélok hatdsanak kiilonbsége, azaz az allél szubsztiticio hatédsa:
0= 0a— 0y =qg*{a+d(g-p)} +p*{a+d(q-p)} = (g+p)*{a + d(q-p)}
Mivel q+p=1
a=a+d(q—p)

Vagyis a genotipusos érték véltozdsanak a mértéke a domindns allélok szdmanak a
fliggvényében (regresszi6 meredeksége) részben a genotipusos értékek paramétereitdl,
részben pedig az allélgyakorisdgoktol fiigg.

10.2.3. Az allél-szubsztitiicio (meredekség) alakuldsa

Az allélszubsztiticié fenti Osszefliggésébdl egyértelmii, hogy az o értéke jelentOsen
kiillonbozik akkor, ha a jelleget csak az allélok additiv hatdsa alakitja ki, vagy ha mellettiik a
dominancia hatdsok is érvényesiilnek. Elsdként vizsgdljuk meg azt az esetet, amikor nincs
dominancia: d=0. llyenkor a = a. Ez az 0sszefiiggés azt jelenti, hogy additiv jellegek esetén a
meredekség a populacié allélfrekvencia viszonyaitdl fiiggetlen érték, vagyis az
allélszubsztitiicié hatdsa minden populacioban egyforma.

A kovetkezOkben elemezziik a dominancia esetét: d>0. A meredekség populacio fiiggését
olyan jellegen tudjuk a legvildgosabban elemezni, ami overdominanciat mutat. Ilyenkor
ugyanis a heterozigbtdk genotipusos értéke nagyobb, mint a domindns homozigdtaé
(Ga>Gaa>Gy,). Mivel Gas=a és Ga,=d, ezért overdominancia esetén d>a. Vizsgéljuk meg
egy overdomindns jellegnél az allélszubsztiticié hatdsat kiilonbozd allélgyakorisdgokkal
rendelkez6 populacidkban:

— Ha q < p, akkor (g—p) < 0, vagyis d(qg—p) < 0. Mivel overdominancia esetében d > a, ezért
a<0.

— Ha viszont q > p, akkor (q—p) > 0, tehat a > 0.

—p =qesetén pedig a = a.
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Az allélszubsztiticié hatdsat (meredekség eldjele) tehdt elsdsorban a ritka allél befolyasolja.
Ha a q alacsony (a allél ritka), akkor a recessziv allél hatdsa a nagyobb (0<0), mig ha a p
alacsony (A allél ritka), akkor a domindns allél hatdsa a jelentdsebb (0>0). Ahogy p nd, ugy
csokken az allélszubsztiticid hatasa (o).

10.2.4. Példdk

10.2.4.A. A szdjazsizsik peteszorasa

A szd@jazsizsik (Callosobruchus maculatus) eredeti tdpnovénye Indidban a szdéja. Ebbdl
laboratériumi torzset hoztak létre, melyet folyamatosan az eredeti tdpnovényén tartottak (SI
torzs). Afrikdban azonban a faj 4j tdpndvényre, egy borsofajtira (tehénborso) tért 4t, melybdl
szintén fenntartottak egy torzset (BF). Egy harmadik torzset tigy hoztak 1étre, hogy a sz6jan
€16 populaciobdl szarmazé mintat tobb mint 100 generdcion keresztiil tehénborsén nevelték
(SI-BF). Osszehasonlitottdk a peteszordas mértékét az eredeti sz6jan (SI) és borsén (BF) é16
mintdkban, valamint az j szelektdlt vonalban (SI-BF). A fejlodd larvak ugyanis akkor vannak
a legkevésbé kitéve a kompeticionak, ha a nOstény egyenletesen osztja el a magvak kozott a
petéket. Kideriilt, hogy a peteszoras mértékét (P) kizardlag a tapnovény hatdrozta meg: Pg; >
Psr 2 Psipr. A tovdbbiakban mind az afrikai torzset, mind pedig a szelektdlt torzset
keresztezték az indiai torzzsel: SIXBF és SIXSI-BF. Mindkét keresztezésben megvizsgaltik az
F1 és az F2 vonalakban, valamint a kétféle visszakeresztezés (F1xBF és F1xSI) utédaiban a
peteszérds mértékét. A fenotipusok elemzése alapjan megallapithatd, hogy az F1 és az F2
vonalak peteszérdsa nem egyezik meg az eredeti vonalak datlagaval: Ppi>(Psi+Pgp)/2 és
Pg1>(Psi+Psier)/2. Osszességében tehat elmondhatd, hogy a peteszérds meghatdrozasdban
additiv és dominancia faktorok egyarant szerepet jatszanak.

10.2.4.B. A kilenctiiskés piké okotipusainak testmérete

A kilenctiiskés pik6 (Pungitius pungitius) tengerben és tavakban egyarant él. A két okotipus
testmérete jelentOsen eltér. A tengeri alak valdsziniileg a preddtorok jelenléte miatt kisebb
méretli, mig a tavi alak nagyobb. A tavi és a tengeri alakok keresztezése sordn az F1
generécid dtmeneti fenotipust mutatott. Ez az eredmény arra utal, hogy a jelleg kialakitasdban
elsésorban additiv hatdsok jatszanak szerepet. Ugyanakkor az F1 generdcié mérete attél
figgott, hogy melyik volt a nOstény sziilo. Amennyiben a nagyobb méretli tavi alak volt a
nostény, akkor az F1 utéd nagyobb volt, mint az 4tlag. A reciprok keresztezésben azonban az
F1 egyedek mérete a két sziild atlaga volt. Az a tény, hogy az utéd méretét az anya fenotipusa
befolyasolja anyai hatast sejtet.
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IV. A fenotipusos variancia komponensei
11. Kornyezeti és genetikai variancia, a genetikai variancia felbontasa
11.1. A fenotipusos variancia komponensei

A kvantitativ jellegek folytonos jellegeloszldst mutatnak a természetes populdciokban. Mint
azt korabban lattuk, ez a jellegeloszlds az &tlaggal, és a variancidval (szérdsnégyzet)
jellemezhetd. A jellegeloszlds variancidja tulajdonképpen a populécié fenotipusos variancidja.
Ennek a fenotipusos variancidnak a meghatdrozasahoz a kiindulépontunk az a kordbbi
megallapitds, hogy az egyedek fenotipusos értékét a genotipusos érték és a kornyezeti hatds
hatdrozza meg:

Pij = Gij +E.

Ebbdl adédéan a fenotipusos variancidnak is két komponense van, a genotipusos és a
kornyezeti variancia komponensek:

VPZVG+VE

Ahol a Vg a genetikai, mig Vg a kornyezeti variancia komponens. A teljességhez az is
hozzatartozik, hogy a genetikai és a kornyezeti hatdsok kozott kolcsonhatas is kialakulhat,
tehat a fenotipusos variancidnak van egy harmadik tagja is:

Vp=Vs+ Ve + Ve
Ahol Vg a genetikai és a kornyezeti hatasok kozotti kolcsonhatas.

11.1.1. A fenotipusos variancia komponenseinek meghatdrozdsa

A genetikai és a kornyezeti hatasok szerepével a fenotipusos variancia kialakitdsaban szdmos
tanulmany foglalkozott. A klasszikus esettanulmdnyban a kaliforniai cickafark (Achillea
lanulosa) populaciok fenotipusos variancidjat vizsgédltdk. Mar a korai tapasztalatok is azt
mutattdk, hogy a kiillonbozé tengerszint feletti magassagban €16 cickafark populaciok szamos
jelleg kapcsan (pl. magassag, hajtdsok szdma, stb.) eltérd fenotipusos jellegeloszlast mutatnak.
Egy kisérletsorozatban a novények magassagat vizsgéltdk kiilonb6zé tengerparti
populédcidkban. Azt tapasztaltdk, hogy a populdcidk édtlagos magassaga eltéré volt, annak
ellenére, hogy hasonlé volt a habitatok tengerszint feletti magassdga. Harom populdciébodl
gyljtottek magokat, amiket aztdn a Stanford Egyetem botanikus kertjében, kontrollalt
koriilmények kozott neveltek fel. Az eredmények azt mutattdk, hogy a hasonlé koriilmények
ellenére a harom populacié utddainak jellegeloszldsa jelentds kiilonbséget mutatott. Mivel
ebben a kisérletben az utédpopuldciok kornyezete hasonlé volt (Vg~0), ezért a
jellegeloszlasok kiilonbségei elsdsorban a populdciok eltérd genetikai 0sszetételére vezethetok
vissza (Vp~Vg).

Egy masik kisérletsorozatban két eltérd habitatban €16 cickafark populdcidban vizsgaltdk
a hajtadsszamok eloszlaséat. Az egyik a tengerszinthez kozeli magassagban 1€v6 Stanford, mig a
masik a Sierra Nevada oldaldban, mintegy 1800 m magassdgban elhelyezkedd Mather
populécid volt. A kisérlet 1ényege az volt, hogy mindkét populdciéban magokat gytijtottek, és
kolcsondsen a mésik habitatban iiltették el oket. Azt figyelték meg, hogy mindkét atiiltetett
populédcidoban megvaltozott a kikelt novények hajtdsszamanak az atlaga és az eloszldsa (Vp).
Feltételezve, hogy a gylijtdtt magok az eredeti populdcidk reprezentativ mintdi voltak, vagyis
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a genetikai variancidk hasonléak voltak az eredeti populdcidban és a magokbdl kikelt
utédokban (Vgp~Vgu), a fenotipusos variancia két habitatban tapasztalt kiillonbsége
elsdsorban az eltérd kornyezeti hatdsokra vezethetd vissza. Tehat Vpp#Vpy, mivel Vep#£VEy.

A fenotipusos variancia komponenseit legegyszertibben egy monohibrid keresztezés
sordn hatarozhatjuk meg. A keresztezés elsé 1épésében homozigéta sziildket (P1: AA és P2:
aa) pdarositunk, aminek eredménye a heterozigéta F1 utédgenericid. Genetikai szempontbdl
tehdt mind a sziil6i, mind pedig az F1 generdci6 homogén, vagyis genetikai variancidjuk
Vg=0. Igy az a fenotipusos variancia, amelyet a P1, a P2 és az F1 egyedeknél tapasztalunk,
lényegében a kornyezeti variancia Vp=Vg. Ha tehdt a monohibrid keresztezés mindhdrom
generacidjat (P, F1 és F2) azonos kornyezetben tanulmanyozzuk, akkor meghatarozhatjuk a
keresztezés koriilményeire (pl. egy iiveghdz, egy kisérleti parcella, stb.) jellemzd kornyezeti
varianciat:

Vg = (Vpp1+Vpp2+Vpr1) / 3

Az F2 generdcioban azonban mindharom genotipus megjelenik: 1/4AA, 1/2Aa és 1/4aa. Az
F2-ben tapasztalhat6 fenotipusos variancia tehat mindkét komponenst tartalmazza:

Vpr = Vg + Vg

Igy, adott kisérleti koriilmények kozott az F2 generici6 genetikai variancidja meghatdrozhato.
Ilyen vizsgélatot végeztek a kukorica termésének (kukoricacsd) tengelyhosszdval
kapcsolatban. Két fajtat kereszteztek, a fekete mexikéit (Gpy: 6.6 cm; Vpi: 0,67) és a Tom
Thumb pattogtatni valét (Gpy: 16.6 cm; Vpy: 3,56). Az F1 generdcié 4dtmeneti fenotipust
mutatott a két sziil6i fajtahoz képest (Ggi: 12.1 cm; Vpgi: 2,31). A fentiek értelmében, ebben a
keresztezésben a kornyezeti variancia:

Ve =(0,67+3,56 +2,31)/3=2,18

Az F2 egyedek atlagos fenotipusa (Gg;) 12,9 cm volt, mig fenotipusos variancidjuk Vpg;=5,06.
Mivel az F2 genericiéban a fenotipusos variancidnak genetikai és kornyezeti komponensei
egyardnt vannak, tovdbba az elobb meghatdroztuk a kornyezeti variancia komponenst
(VE=2,18), a genetikai variancia kiszamithat6:

V6 =Vprp— VE=5,06-2,18 =2,88

11.1.2. A genotipus és kornyezet kozotti kolcsonhatds

Az el6zéekbdl kovetkezik, hogy a genetikai variancia abbdl adédik, hogy a kiillonbozo
genotipusu egyedeknek eltérd a fenotipusa. A kornyezeti variancia pedig azt fejezi ki, hogy az
azonos genotipusi egyedek fenotipusa annak megfeleléen valtozhat, hogy milyen
kornyezetben élnek. Ha kiilonb6zd genotipusok fenotipusait valtozatos kornyezetben
vizsgaljuk, akkor képet kapunk arrél, hogy van-e kolcsonhatds a genetikai és a kornyezeti
hatasok kozott. Az egyszertiség kedvéért vizsgaljunk 2 genotipust, példdul két kukoricatorzset,
melyek egyike egy régebben elddllitott hibridfajta (RH), mig a masik egy tjabb (UH).
Mindkét torzs (Iényegében genotipus) esetében 0sszehasonlitjuk a terméshozamot kiilonbozo
mindségii kornyezetben. Kiindulasi alapunk két eltérd denzitdsu tabla: az egyik ritkabb, mig a
masik siiribb vetésii. A stirli vetésforma esetén azt tapasztaljuk, hogy az uj valtozat
terméshozama minden kornyezetben (pl. eltéré Ontozési, vagy mitrdgyazasi viszonyok
kozott) azonos mértékben mulja felill a régit. Vagyis az egyre javuld kornyezet hatdsdra
bekovetkezd fenotipusos novekedés mindkét fajta esetében kozel azonos mértéka
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(APru~APyup). Ebben az esetben nincs kolcsOnhatds a genetikai és a kornyezeti faktorok
kozott (Vge=0). Ha a kornyezetvéltozas (eltérd ontozés, vagy mitragyazds) hatdséara
bekovetkezd fenotipusos véltozast a ritka vetésti tdblan kovetjiik nyomon, akkor azt
tapasztaljuk, hogy javul6 kornyezetben gyorsabban né a régi hibrid terméshozama, mint az
Ujé¢ (APrg>APupn), vagyis a valtozds mértéke eltérd a két genotipus esetében. Ilyenkor
szamolni kell a fenotipusos variancia harmadik komponensével is, vagyis van interakcié a
genetikai és a kornyezeti hatasok kozott (Vge>0).

A genetikai és a kornyezeti faktorok kozotti interakcié tobbféle modon jelentkezhet.
Egyik lehetdség a skdldzott interakcid. Ilyenkor az egyik genotipus minden kdrnyezetben
feliilmdlja ugyan a masikat, de a kornyezet valtozasaval parhuzamosan egyre nagyobba, vagy
egyre kisebbé vdlik kozottik a kiilonbség. A skdldzott interakcidban tehdt az egyes
genotipusok kiillonboz6 kornyezetben tapasztalt fenotipusos értékeit legyezd formédju
egyenesek irjdk le. Az interakcié madsik lehetdsége az atkeresztez0do interakcid. Ilyenkor
kiilonbozd kornyezeti viszonyok kozott mas-mds genotipusnak lesz nagyobb a fenotipusos
értéke. Az datkeresztez6dd interakcié elképzelhetd olyan moddon, hogy az egyenesek
meredeksége hasonld, de az eldjeliik ellentétes. Ebben az esetben mindkét genotipus
specifikus egy adott kornyezetre, ahol nagyobb fenotipusos értéket mutat. Az is el6fordulhat
azonban, hogy a két genotipusra jellemzd egyenesnek a meredeksége nemcsak ellentétes
eldjelli, de jelentds kiilonbséget is mutat. Ilyenkor az egyik genotipus esetében kicsi a
kornyezetvaltozds hatdsa a fenotipusra, mig a masik genotipus fenotipusa jelentds eltérést
mutat kiilonb6z6 kornyezetben. Vagyis az egyik genotipus specifikus egy adott kdrnyezetre,
mig a masik kevésbé.

A fenotipusos variancia kiilonb6z6 komponenseinek vizsgdlata manapsdg mar
molekuléris médszerekkel is lehetové valt. Az egyik ilyen vizsgélatban, egy fonélféreg-fajban
(Caenorhabditis elegans) elemezték a kiilonbozé gének expresszidjdnak a szintjét. Ot
populéciobdl (Németorszag, UK, USA — Hawaii, USA — Kalifornia, Ausztrdlia) hoztak 1étre
laboratoriumi torzseket. A torzseket 5 kiilonboz6 kornyezetben nevelték (homérséklet, pH,
patogének, stb.). A tenyészetekbdl embridkat gylijtottek €s mRNS-t izoldltak, majd mikrochip
technika segitségével mintegy 15,000 gén expresszidjat analizaltdk. A statisztikai elemzések
soran végiil mintegy 4100 génen tudtdk tanulmédnyozni a genetikai és a kornyezeti faktorok
kolcsonhatdsat. Voltak gének (~790), amelyek a kiillonbozé kornyezeti hatdsok ellenére a
torzsekben konzekvens expresszidt mutattak, vagyis ezeknél a géneknél az eltérd kornyezeti
faktorok nem eredményeztek eltéré fenotipust (Vg~0). Ezeknek a géneknek az eltérd
expresszigja a kiilonbozo torzsekben a torzsek kozott 1évo genetikai kiillonbségekbdl adodott
(Vp~Vg). Mis gének (~770), éppen ellenkezé mdédon, azonos kdrnyezetben mutattak hasonl6
expressziot az embridk, vagyis az egyedek kozotti fenotipusos kiillonbségeket egyértelmiien a
kornyezet hatdrozta meg ezeken a géneken (Vp~VEg). A géneknek egy harmadik csoportja
(=200) sem azonos torzsekben (populdcié), sem pedig azonos kornyezetben nem mutatott
konzekvens expressziot. Ezeken a géneken tehat a genetikai és a kornyezeti hatasok kozotti
interakcié érvényesiilt. A gének negyedik csoportja pedig konstitutiv volt, tehat
expresszidjanak a mértéke fiiggetlen volt a torzsektdl és a kdrnyezettdl egyardnt.

11.1.3. Rokonok kozotti korreldcio

A rokonok kozotti korreldcid elemzése eldtt definidljuk magit a korrelaciot. A korrelacio
soran két valtozd (X és Y) kozott vizsgaljuk a linedris kapcsolat szorossagéat. A korrelacid
vizsgalatdhoz elsd 1épésben a két véltozo kovariancidjat hatdrozzuk meg:

Cov(X,Y) = Z(X; — ux)*(Yi = uy) / (n-1)
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Ahol X;j és Y; a két valtozo értéke az i egyednél, ux és py a két véltozo atlaga a populacidban;
n pedig az egyedek szdma. Egyszeriibb alakban:

Cov(X,Y) = ZXi*Yi/(n-1) — pux*py

A kovariancia tehat a két véltozé egyiittes eltérését mutatja a populdciés atlaghoz képest. A
pozitiv kovariancia értékek azt jelentik, hogy az egyik valtoz6 atlag feletti értékeinek nagy
részénél a masik véltozoé értékei is az atlag felett lesznek és forditva. A O koriili kovariancia
értékek arra utalnak, hogy a két valtozé egymastdl fiiggetleniil véltozik. A kovariancia értékek
nehezen értelmezhetdk, ezért leggyakrabban a korrelaciés egylitthat6t alkalmazzuk (r):

1(X,Y) = Cov(X,Y) / VVarX*VarY

A korrelécids egyiitthat6 értéke —1 €s +1 kozott valtozhat. A +1 koriili értékek azt jelzik, hogy
a két valtoz6 azonos irdnyban valtozik, a —1 koriili értékek is szoros Osszefiiggésre utalnak, de
a valtozok kozotti ellentétes irdnyu valtozasokat jelzik. A O koriili értékek — a kovariancidhoz
hasonldan — a két valtozé kozotti fliggetlenségre utalnak.

A rokonok kozotti korreldcié nem mads, mint azonos fenotipusos jelleg (pl. magassag, szin,
testardny, stb.) korreldcigja két olyan egyed kozott, amelyek kiilonb6z6 szintli rokonsdgban
(leszarmazasi kapcsolatban) éllnak egymadssal. Ember esetében példaul a kérdéses jelleg
fenotipusos értékét vizsgélhatjuk ikrek, testvérek, vagy féltestvérek kozott. A rokonok kozotti
korrelacié elemzése abban segiti a tdjékozodast, hogy milyen a genetikai és a kornyezeti
variancia komponensek egymdshoz viszonyitott nagysdga a kiilonb6z6 fenotipusos jellegek
esetében. Ilyen vizsgélatokat elsésorban humdn populdcidk elemzésénél végeznek, ahol
értelemszeriien nem alkalmazhatunk tervezett keresztezéseket.

A kiilonbozé jellegek valtozatos szintli korreldciét mutatnak a rokon és a nem rokon
egyedek kozott. Azokndl a jellegeknél, ahol a rokonok kozoétti korrelacié6 magasabb, mint a
nem rokonok kozott (pl. egyiitt €l6 parok, bardtok, stb.), a fenotipusos variancia
meghatirozasdban komoly szerepe van a genetikai faktoroknak (Vg>Vg). Ilyen jelleg példaul
a testmagassdg, sok csonttani jelleg, vagy szdmos betegségre valdé hajlam. Ha viszont a
korrelacié mértéke a rokonsagi foktol fiiggetleniil hasonlé a vizsgdlt emberek kozott
(testvérek, féltestvérek, hazasparok, stb.), akkor az a kozos kornyezeti hatasokra vezethetd
vissza (Vg>V). Ez tapasztalhat6 példaul a politikai nézetek, vagy a valldsossag vizsgalatanal.
Hasonl6 eredményre vezet, ha 6sszehasonlitjuk az egypetéjii ikrek, a testvérek €s az 6rokbe
fogadott gyermekek (nem rokonok) kozotti korrelaciot a kiilonb6zo jellegek esetében. Vannak
olyan jellegek, amelyeknek a korreldcidja relative magas, de nem kiilonbozik jelentdsen az
eldbb vazolt harom csoport kozott. Ezeknél a jellegeknél a kozos csaladi kornyezet hatdrozza
meg elsésorban a fenotipust. Igy magas lesz a korreldcié, ami kevésbé véltozik a rokonségi
fok fiiggvényében (Vg>Vg). Ilyen jellegek a tanult viselkedések, a tdjékozottsag, az
érdeklodés, stb. Mas jellegeknél a rokonsagi fokkal Osszhangban, jelentos kiilonbségek
mutatkoznak a korreldcié mértékében. Ilyenkor az egypetéjii ikrek kozott nagyon magas a
korreldcid, amihez képest alacsonyabb a testvérek kozott, €s jelentdsen kisebb a nem bioldgiai
testvérek kozott. Ezeknek a jellegeknek a meghatdrozdsaban a genetikai faktorok az
elsodlegesek (Vg>VE). A jellegek egy harmadik csoportja nagyon alacsony korrelacioval
rendelkezik, €s ez nem fiigg a rokonsdgi kapcsolatoktl. Ez arra utal, hogy a jelleg
kialakitdsaban random kornyezeti tényezOk jatszanak els6dleges szerepet.
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11.2. A genetikai variancia komponensei

Az el6bb lattuk, hogy a fenotipusos jellegek variancidjdnak bizonyos hanyada az egyedek
kozotti genetikai kiillonbségekre vezethetd vissza. Ezek a genetikai kiillonbségek azok,
amelyek kialakitjdk a fenotipusos variancia genetikai komponensét (V). Ugyanakkor egy
korédbbi fejezetben (4.1.3. fejezet) megallapitottuk, hogy a kvantitativ jellegeket meghataroz6
lokuszokon az allélok egymdashoz valé viszonya lehet additiv és domindns-recessziv. Ebbdl
adddott a késobbi fejezetekben (10.1 és 10.2. fejezetek) az a konklizid, hogy az allélok hatdsa
a genotipusos értékre szintén lehet additiv, €s szerepet jatszhat benne a dominancia is.
Mindezekbdl az kovetkezik, hogy az additiv és a dominancia hatdsoknak a genetikai
variancidban is meg kell jelenniiik, vagyis maga a genetikai variancia is részkomponensekre
bonthatd, additiv €s dominancia variancia komponensre.

11.2.1. A genetikai variancia levezetése az allélok additiv és dominancia hatdsdbol

A genetikai variancia komponenseinek a meghatdrozasdban az egyik kiindulépontunk a
genotipusos érték Fisher-féle felbontdsa lesz, mely szerint a genotipusos értéket az allélok
additiv hatdsa és a dominancia-hatdsok hatdrozzdk meg

Gij = UG+ ((XA + (Xa) + Sij

ahol pg a populdcié dtlagos genotipusos értéke; aa €s o, az allélok additiv hatdsa; &; a
dominancia hatds. A genotipusos érték variancidja, vagyis a genetikai variancia tehat:

2 2 2 2 2
0g=0 {},lG+((XA+(1a)+81j} =0 Ug+O (0pa+ 0, +0 Sij
ahol 020 a genetikai variancia. Mivel pg konstans, ezért qu(;:O, tehat:
GZG = 62((XA + O.a) + 02 Sij

A cz(ocA + 0,) az additiv hatdsokra visszavezethetd variancia komponens, mig 0281_]' a
dominancia hatdsra visszavezethetd variancia komponens. Tehdt:

VG =Va+ Vp
ahol tehat V4 az additiv genetikai variancia, mig Vp a dominancia variancia.
11.2.2. A genetikai variancia meghatdrozdsa a genotipus hatds figyelembevételével

A fenti megkozelités vildgosan mutatja, hogy a genetikai variancidnak két komponense van,
az additiv és a dominancia variancia. Nem alkalmas azonban arra, hogy ezt a két komponenst
leirja. Az additiv és a dominancia variancia komponensek meghatarozdsat az teszi lehetdvé,
ha a genetikai varianciat egy masik szempontbdl elemezziik. A variancia Iényegében az egyes
egyedek atlagtdl vald eltérésének a négyzetével ardnyos. A genotipusos értékek variancidja
tehat:

Var(G) = X (G — Gpop)” /(n—1)

Masik oldalon viszont a genotipus hatds nem mds, mint a genotipusos értékek eltérése a
populécio atlagos genotipusos értékétdl. A domindns homozigéta (AA) genotipus esetében:

Ghat_aa = Gaa — Gpop
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ahol:
Gaa=+a és  Gpep = a*(p—q) + d*2pq
Behelyettesitve:

Gha_aa = a — {a*(p—q) + d*2pq}

A zéréjeles miiveletet elvégezve:
Gha_aa =a—ap +aq—d2pq
Az els6 két tag: a — ap = a*(1 — p) = aq. Vagyis az egyenlet a kovetkez6 médon egyszertisodik:
Gha_aa = aq + aq — d2pq = 2aq — d2pq
Kiemelve 2q-t megkapjuk az egyszerlisitett Osszefiiggést:

Ghat_aa = 2q*(a—dp)

A tovédbbiakban a genotipusos érték paramétere (a) helyett az allélszubsztiticié hatdsat (o)
fogjuk haszndlni a genotipus hatést leiré egyenletben. A 10.2.2. fejezetben mar levezettiik az
allélszubsztiticié hatdsat:

o =0p— 0, =a+d*(q-p)
Ebbdl az osszefiiggésbol kifejezhetjiik az a értékét:
a=a—d*(q-p).
Ezt a fenti egyenletbe helyettesitve:
Ghaaa = 2q*{o — d*(q—p) — dp}
A zéréjeles miveletet elvégezve:
Gha_aa = 2q*a — 2q*d*(q—p) — 2q*dp
A két utols6 tagbodl (—2qd) kiemelhetd:
Gra_aa = 2q*a — 2qd*(q—p+p)}
A genotipus hatds egyszertisitett alakja tehat:
2
Ghat_AA = 2q0€ — 2q d

Ahol: 2qo az additiv hatdst, mig 2q°d a dominancia hatdst tiikrozi. Az AA genotipushoz
hasonl6éan a mésik két genotipus hatdsa is levezetheto:

Ghat_aa = Gaa — Gpop = (q—Pp)a + 2pqd
Ghat_aa = Gaa - Gpop = —2];)0( — 2p2d

A kiinduldsi pontunk az volt, hogy a genetikai variancidt a genotipus hatds (Gi—Gpop)
segitségével is kifejezhetjiik:

V6 = ™ *Ghagaa” + 2Pq*Gha_aa” + 4 *Ghat o



VG = p*(Gaa — Gpop)” +2P*(Giaa — Gpop)” +4”(Gaa — Gipop)”
A genotipus hatdsok fent levezett egyenleteit felhasznalva:
Vo =p™*(2q0 - 2q°d)* + 2pq*{(q-p)ot + 2pqd}” + q**(-2pa - 2p’d)”
Ez egy meglehetdsen bonyolult 6sszefiiggés, amit célszerli egyszeriibb alakra hozni.
A konnyebb érthetdség kedvéért kezeljiik kiilon az egyes genotipusokra vonatkoz6 genetikai variancia
tagokat. A domindns homozigéta esetében ez a tag:
Vg aa= p**(2qa - 2q°d)*
A négyzetre emelést elvégezve:
Vi aa = pPH(4q’a’ — 2#2qa*2q’d + 4q*d?) = 4p’qio’ - 8p°q’ad + 4p’q'd’
Hasonl6é médon egyszerisithetjiik a recessziv homozigétara vonatkozé genetikai variancia tagot is:
Vo = Q> (dp’a” + 2¥2pa*2p’d + 4p*d®) = 4p°q’o’ + 8p’q’ad + 4p'gd’
A heterozigéta genetikai variancia tagjat pedig a kovetkezd gondolatmenet alapjan egyszertsithetjiik.
Vo_na=2pq*{(q-p)a + 2pqd}’
A kapcsos zaréjeles tagot négyzetre emelve:
Vo_aa = 2pq*{(q-p)’e” + 2%(q-p)a*2pqd + 4p’q’d’)
Majd a kapcsos zaréjeles kifejezés elsd két tagjabol kiemelhetjiik az o-t:
Vo_au= 2pq0*{(q-p)’a + 2%(q—p)*2pqd )} + 2pq*dp’a’d®
A teljes genotipusos variancia tehat:
V6=V5aa+VG aa+ V6 u

A kovetkezd 1épésben a hdrom genotipusra vonatkozé genetikai variancia tagok egyenleteinek csak az
utolsé tagjait osszesitjiik (sziirkével satirozott tagok), mikdzben a tobbi tag 6sszegét egyszeriien X-nek
tekintjiik:

Vi = X +4p°q*d® + 4p*q*d® + 2pq*4p’q’d?
A sziirkével jelolt tagok mindegyikében szerepel a 4p”q°d” kifejezés, amit kiemelve:
Vi = X + 4p’q*d**(q* + p” + 2pq)
Mivel > + p” + 2pq =1
Vg = X + 4p°¢’d’

A tovabbiakban pedig Osszegezziik a hdrom genotipusra vonatkozé genetikai variancia tagok
egyenleteinek maradék tagjait is:

X =Xpn + Xaa + Xaa

Azok a tagok, amelyek a kordbbi egyenletekben nem voltak sziirkére satirozva:

Xaa = 4p°q’o’ — 8p’qlod

X = 4p°q o’ + 8p°q’ad

Xaa = 2pqo*{ (q-p)’e + 2%(q—p)*2pqd )
A genetikai variancia maradék tagjainak az 6sszege tehit:
X =4p’q’a’ - 8p’q’ad + 4p°q’a’ + 8p’q’ad + 2pqa*{(q-p) e + 2%(q-p)*2pqd)
A (2pqo) kifejezést minden tagb6l kiemelve:
X = 2pqo*{2pqo-—4pq’d+2pqor+4p°qd+(g-p) ¥a+2*(q-p)*2pqd}

A sziirkével satirozott tagok Osszevonhaték. Ezen feliil végezziik el a kapcsos zdréjeles kifejezés
utolso tagjaban a miiveleteket:
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X = 2pqa*{4pqa + (q-p)°e = 4pq’d FAPRGA +4pq’d BEPTGA )

Vegyiik észre, hogy az azonos arnyalatd sziirkével satirozott tagok osszege 0.

—4pq’d +4pq’d = 0 és dp’qd =4p’qd =0

Osszefiiggésiink tehdt a kovetkezé formdra egyszertisodott:
X = 2pqo*{4pqa + (q—p)’a)
A kapcsos zar6jelen beliili miiveletet elvégezve:
X = 2pqu*{4pqo+a*(q*-2pg+p’))
A kapcsos zdr6jeles tagbdl a-t kiemelve, és egyszeriisitve:
X =2pqo * a* (2pq+q’+p’)
Mivel p*+2pq+q°=1
X = 2pqa’
A genetikai variancia egyszerlbben kifejezett alakja tehat:
2 2
Ve =2pqo” + (2pqd)
ahol: 2pq0t2 az additiv genetikai variancia (V,); (2pqd)2 a dominancia variancia (Vp)
komponens. A meglehetésen hosszi és bonyolult levezetés eredményeként tehat egy
viszonylag egyszerl Osszefliggést kaptunk a genetikai variancia komponenseire.
Alkalmazzuk most ezt az 6sszefiiggést egy hipotetikus novény populdciéban. Tételezziik
fel, hogy a recessziv homozigéta genotipusi egyedek 24,8 cm (G,,), a homozigéta
domindnsak 47,6 cm (Gaa), mig a heterozigétdk 45,9 cm (Ga,) magassaguak. Kiszamolhatjuk

a két homozigéta kozépértékét (C), ami 36,2 cm-nek adddik. Ebben az esetben tehdt a
genotipusos értékek paraméterei:

a=Gan—-C=476-362=114 é d=Gr,—C=47,6-36,2=9,7
Vizsgdljuk meg ennek a novénynek a genetikai variancidjat egy olyan populdciéban, ahol a
domindns allél gyakorisdga p=0,4, mig a recessziv allélé q=0,6. A genetikai variancia additiv
komponense ebben a hipotetikus populaciéban:
Va = 2pqa’ = 2#0,4%0,6 * o’ = 0,48%0”

Az o az allélszubsztiticid hatdsa, amit mar kordbban is felidéztiink:

o= 0p— 0a =2+ d*(q—p)
Ebben a hipotetikus populdcidban tehit:

a=11,4+9,7*%0,6-0,4)=13,3

Az additiv genetikai variancia tehat:

Va =048 % 13,34 =854
Megallapithatjuk a genetikai variancia dominancia komponensének is az értékét:

Vp = (2pqd)* = (0,48%9,7)* = 21,7

Hipotetikus populdciénkban tehat a teljes genetikai variancia:
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Vo=Va+Vp=855+21,7=107,2

Mint azt a fenti példdban is lattuk, a genetikai variancia jelentds hanyadat az additiv
komponens teszi ki. Az additiv komponens ardnyat egyértelmiien a két allél gyakorisdga
hatdrozza meg. Ha q alacsony, akkor az additiv komponens alkotja a genetikai variancia
legnagyobb hanyadat. A dominancia komponens csak akkor valik szamottevOvé, ha a p>q,
mert akkor az allélszubsztitici6 hatdsa (o) alacsony lesz, mivel g—p<0.

A genetikai variancia komponenseire vonatkozd, kordbban megallapitott Osszefiiggés
azonban csak abban az esetben érvényes, ha két fontos feltétel teljesiil:

— a gének nem kapcsoltak;

— a gének kozott nincs kolcsonhatés.
Vagyis a kérdéses fenotipus kialakitdsdban résztvevd gének sem fizikailag (kapcsoltsdg), sem
funkciondlisan (episztézis, pleiotrépia) nincsenek kolcsonhatésban. Altaldnos esetben azonban
szamolni kell a gének kozotti kdlcsonhatdssal is. Vagyis a teljes genetikai variancia:

VG =Va+Vp+V;
Ahol Vi a genetikai variancia episztatikus hatasokra visszavezethetd komponense.
11.2.3. Episztdzis

Az episztazis két olyan genetikai lokusz kolcsonhatdsat jelenti, amelyek egy adott fenotipusos
jelleg kialakitdsaban vesznek részt. Mivel minden kvantitativ jelleget tobb genetikai lokusz
hataroz meg, ezért a kvantitativ jellegek esetében kicsit modosul az episztazis értelmezése. A
kvantitativ lokuszok esetében a lokuszok fiiggetlen hatdsa azt jelenti, hogy a kérdéses lokusz
alléljeinek a hatdsa a genotipusos €rtékre fiiggetlen a tobbi lokusz genotipusos dsszetételétol.
Tételezziik fel példaul, hogy két gén hatdrozza meg egy rovar csdpjanak a hosszit, és mindkét
génen additiv a dominédns allélok hatdsa. Ha az A lokuszon a dominéns allél 0,05 mm-rel
noveli a genotipusos értéket (a=0,05), akkor a két homozigéta genotipus (AA és aa)
kiilonbsége 2a=0,1 mm lesz. Ha a két lokusz hatdsa fiiggetlen, akkor ez a kiilonbség az AA és
aa homozigotdk csdphossza kozott azonos lesz minden, a masik lokuszon megjelend
genotipusban (BB, Bb vagy bb). Vagyis a kérdéses lokuszon éallandénak tekinthetd a
domindns allél hatdsa a genotipusos értékre. A két lokusz 9 genotipus-kombindcidjanak
genotipusos értékeit dbrazolhatjuk gy, hogy az Y tengelyen a fenotipusos értékeket, mig az
X tengelyen az A lokusz genotipusait tiintetjiik fel (aa, Aa és AA). A B lokusz genotipusos
értékeit pedig kiilonbozd egyenesek jelképezik az X tengely mentén. Ilyen dbrdzolds mellet az
episztazis hianydt az mutatja, hogy a B lokusz genotipusainak 3 egyenese parhuzamos lesz.
Ezzel szemben az episztazis azt jelenti, hogy a dominans allélnak a genotipusos értékre
gyakorolt hatdsa fiigg a tobbi lokusz genetikai Osszetételétdl. Vizsgaljuk meg példaul a
Broiler (J) és a Leghorn (L) baromfi fajtdk keresztezésébdl szarmazé utédok fenotipusat a
kiilonboz6 genotipus kombindciok esetében. Kovessik a 9 genotipus kombinaciod
abrazolasanak fenti logikdjat, vagyis az X tengelyen az 1. lokusz genotipusait dbrazoljuk, mig
a 2. lokusz genotipusait a kiilonb6z6 vonalak mutatjak. Szamos jelleg kapcsan tapasztaltik,
hogy a 2. lokusz genotipusait dbrdzolé vonalak nem lesznek parhuzamosak. A csirkék 8 és 46
napos kora kozotti novekedésére hato két lokusz kozott példaul olyan kdlcsonhatas alakult ki,
amelynek eredményeként az 1. lokusz L alléljainak szdméval csak azokban a genotipusokban
nétt a fenotipus, amelyekben a 2. lokusz Leghorn homozigéta (LL) volt. Igy az 1. lokuszon
Broiler homozigéta, és a 2. lokuszon Leghorn homozigéta egyedek (JJLL) novekedése a tobbi
genotipus kombinacional alacsonyabbnak; mig a mindkét lokuszon Leghorn homozigotdké
(LLLL) magasabbnak mutatkozott. Mas jellegli kolcsonhatast tapasztaltak két masik lokusz
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esetében, a kelési stly vonatkozasdban. Ebben az esetben a 2. lokuszon Leghorn homozigdtak
(LL) kikelési stlya nétt az 1. lokusz L alléljeinek a szdmaval, mig az 2. lokuszon Broiler
homozigétaké (JJ) csokkent. Igy azoknak a genotipusok volt kelés utin a legnagyobb a
tomege, amelyek mindkét lokuszon ugyanannak a fajtdnak az alléljére voltak homozigoétak:
JJ/JJ, vagy LL/LL.

Bizonyos esetekben konkrétan is meg lehet allapitani a lokuszok kozotti kdlcsonhatasbol
ad6dé variancia-komponens nagysdgat. Nézziikk példdul a kordbban méir megvizsgalt
hipotetikus novényiink esetét. Megallapitottuk, hogy a novény magassagara haté6 A lokuszon
csaknem teljes a dominancia, hiszen a=11,4, mig d=9,7. Kiszdmoltuk, hogy az A lokuszon:

VG_A = VA_A + VD_A = 85,5 + 21,7 = 107,2

Nézziik most meg, hogyan hat egy mdsik lokusz (B) ennek a novénynek a magassagara.
Tételezziik fel, hogy a két homozigéta kozotti kiillonbség, €s igy az a értéke is joval
alacsonyabb ezen a lokuszon: 7,8 cm. Ugyanakkor a B lokuszon a dominancia mértéke kisebb,
vagyis d=2,2 cm. Ha a B lokuszon a domindns allél gyakorisdga p=0,8, akkor a genetikai
variancia additiv komponense:

Va g = 2pqa’ = 2%0,8%0,2 * a’= 0,32 * o

ag =a+d*(g-p) =7,8 +2,2%(0,2-0,8) = -9,12

Va g =266

Ugyanakkor a dominancia komponens:

Vp_ s = (2pgd)” = (0,32%2,2)*=0,5

Vagyis a B lokuszon a teljes genetikai variancia:

V(;_B = VA_B + VD_B = 26,6 + 0,5 = 27,1

Ennek megfeleléen a genetikai variancia a két lokuszon:

VG_A + VG_B = 134,3

Ugyanakkor a teljes genetikai variancia, amit hipotetikus novényiink populdciéjaban mértiink:

Vg =137,6
Mivel:

Ve a+Vge<Vg
Szamolni kell a két lokusz kozotti interakcidval:
Vi=Vs-(Vga+ Vs =33
Az episztatikus kolcsonhatdsok hétterében tobbféle mechanizmus is dllhat. Lehetséges, hogy

az egyik gén terméke szabdlyozza a masik gén miikodését, példaul a géntermék mennyiségét.
De az is el6fordulhat, hogy a kolcsonhatasban 1év6 gének ko6zos szabdlyzas alatt dllnak.
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11.2.3.A. Az egerek mells6 végtagjanak csontmérete

Nagy és kis testtomegli szelektdlt egérvonalak keresztezésébdl szdrmazd F2 egyedeken
mérték a kiilonbozd csontok méretét. 351 SNP lokusz felhaszndldsaval feltérképezték, hogy
az egyes csontok hosszdnak meghatarozasaban hany lokusz vesz részt. A felkarcsont esetében
példaul 12, mig a singcsont esetében 6 lokuszt azonositottak, amelyek szerepet jatszanak az
adott csont méretének a kialakitdsaban. Ezek a kvantitativ lokuszok mindkét jelleg esetében
kiillonb6zé kromoszomdkon taldlhaték. A vizsgdlat sordn lehetéség volt arra, hogy
megallapitsdk az egyes lokusz-parok kozotti kdlcsonhatasokat, vagyis az episztdzis mértékét.
A felkarcsont esetében példaul 8 lokusz-part figyeltek meg, amelyek kolcsonhatdsban voltak
egymdassal a csont hosszdnak kialakitdsaban. A 7. (A) és a 17. (B) kromoszéman 1évd
lokuszok genotipusaindl a bb homozigétdk kozott az aa homozigétaké volt a legrovidebb
felkarcsont, mig a BB homozigétak kozott az AA homozigotakeé.

Meglepé mdédon a singcsont esetében taldlt 6 kvantitativ lokusz mindegyike szerepet
jatszik a felkarcsont hosszdnak a meghatdrozdsaban is. Ez a 6 gén tehét feltehetéen pleiotrép
hatdsu, vagyis olyan gének, amelyek tbb fenotipusos jellegre is hatnak. Erdekes médon, a
singcsontndl is megfigyelhetd a 7. (A) és a 17. (B) kromoszéman 1€vd lokuszok kozotti
episztazis: a felkarcsonthoz hasonléan a bb homozigétak kozott az aa homozigotaké volt a
legrovidebb singcsont, mig a BB homozigdtak kozott az AA homozigotaké.

11.2.3.B. Csirkék testtomege €s novekedési ratdja

A csirkék kiilonbozo jellegeire végzett szelekcié szdmos tenyészvonalat eredményezett. A
Leghorn (L) vonal fenotipusit a magas tojashozam €és a kis testméret, mig a broiler (B)
vonalét a nagy, izmos test jellemzi. A két vonal keresztezésébdl szarmazé F2 utédok esetében
134 mikroszatellit lokusz segitségével elemezték a 3, 9, és 6 hetes korban mért test-tomeg és a
novekedési rata meghatdrozédsdban résztvevé kvantitativ lokuszokat. Osszesen 19 kvantitativ
lokuszon tapasztaltak szignifikdns, vagy margindlisan szignifikdns hatast a vizsgalt jellegekre.
Tobb lokusz-par esetében taldltak episztatikus kolcsonhatast is. Ilyenek voltak példaul a 3-6
heti novekedési rita szempontjabdl a 3. és az 5. kromoszomadn taldlhaté lokuszok. A két
kvantitativ lokusz kolcsonhatdsa az egyszeres heterozigétdk esetében underdominédns volt a
homozigétdkhoz képest. Az egyik lokuszon homozigéta egyedek koziil ugyanis azoknak a
tomeggyarapodésa volt a legkisebb, amelyek a masik lokuszon heterozigétak voltak. Vagyis a
3. kromoszémédn homozigéta egyedek (LL vagy BB) koziil azok novekedtek a leglassabban,
akik az 5. kromoszéman heterozigétdk (BL) voltak. Ez igaz volt az 5. kromoszéma
homozigétdira is. Mds volt azonban a helyzet a heterozigbtdk esetében, ahol viszont
overdominancia alakult ki, vagyis a mindkét lokuszon heterozigéta genotipus novekedési
ratdja magasabb volt barmelyik egyszeres heterozigétandl: 3BL/SBL > 3BL/5BB, vagy
3BL/5LL; és a 3BL/5BL > 3BB/5BL, vagy 3LL/5BL.

12. A genetikai variancia komponenseinek meghatarozasa keresztezési kisérletekben,
a hierarchikus modell l1ényege

A keresztezési kisérletek hierarchikus modelljének az a 1ényege, hogy egy him egyedet tobb
ndsténnyel parositanak. Igy tehdt egy néstény utédai olyan testvérek, akiknek az apjuk és az
anyjuk is azonos (teljes testvérek), mig az azonos himmel paroztatott kiilonb6z6 ndstények
utddai féltestvérek. Ugyanakkor a keresztezés sordn a sziill6-utéd kapcsolat is
tanulmanyozhaté. A tanulmdanyozds alapja a korrelacié vizsgélata, vagyis azonos jellegeket
(X) vizsgélnak a teljes, illetve a féltestvérekben, vagy a sziilokben és az utddokban:
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Cov(Xa,Xp) = ZXai*Xpi/(n—1) — uxa™ pxs

Ahol Xj; és Xpi az X jelleg értékei a kiillonb6zoé rokonsagi kapcsolatban all6 A; és B;j
egyedeknél (14sd 11.1.3. fejezet).

12.1. A kiilonb6z6 rokonsagi kapcsolatban all6 egyedek kovariancidja

A rokonok kozotti kovariancia elemzése azért 1ényeges, mert segitségével megallapithatjuk a
genetikai variancia komponenseit. A rokonok kovariancidja €s a genetikai variancia
komponensei kozotti 0sszefiiggés tulajdonképpen azon alapul, hogy a rokon egyedek milyen
eséllyel hordoznak szdrmazasilag azonos (,,identical by descent”: IBD) allélokat. Két diploid
egyed esetében hdarom alapeset lehetséges egy tetszdleges lokuszon: mindkét allél azonos
szarmazasu, csak az egyik allél k6zos szarmazasu, illetve nincs kozos szarmazdsu allél a két
rokon egyedben. Az azonos szarmazasu allélok szama azért Iényeges, mert ez az alapja annak,
hogy a két rokon egyed kozott a genetikai variancia melyik komponensével lehet szamolni.
Ha a két rokon egyedben mindkét allél azonos szarmazdsu, akkor az allélok additiv hatdsan
tulmenden, a kozottiik 1évé dominancia viszonyok is érvényesiilnek az utédokban. Ilyenkor
tehat a genetikai variancia additiv komponense mellett a dominancia komponens is
meghatarozhat6 a rokonok kozotti kovariancia révén. Ha azonban a rokon egyedeknek csak
egy szarmazésilag kozos allélja van, akkor értelemszertien az allélok kozotti viszony nem
allapithatd6 meg a koztik 1évo kovariancia révén, vagyis ilyen esetetekben a genetikai
variancidnak csak az additiv komponensével szamolhatunk.

12.1.1. Sziilo-utdd kovariancia

Az utéd egyik allélje mindenképpen a vizsgdlt sziil6tdl szdrmazik, tehat hordoznak egy
identikus, szdrmazasilag azonos allélt (1 IBD). Mivel ez minden esetben megvaldsul, ezért az
identikus allél jelenlétének a valészintisége P=1. Ugyanakkor csak egy allélt kap az utéd a
kérdéses sziil6tél, az allélok viszonyét (dominancia komponens) tehdt nem orokli. Igy a sziils-
utdd korrelacid csak az additiv variancia komponenst tiikrozi. Tekintettel arra, hogy az utéd a
masik alléljét a masik sziil6tdl 6rokli, a sziilo-utéd kovariancidban az additiv variancianak
csak a felével szdmolhatunk.

Cov(Sz,U) =V /2

12.1.2. Teljes testvérek kozotti kovariancia

A teljes testvérek hdrom kategoridba sorolhatok alléljeik szdrmazasa szempontjabol:

(1) Az anyjuktdl és az apjuktol is azonos allélokat orokoltek, vagyis két szarmazasilag azonos
allélt hordoznak (2 IBD). Az ilyen testvérek sziiletésének az esélye 1/4. Ebben az esetben
az additiv hatasokon til a dominancia viszonyok is 6roklddnek. Az 6 kovariancidjuk tehat:
1/4*(VA + VD)

(2) Csak az egyik sziil6tol orokoltek azonos allélokat, vagyis egy szarmazdsilag azonos allélt
hordoznak (1 IBD). Az ilyen testvérek sziiletésének az esélye 1/2. Mivel csupan egy
szarmazasilag kozos allélt tartalmaznak, ezért csak az additiv hatdsok Oroklodésére van
lehetdség. Az ilyen testvérek kozotti kovariancia: 1/2*(Va/2)=1/4*V 5
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(3) A testvéreknek nincs szdrmazdsilag kozos alléljuk (0 IBD). Vagyis az 0 kovariancidjuk
nem tartalmazza semelyik komponensét sem a genetikai variancidnak. Az ilyen testvérek
sziiletésének az esélye 1/4.

A teljes testvérek totélis kovariancidja tehat:

Cov(TT) = 1/4*(Va + Vp) + 1/4%V A = 1/2V 5 + 1/4Vp

12.1.3. Féltestvérek kozotti kovariancia

A féltestvérek két kategoriaba sorolhatok alléljeik szarmazasa szempontjabol:

(1) A féltestvérek tartalmaznak kozos szarmazdsu allélokat (1 IBD). Az ilyen féltestvérek
sziiletésének az esélye 1/2. Akdrcsak a hasonlé kordbbi kordbbi szitudciokban, ebben az
esetben is csak az additiv hatdsok 6rokldédnek. Az ilyen féltestvérek kovariancidja tehat:
1/2%(Val2)=1/4%V 5

(2) A féltestvéreknek nincs k6zos szarmazasd alléljuk (0 IBD). Az 6 kovariancidjuk sem
tartalmazza a genetikai variancia egyik komponensét sem. Az ilyen testvérek sziiletésének
az esélye 1/2.

A féltestvérek totdlis kovariancidja tehat:

Cov(FT) = 1/4V 4

12.2. ANOVA alkalmazasa a genetikai variancia komponenseinek meghatarozasaban

A keresztezés eredményének értékelése sordn a kovetkezd szempontokat kell figyelembe

venni:

— az utdédok kiilonbozd csalddokhoz tartoznak: nostény-csaldd — egy him €s egy ndstény
utodai (teljes testvérek), himcsalddok — egy him és tobb ndstény utédai (féltestvérek);

— a teljes variancia (V1) ebben a vizsgdlatban két komponensre bonthatd: csoportokon
(csaladokon) beliili (Vp) és csoportok (csalddok) kozotti (Vk) komponensekre:

VT:VK+VB

— a csoportok (csalddok) kozotti variancia megegyezik a csoportokon (csalddokon) beliili
kovarianciaval (Cov(B)):

Vx =Cov(B)

12.2.1. A himcsalddok (féltestvérek) elemzése

Ha minden ndsténytdl egy utddot vizsgdlnak, akkor csak a himcsalddok elkiilonitése
lehetséges. Az azonos himcsalddokba tartoz6 utddok féltestvéreknek tekinthetok. Ebben az
esetben a himcsaladok kozotti variancia (Vugx) a himcsalddokon beliili kovarianciaval
(Cov(HB)) egyenld, ami nem mads, mint a féltestvérek kozotti kovariancia:

Vuk = Cov(HB) = Cov(FT)

A féltestvérek kozotti kovariancia viszont:
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Cov(FT) = 1/4V 4
Tehat:

Vuk = 1/4V4

A himcsalddok kozotti variancia révén tehat megéllapithatjuk a vizsgdlt jelleg genetikai
variancidjanak az additiv komponensét.

12.2.2. A teljes hierarchikus modell elemzése

A teljes hierarchikus modell alkalmazdsa soran minden nOstény-csaladbol tobb utédot
vizsgalnak, vagyis himcsalddok és ndstény-csalddok egyarant szerepelnek az utédok kozott.
Az 0sszes utdd teljes variancidja (V) az aldbbi komponensekbdl all:

V1=Vuk + Vg + VB

Ahol Vyk: a himcsalddok kozotti variancia; Vng: a néstény-csalddok kozotti variancia; Vg a
nostény-csalddokon beliili variancia.

A totdlis variancia ugy is felbonthatd, hogy a néstény-csaladok kozotti és ndstény-csaladokon
beliili komponenseket vessziik figyelembe:

Vr=Vnk + VN
A nd6stény-csalddokon beliili komponens tehdt megadhat6:
Vng = V1 - Vg

Ugyanakkor mind a him- (Vgg), mind pedig a ndstény-csalddok (Vnk) kozotti variancia
komponens megadhat6 a kérdéses csalddokon beliili kovariancidval:

Vxk = Cov(NB) és Vyg = Cov(HB)

Mivel a ndstény-csalddokon beliili kovariancia (Cov(NB)) a teljes testvérek kozotti, mig a
himcsaladokon beliili kovariancia (Cov(HB)) a féltestvérek kozotti kovariancia:

Vnk = Cov(TT) és Vg = Cov(FT)
A fenti Osszefiiggéseket az eredeti egyenletbe helyettesitve tehat:
V1 =Cov(FT) + Vg + Vr— Cov(TT)
A n6stény-csaladok kozotti varianciét kifejezve:
Vxk = Cov(TT) — Cov(FT)
Mivel pedig: Cov(TT) = 1/2V 5 + 1/4Vp és Cov(FT) = 1/4V 4:
Vnk = 1/4Va + 1/4Vp

Vagyis a ndstény-csalddok kozotti variancia segitségével a kérdéses jelleg genetikai
variancidjanak mind az additiv, mind pedig a dominancia komponensét meghatarozhatjuk.
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13. A kornyezeti variancia komponensei: anyai hatas, epigenetikus hatasok

Mint azt kordbban madr lattuk, a fenotipusos variancia két komponense a genetikai és a
kornyezeti variancia:

Vp=Vg+ Vg

Az el6z06 fejezetben azt is megismertiik, hogy a genetikai variancidnak is tobb komponense
van:

VG:VA+VD+V1

Most pedig azt elemezziik, hogy a kornyezeti variancidnak milyen részkomponensei vannak.
A koOrnyezeti hatdsok érvényesiilhetnek random mddon, amikor a kornyezet nem
kiszamithatéan hat az egyedekre, de lehetnek olyanok is, amelyek generdcidkon ativeld,
tendencidzus hatdsok:

VE = Vinat + Viez + Vepi + Vian

Ahol az els6 harom komponens a generdcidkon ativeld hatdsokat irja le: Vi, az anyai hatést,
Vs, a kozos kornyezet hatdsat, Vep; pedig az epigenetikus hatdsokat jellemzi. A Vi, az adott
generacidban, a kérdéses egyedre specifikusan érvényesiilo kornyezeti hatdsokat irja le.

13.1. Anyai hatas

Kordbban mar lattuk, hogy a zigétdk citoplazmdja a petesejtbdl szarmazik (2.2. fejezet).
Ebbdl adéddan a ndstény petesejtjiének citoplazmatikus anyagai (RNS és fehérje molekuldk)
hatast gyakorolnak az utédra az egyedfejlodés korai stidiumaiban. Az anyai hatds azonban,
mint specidlis kornyezeti hatds ezen tilmenden azt is takarja, hogy a pete, tojds, stb.
tartaléktdpanyagait az anya biztositja, és igy befolydsolja az utdd egyes fenotipusos jellegeit
(egyedfejlodés ratdja, az utéd mérete, stb.). Az anyai hatds tehdt az anya fitneszének
maximalizaldsa azaltal, hogy az adott kornyezeti hatdsoknak megfeleléen gondoskodik az

//////

13.1.1. Példdk az anyai hatds érvényesiilésére

13.1.1.A. A guppi

A nostény guppi (Poecilia reticulata) példaul a pete méretén keresztiil befolyasolja az utédok
méretét és ezzel parhuzamosan az életképességiiket. Rossz tdpldlékellatottsdg mellett a
ndstény sok tartalék-tapanyagot juttat a petébe. Igy biztositja, hogy az utédok fejlédése
gyorsabb, és méretiik nagyobb legyen. Vagyis noveli az utédok kompeticids képességét. J6
taplalékellatottsdg mellett azonban a ndstény kevesebbet fektet a peték tartalék-anyagaiba,
hiszen a megfeleld mennyiségii taplalék alacsonyabb szintli kompeticiot jelent a larvak kozott.

13.1.1.B. Tiiskés korallsiigér

A tiskés  korallsiigér (Acanthochromis  polyacanthus) esetében a szillo jo
taplalékellatottsagdnak a hatdsiat (anyai hatds) vizsgdltdk az utédok méretére ugy, hogy
laboratériumi  koriilmények kozott tobb, illetve kevesebb tdpldlékot biztositottak a
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ndstényeknek. A tobb tipldlék, mintegy hdromszorosa volt a kevesebbnek. Azt tapasztaltdk,
hogy azoknak a ndstényeknek, akik nagyobb mennyiségli tapladlékot kaptak, az utddaik is
nagyobb méretliek lettek (8%-kal nagyobb méret; 25%-kal nagyobb tomeg). Ezzel
parhuzamosan azt is tanulmanyoztdk, hogy mi a kovetkezménye annak, ha maguk a larvdk
kapnak tobb, illetve kevesebb tapldlékot (kozvetlen kornyezeti hatds). Az eredmények a
varakozdsnak megfeleléen alakultak, vagyis a tobb tdpldlékot kapott larvdkbol nagyobb
méretli adultak lettek (29. napon: 35%-kal; 50. napon 60%-kal hosszabb), mint azokbdl, akik
kevesebb tapldlékot kaptak. Erdekes médon azonban, ha maguknak a larvdknak volt t5bb a
taplaléka, akkor ennek a hatdsa a testméretre messze feliillmuilta az anyai hatast (8% versus
35%).

13.1.1.C. Egy zsizsik faj

Egy polifag zsizsikfaj (Stator limbatus) esetében megfigyelték, hogy a kiillonbozd ndovények
magjai valtozatos szelekcids hatdsokat véltanak ki a peték méretében. A faj két kiilonb6zo
kaliforniai populdcidjat vizsgdltdk, melyek eltérd tipnovényt hasznositottak. Az egyik
populécié ndstényei a sonorai sivatagban endemikus pillangdsvirdgd novény, a zoldvesszo
(Cercidium floridum) magjara petéztek. Ez a magforrds viszonylag alacsony tapértékii, ezért a
larvak tdlélése erdsen fliggott a pete méretétdl, vagyis az abban 1€évé tartalék anyagok
mennyiségétdl. Ugyanakkor a mdsik populdciéban a ndstények a macskakarom akdcia
(Acacia greggii) magjat preferaltdk a petézés szempontjabdol. Ennek a novénynek a magja
magas tapértékll, igy a rajta fejlodo larvak tulélése joval kisebb mértékben fiigg a pete
méretétél. Ennek megfeleléen a két populdcioban jelentés eltérést tapasztaltak a peték
méretében, nevezetesen a macskakaromra petézd populdciobdl szdrmazd ndstények petéi
kisebbek voltak, mint a zoldvesszére petézd populdciébdl szarmazd ndstényeké. Ez a
kiillonbség akkor is megmaradt a két populacié kozott, amikor laboratériumi kisérletekben
kiilonb6z6é magokat biztositottak a néstényeknek a petézésre.

13.1.2. Az anyai hatds specidlis esete az anyai esély-javitds (,,bet hedging”)

Az anyai esély-javitds abban az esetben alakul ki, ha a kornyezet nagyon véltozatos és
kiszamithatatlan. Ilyenkor a ndstény fenotipusosan eltéré utédokat produkdl, vagyis noveli az
utédok variancidjat. A fokozott variancia azt eredményezi, hogy a kovetkezd generdcidéban az
utddoknak csak egy bizonyos hdnyada lesz optimélis fenotipusd. Ennek kovetkeztében
csokken ugyan az adott generdcidban a ndstény fitnesze, de mivel a kornyezet minden
generédcidban kiszdmithatatlan médon véltozhat, az utédok véltozatos fenotipusa esélyt ad arra,
hogy minden generdciéban lesz kozottik optimdlis fenotipus. Tekintettel arra, hogy a
generdciokon ativeld fitnesz, az egyes generdciok fitneszének a geometriai atlaga, a ,bet
hedging” stratégia hosszutavon kifizetddo lesz.

13.1.2.A. Spiraltelepi mohaallat

Az anyai esély-javitas vizsgdltdk a spirdltelepli mohaallat (Bugula nertina) Melbourne
melletti populédcidjdban ugy, hogy a prediciét modellezve, a telep egy jelentOs részét
eltavolitottdk. A ,,preddci6” utdn az egyedek larvai kisebbek lettek, mert az egyedek a
forrasokat elsdsorban a sajat talélésiikbe fektették, és kevesebbet forditottak a szaporoddsra.
Megfigyelték viszont, hogy a ,,predici6” kovetkeztében kiszdmithatatlanna valt kdrnyezetben
a larvdk méretének a variancidja megnott.
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13.1.2.B. Foltosfarku korallstigér

A korallszirteken €16 foltosfarkd korallsiigér (Pomacentrus amboinensis) esetében
tanulmdnyoztdk az anyai esély-javitis egy természetes ausztrdliai populdcidban, a Nagy-
korallzatony egyik szigetének kozelében. A vizsgdlat sordn a populdciot gy manipulalték,
hogy az egyedek egy részét mesterségesen boséges tdpldlékkal lattdk el, mig a populacid
masik részének természetesen valtozatos maradt a tdpldlékellatottsiga. A tovédbbiakban
Osszehasonlitottdk a természetes és a manipuldlt kornyezetben €16 larvdk méretét, és
tartaléktdpanyagaik (olajcsepp, illetve szikzacskd) mennyiségét. Az eredmények a
varakozasnak megfelelden alakultak, a mesterségesen eldidézett taplalékbdség hatdsdra nott a
larvak mérete €s a benniik 1évo tartaléktdpanyagok mennyisége. Ugyanakkor a természetes
populécidban, ahol véltozatos volt a taplalékellatottsdg mértéke, a larvdk kisebbek voltak és
kevesebb tartaléktdpanyagot tartalmaztak. De ezzel péarhuzamosan, a természetes
populécidban fejlédoé ndstények petéinek nagyobb volt méretvariancidja.

13.1.2.C. Keleti tizhasi-unka

Altaldnos az a feltételezés, amely szerint a pete mérete pozitiv korreldciéban van az utédok
életképességével. A keleti tlizhast-unka (Bombina orientalis) esetében azonban azt sikeriilt
bizonyitani, hogy a nagyobb peteméret nem minden kornyezetben jelent szelekcids elényt. A
faj Dél-Korea kisebb atmeneti pocsolydiban él. A pocsolydk mérete, vizhOmérséklete
valtozatos. A kis pocsolydkban, sekély voltuk miatt, nagyon valtoz6 a napi hdmérséklet, mig a
nagyobbak homérséklete kiegyenlitettebb. A kiilonb6z6 pocsolydkban nyomon kovették a kis
és a nagy petékbdl kikeld larvak talélését. Megéllapitottdk, hogy azokban a pocsolydkban,
ahol a homérséklet variancidja alacsony volt (CV=10%), sem a hOmérsékleti kiilonbségek,
sem pedig a pete nagysdga nem befolydsolta a larvdk tulélését. Azokban a pocsolydkban
viszont ahol a hdmérsékleti variancia nagy volt (CV>20%), a tilélés mind a hdmérséklettdl,
mind pedig a pete méretétdl fiiggott. 18 °C-on, a varakozdsnak megfelelden, a nagy petébol
kikelt larvdk tulélése volt nagyobb, mint a kis petékbodl kikelteké. 25 °C-on viszont, a kis
petékbdl kikeld larvak életképessége bizonyult nagyobbnak. Ezeknél a larvdkndl ugyanis a
farok/testhossz ardny nagyobb volt, mint a nagy petébdl kikelt larvdké. Ebbol addddan a
relative kicsi, hosszabb farku larvak gyorsabbak voltak, €s igy a predacionak kevésbé voltak
kitéve.

13.2. A kozos kornyezet hatasa

A ko0z0s kornyezet olyan hatds, amely — az anyai hatdshoz hasonléan — az anyai befektetés
révén valosul meg. Az anyai hatds és az anyai befektetés kozott azonban kiilonbséget kell
tenniink. Mint azt az el6z0 fejezetben lattuk, az anyai hatds a petébe és a tojasba juttatott
tartalék-tapanyag révén valdsul meg, aminek a mennyisége korreldcidéban van az utédok korai
talélésével. Az anyai hatds tehat széles korben elterjedt az dllatviligban. Azokndl az
allatokndl azonban, amelyekre jellemzd a fejlett ivadékgondozds, az anyai befektetés tovabbi
formdi jelennek meg. Az ivadékgondozds sordn ugyanis a sziil6k (dltaldban az anya)
biztonsdgos kornyezetet €s tapldlékot biztositanak az utédok szdmdra. Ennek megfelelden a
nostény utddai egyiitt fejloddnek az egyedfejlodés korai szakaszdban, vagyis az Oket érd
kornyezeti hatdsok hasonléak lesznek. Ez fordul el példdul a madarak esetében a tojdsok
koltése, vagy a fidkdk etetése sordn. A sziili (leggyakrabban az anyai) gondoskodds tehat
kozos kornyezetet teremt az utddok szdmara.
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13.2.1. Példdk a kozos kornyezet hatdsdra

13.2.1.A. Karolinai réce

A karolinai réce (Aix sponsa) esetében példaul a koltési hdmérséklet meghatarozza, hogy a
tojas tartaléktdpanyagainak milyen hanyadat haszndlja az utéd a megfelel6 hOmérséklet
fenntartasara, és mennyit tud tartalékolni a tojasbol torténd kibujas utdni idére. A magasabb
koltési hdmérsékletii fészkekben kikeld fiokak tartalékzsir és -fehérje tartalma magasabb volt,
mint az alacsonyabb koltési hémérsékletti fészkekbdl kikeloké. Igy a magas koltési
homérséklet tobblettartalékot biztositott a fiokdk szdmara a kikelés utdni idészakban és ezzel
novelte tdlélésiiket.

13.2.1.B. A bikafejii szarvasganajtird

A bikafejli szarvasganajtiurd (Onthophagus taurus) himje és nOsténye egyarant részt vesz az
utédgondozasban, amennyiben kozosen gyijtik 0ssze és készitik a tragyagolydkat, amik a
larvak tapldlasdra szolgdlnak. A tragyagolyok mérete meghatiroz6 az utéd mérete
szempontjabol. Keresztezési kisérletekben, a hierarchikus modell segitségével vizsgaltik az
utodok méretének genetikai variancidjit. Az eredmények azt mutattdk, hogy az utédok
pronotum hosszanak a variancidjara aszimmetrikus volt a himek és a néstények hatdsa. Mig a
him sziil6k kozotti kiillonbségek nem befolydsoltdk azt (a himcsaladok kozotti kiilonbség nem
volt szignifikdns), addig a ndstények hatdsa (ndstény-csaladok kozotti kiillonbség) jelentdsnek
bizonyult, a teljes fenotipusos variancia 22%-at tette ki. A nOstény-csalddok kozotti
kiilonbség egyértelmlien az anyai Dbefektetésben mutatkozé kiilonbségekre volt
visszavezethetd, vagyis a k6zos kornyezet hatdsdra.

13.3. Epigenetikus hatasok

Az epigenetikus hatdsok lényegében azt fejezik ki, hogy a fenotipus meghatdrozasdban
nemcsak az allél jellege (domindns vagy recessziv) jatszik szerepet, hanem az is, hogy a
kérdéses allél melyik sziil6tél szarmazik. Az epigenetikus hatdsok hatterében az all, hogy a
sziildkben az adott gén lecsendesitett, vagy aktivalt allapotban van-e jelen. A gének aktivalt,
illetve lecsendesitett dllapota viszont a génmuikodés szabdlyozdsaval all osszefiiggésben és
figgetlen attol, hogy az adott génen milyen allél taldlhat6. A gének aktivalasaban és
csendesitésében tobb alternativ folyamattal kell szamolni:

(1) A DNS molekula citozinjainak metilaltsagi fokdban bekovetkezd valtozasok.

(2) A kromatin struktira médositasa a hiszton fehérjék metilacidja, vagy acetilezése révén.

(3) A regulacié modositasa kis RNS molekulak segitségével.
Az epigenetikus hatdsok leggyakoribb mechanizmusa a citozin metildci6jadban mutatkoz6
eltérés. A metilacio kiillonosen azoknal a citozin bazisoknal fordul el6, amelyeket guanin
kovet. Mivel ez a szituicidé leggyakrabban a gének szabdlyozd régidjdban fordul eld, a
citozinok metilacidja befolydsolja a gén expresszigjat. Ha tul sok citozin van metilalt
allapotban, akkor a gén inaktivalédik. Ennek megfeleléen a nem, vagy csak kevésbé metilalt
citozint tartalmazd gének aktivak. A génexpresszivitds valtozatossiga ismert genetikai
jelenség, lasd az emldsok tarka foltossagat (,,piebald”). Eltéré kornyezetben kiillonbozd lehet a
fenotipus kialakitdsdban szerepet jatszé gének expresszidja, tehdt mdas-mds epigenetikus
valtozatok alakulhatnak ki. Az egerek aguti génjérdl példaul ismert, hogy normal dllapotban
metildlt, tehdt inaktiv. Ha azonban valamilyen kornyezeti hatdsra demetildlédik, akkor
aktivalédik és az dllatok szine kiilonb6z0 dtmenetet mutat a sotét aguti és a vildgos sarga
kozott, a demetilacié mértékének megfelelden. Az aguti gén kiilonb6z6 foku demetildcidjat



77

vizsgdltdk a bevitt tdpanyaghoz hozzaadott biszfenol-A (a polikarbondat muanyagok
alapanyaga) hatdsira. Megallapitottdk, hogy a biszfenol-A képes mddositani az aguti gén
metilaltsdgat, vagyis represszidjanak a mértékét.

Az epigenetikus valtozasok tehdt a kornyezet hatdsara jonnek 1étre. Ebbdl adéddan egy
heterogén kornyezetben a populacié varidbilis lehet a génexpresszids vdltozatokra is, amiket
epigenetikus alléloknak tekintiink. Fontos megjegyezni, hogy ezek az epigenetikus allélok
fiiggetlenek a struktdrgének variabilitdst6l. Az epigenetikus véltozatok tehat fokozzdk a
populédcidk fenotipusos variabilitdsat. Evoliciés szempontb6l azonban csak azok a
génexpresszids vdltozatok a jelentdsek, amelyek Orokolhetok. Szdmos esetben kimutattk,
hogy az epigenetikus valtozatok akar hosszu generdcidkon keresztiil is fennmaradhatnak, és
fliggetlenné valhatnak magétdl a kornyezeti hatdst6l, aminek eredményeként létrejottek.

13.3.1. Az epigenetikus hatdsok kovetkezményei a genotipusos érték és a genetikai variancia
alakuldsdra

Az epigenetikus hatdsok elsdsorban a heterozigéta genotipusokat érintik. A két homozigota
genotipusos értéke nem véltozik: az AA genotipus esetén +a; mig az aa genotipus esetén —a
lesz. Ahol a=(Gaa—Ga,)/2; vagyis a két homozigéta genotipusos értékének eltérése a
kozépértéktdl. A heterozigétdk genotipusos értékét viszont befolydsolhatja az allélok eredete,
tehat o6k kétféle fenotipusban jelenhetnek meg: d+i és d—i; ahol i az epigenetikus hatés
kifejezdje.

Ennek megfelelden eltérd lesz az anyai és az apai allélok hatdsa is. A domindns allél
hatdsa altaldban (10.1. fejezet):

ap =q*{a+d*(g—p)}
Ha azonban eltér6 az anyai és az apai allélok hatasa, akkor:
Az anyai domindns allél hatdsa: aam = q*{(a—1) + d*(q—p)}
Az apai domindns allél hatdsa: aar = q*{(a+1) + d*(q—p)}

Mivel az allélok hatdsdnak szdrmazds szerinti eltérése elsdsorban a heterozigétakban
jelentkezik, ezért az Aa genotipus hatdsa (Gp,.aa) is annak megfelelden valtozik, hogy a benne
1évd dominans allél melyik sziilotol szarmazik. Tekintettel arra, hogy a genetikai variancia
komponenseinek meghatarozasa sordn a genotipusok hatdsabdl indultunk ki (11.2.2. fejezet),
az epigenetikus hatdsok érvényesiilésekor a genetikai variancia is megvaltozik:

Vg = 2pq0t2 + (2pqd)2 + 2pqi2

Ahol 2pqa2 az additiv genetikai variancia komponens; (2pqd)2 a dominancia komponens;
2pqi’ az epigenetikus hatdsokbdl ad6dé variancia komponens.

13.3.2. Példdk az epigenetikus hatdsokra

Az epigenetikus allélok vonatkozdsdban megallapithatunk egy altaldnos Osszefiiggést. Mivel
az epigenetikus allélok génexpresszios valtozatok, ezért lényegében domindnsak vagy
recesszivek. Az aktiv, expresszélt epigenetikus allél a domindns, mig a szupresszalt valtozat a
recessziv. Ugyanakkor a kérdéses gén eredeti allapota is kétféle lehet:

(1) eredetileg szupresszalt dllapotban van, és az epigenetikus allél jelent aktivalodast;

(2) eredeti dllapotaban aktiv, és az epigenetikus allél a szupresszalt valtozat.
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13.3.2.A. A ludfti

A ludfli (Arabidopsis thaliana) esetében mindkét fenti szitudcidra ismeriink példakat. A
SUPERMAN gén a viragforméara hat. Normdl allapotban a gén nem metildlt, tehat aktiv.
Metilacié révén azonban inaktivdlodik, és egyfajta redukdlt virdgforma alakul ki. Ez az
epigenetikus hatds egy szupresszid (funkcidvesztés) révén valdsul meg, tehat recessziv allélt
eredményez. Egy mésik gén (fwa) a virdgzasi id0 meghatarozdsaban jitszik szerepet. Ez a gén
normadl allapotdban erdsen metilalt, tehat inaktiv. Demetildlas révén azonban aktivélni lehet,
aminek eredményeként a virdgzds ideje eltolédik. Ez az epigenetikus véltozat egy
génaktivalas (funkcionyerés) révén valdésul meg, tehdt domindns allél.

13.3.2.B. Az egerek kunkori farka

Az epigenetikus hatdsok Osszefiiggésben lehetnek a gének penetrancidjdval is. Az egerek
kunkori farkat az Axin-fused gén dominéans allélja hatdrozza meg. A gén egyik intronjdban
retrotranszpozon taldlhat6. Ennek metildltsdgi szintje befolydsolja a gén mukodését. Ha
erdsen metilélt, akkor inaktiv (normadl allapot), ha demetilalt, akkor aktivalédik és megjelenik
a kunkori farok. Tehdt ez is egy funkcidnyerés, ahol természetesen az aktiv véltozat a
domindns allél. Az utédokban a gén expresszidja a sziilé fenotipusaval all osszefiiggésben. Ha
a heterozigbta (+/-) sziild fenotipusa dominédns (kunkori farki), akkor az utédai nagyrészt
domindnsak lesznek. Ha viszont a +/— sziild fenotipusa recessziv, akkor az utédok kisebb
ardnyban mutatjdk a dominéns fenotipust. Erdekes médon az Axin-fused gén expresszidja
Osszefiiggésben van a heterozigéta sziilé6 nemével is. A domindns allél megjelenésének aranya
az utédokban jelentdsen nagyobb, ha a heterozigéta ndstény. Amikor példdul a domindns allél
fenotipusosan megnyilvanul a heterozigéta sziiloben, akkor az utédok 76% lesz kunkori farkd,
ha ez a sziil6 a néstény, mig csak 46% ha him.

13.3.3. Genetikai imprinting

A genetikai imprinting lényegében azt fejezi ki, hogy az anyatdl és az apatdl szarmazo
genetikai dllomanyban eltérd epigenetikus allélok vannak jelen, vagyis a gének elcsendesitési
mintdzata kiillonb6z0 a petesejtben €s a spermiumban. A legtobb €l6lény zigétdjaban ez a
mintdzat mintegy ,kiradirozédik” az egyedfejlodés korai stddiumdban, és csak az
ivarsejtképzés sordn jelenik meg tjra. Az emldsokben azonban legaldbb részben fennmarad az
anyai €s az apai gének eltérd expresszios mintdzata. Ez a jelenség azért nem jelent gondot az
emldsokben, mert a diploidia kdvetkeztében egy aktiv gén marad az utédban, mely elegend6 a
funkcié fenntartdsara. Az eltérd elcsendesitési mintdzat akkor nyilvanul meg fenotipusosan,
amikor az utédban egy mutdns gén marad aktiv, és az azt kompenzalé normdlis allél inaktiv
allapotban van jelen. Ezt a jelenséget figyelték meg az egerek inzulin fiiggd novekedési
faktora (Igf2) esetében. A novekedés befolyasolasdban a faktornak és egy receptornak (Igf2R)
egyarant fontos szerepe van. A himek €s a ndstények expresszids mintdzata eltérd a két génen.
Az 1gf2 gén az anyai kromoszéman inaktiv és az apain aktiv, mig az Igf2R gén esetébe éppen
forditott a helyzet, az anyai kromoszéman aktiv, mig az apain represszalt dllapotban van. Az
Igf2 génnek egyik ismert mutécidja torpe novekedést okoz. A heterozigdtik (+/-) fenotipusa
attol fiigg, hogy a mutacié az aktiv apai, vagy az inaktiv anyai kromoszéméan van.

Felmeriil a kérdés, hogy az imprinting fennmaraddsa hogyan alakulhatott ki az
emlOsokben az evolicid sordn, hiszen a parcidlis haploidia még akkor is karos
kovetkezményekkel jar, ha ez a genomnak csak kis hdnyadara terjed ki. A jelenség
magyardzatinak legelfogadottabb valtozata a konfliktus elmélet. A konfliktus elmélet
értelmében a genetikai imprinting annak a kdvetkezménye, hogy kialakult az elevensziilés, és
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ebbdl adéddan eltérové vilt a két ivar befektetése az egyedfejlodés embriondlis szakaszaban.
A himek érdeke az, hogy utédaik a ndstény forrdsait maximadlisan ki tudjdk haszndlni az
egyedfejlddés korai szakaszaiban és igy noveljék tulélési esélyiiket. Ez kiilondsen akkor valik
jelentdssé, ha a ndstények tobb himmel is parosodnak egy szaporodasi iddszakban, és igy tobb
himtél szdrmazé magzatuk van. Ugyanakkor a ndstények akkor tudjdk fitnesziiket
maximalizdlni, ha minden utédjuknak egyformdn tudjdk a forrdsokat biztositani, vagyis az
utddaik talélése az apatdl fiiggetleniil hasonld. Az elméletbdl az kovetkezik, hogy a himek
imprinting mintdzata a korai embriondlis novekedés fokozdsa érdekében alakult ki, mig a
ndstények imprinting mintdzata ezt a hatast kompenzélja. A konfliktus hipotézist timasztja a
két nagy macska féle a tigris (Panthera tigris) €s az oroszlan (Panthera leo) hibridjeinek
fenotipusa. Természetes koriilmények kozott a két faj nem hibridizal, mert eltér6 az
elterjedési teriiletiik. Allatkertekben és rezervatumokban azonban a hibridek 1étrejchetnek. A
tigon a két faj azon hibridje, amelyiknek az anyja volt az oroszldn, és az apja a tigris. Ez a
hibrid relative kistermetti. A liger viszont a legnagyobb ismert macskaféle, akinek az anyja
tigris, mig az apja oroszlan. A két hibrid eltérd fenotipusdnak a hatterében az 4all, hogy a két
fajnak eltér0 a szaporoddsi stratégidja, és ebbdl addéddan eltérd a genetikai imprinting
mintdzatuk. Az oroszlanok falkdban élnek €s a szaporoddsi idészakban a ndstények tobb
himmel is pdrosodnak. Igy rdjuk jellemz6 a fent vazolt eltérés az ivarok imprinting
mintdzatdban. A tigrisek viszont magédnyos dallatok, igy a nOstény rendszerint egy himmel
parosodik a szaporoddsi id0szakban. A tigriseknél tehat sem a himekben nem alakult ki az
embriondlis novekedést fokoz6 him mintdzat, sem pedig a ndstényekben nem jott 1étre az ezt
szupresszald epigenetikus mintdzat. Ha tehat az anya az oroszldn, akkor miikddik a
szupresszid, még akkor is, ha a him tigris epigenetikus mintazata ezt nem teszi sziikségessé.
Ha viszont az anya a tigris, akkor him oroszldn utédainak ndvekedését fokozé imprinting
mintdzat nem szupresszalodik a ndstényben €s az utdéd mérte nagy lesz.
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V. Heritabilitas

14. A heritabilitas fogalma, meghatarozasa regressziés modszerrel

14.1. A heritabilitas fogalma, jellemzo6i

A heritabilitds 6rokolhetdséget jelent. Egy fenotipusos jelleget akkor neveziink 6rokolhetonek,
amikor a sziilok €s az utddok fenotipusa hasonld. Tanulméanyozzuk példaul az alkoholizmust.
Egy ember alkoholizmusa visszavezethetd a kornyezeti és a genetikai hatasokra. Akkor
beszélhetiink az alkoholizmus 6rokolhetdségérol, ha az alkoholista sziilok gyermekei minden
kornyezetben nagyobb valdszinliséggel lesznek alkoholistdk, mint a nem alkoholista sziilok
gyermekei.

Definiciészerlien a heritabilitds azt mutatja meg, hogy egy adott jelleg esetében a
fenotipusos variancia hany szdzalékat hatirozzak meg a genetikai faktorok. A tdgabb
értelemben vett heritabilitds a teljes genetikai variancia ardnydt mutatja meg a fenotipusos
variancidhoz képest:

H?=Vg/ Vp

A sziikebb értelemben vett heritabilitds a genetikai variancia additiv komponensének az
ardnyat mutatja meg a fenotipusos variancidban:

h’>=V/Vp

Mint azt l14tjuk, a heritabilitds kétfajta megkozelitése a jelolésben is érvényesiil. A heritabilitds
0 és 1 kozé esé szam. Minél kozelebb all 1-hez, anndl inkdbb a genetikai faktorok hatdrozzak
meg a fenotipusos varianciat. Ha H*=0 vagy h?=0, akkor a jelleg variancidjanak nincs
genetikai komponense. Ez nem jelenti azt, hogy az adott jelleget nem genetikai faktorok
hatdrozzak meg, csak azt fejezi ki, hogy ezek nem varidbilisak.

A heritabilitds Iényegében a genetikai és a kornyezeti variancia aranyat tiikrozi a
fenotipusos variancidban, hiszen ha eltekintiink a genetikai és a kornyezeti variancia
kolesonhatasatol (Vge=0), akkor Vp=Vg+VEg. Ebbol adéddan, ha H2~0,5 ,akkora Vg~VEg. Ez a
szitudcié akkor alakul ki, ha egy adott jelleg kapcsan két kiilonb6z6 genotipus genotipusos
értéke azonos kornyezetben hozzavetdlegesen annyira kiilonbozik egymastdl, mint egy adott
genotipus kiilonb6z6 kornyezetben mért genotipusos értékei:

Gigi — Gor1 ~ Gig1 — Gigz

Ahol Gig; a G; genotipus genotipusos értéke az E; kornyezetben; Gyg; a G, genotipus
genotipusos értéke ugyanabban a kornyezetben; Gg; a G; genotipus genotipusos értéke az E,
kornyezetben. A heritabilitds mértéke nagyon valtozatos a kiillonboz6 jellegek, és a kiillonb6zo
fajok esetében. A fent emlitett H>~0,5 érték azonban viszonylag gyakran tapasztalhatd,
kiilonosen morfoldgiai jellegek esetében.

Tanulmédnyozzuk a sziikebb és tdgabb értelemben vett heritabilitds értékét egy példan.
Egy hipotetikus novény magassagat vizsgéljuk az F2 generdciéban. Tételezziik fel, hogy a
novény magassagat 2 lokusz (A és B) hatdrozza meg. Az A lokuszon teljes dominancia
figyelhetd meg, ahol ay=da=1 cm. Ezen a lokuszon tehét a harom genotipusos érték:

Gapr=+42; Gpaa=+2; Gaa=0
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Vegyiik észre, hogy ebben a példiban a genotipusos értékeket nem a kozépérték
(C=(Gaa+G,a)/2) segitségével fejeztiik ki, hanem a recessziv genotipushoz képest (lasd 9.1.2.
fejezet):

Gaa=+2a; Gpy=+a+d; G, =0

A B lokuszon viszont a két allél additiv, vagyis dg=0 €és ag=1. A B lokuszon tehit az A
lokuszhoz hasonléan kifejezett genotipusos értékek:

Gpg =+2; Gpp,=+1; Gbb=0

Tekintettel arra, hogy egy dihibrid keresztezés F2 generacidjar6l van sz6, mindkét lokuszon
50% lesz a domindns allél gyakorisaga (p=u=0,5). Ezeknek az adatoknak a segitségével
meghatdrozhatjuk a genetikai variancia komponenseit hipotetikus noévényiink F2
generdcidjaban (lasd 11.2.2. fejezet):

Va=Vaa+Vag= 2pq0.A2 + 21,1V(1]32

Mivel p=q=u=v=0,5, ezért aa=an €és ag=ap (a 11.2.2. fejezet alapjan). Figyelembe véve
tovabba, hogy ay=ag=1, hipotetikus ndvénylink magassdganak additiv genetikai variancidja:

Va=0,5+0,5 =1

A fent hivatkozott fejezetben (11.2.2. fejezet) a genetikai variancia dominancia komponensét
is levezettiik:

Vp = Vp.a + Vo = (2pgda)” + (2uvdg)®

Mivel a B lokuszon az allélok additivek (dg=0), ezen a lokuszon nem kell a dominancia
komponenssel szdmolni. A névény magassdgdnak a dominancia variancidja az A lokusz
alapjan tehat:

Vp =0,25
Hipotetikus novényiink magassdganak teljes genetikai variancidja az F2 generdcidban tehdt:
Ve=Va+Vp=1+0,25=1,25

Tételezziik fel, hogy az F2 generdcioban tapasztalt fenotipusos variancia Vpgp=1,55 volt.
Vagyis ebben a kisérletben a kornyezeti variancia Vg=Vp[1Vg=1,5511,25=0,3. Most mér
minden adat rendelkezésiinkre all, hogy kiszdmitsuk a tdgabb és a sziikebb értelemben vett
heritabilitast:

H*=Vs/Vp=125/155=0,81 és h>=V,/Vp=1/1,55=0,65

Lathat6, hogy a tdgabb értelemben vett heritabilitds értéke nagyobb, mint a sziikkebb
értelemben vett heritabilitdsé. Ez nem csoda, hiszen a genetikai variancidnak az additiv
komponensen kiviil még dominancia, sOt interakciés komponense is van: Vg=Va+Vp+Vi.
Ebbdl kovetkezik, hogy a V>V a.
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14.2. A heritabilitas meghatarozasa regressziés modszerrel
14.2.1. Regresszioanalizis

A regresszids egyenes két valtozo linedris korreldcigjat fejezi ki. Az X a fiiggetlen, migaz Y a
fliggd valtozo, melyek kozott az alabbi osszefiiggés érvényesiil:

Y=c+p*X+9d

Ahol ¢ a tengelymetszet, vagyis ha X=0, akkor c=Y; f a meredekség, ami megmutatja azt a
valtozast a fliggd valtozo értékében (AY), amely akkor kovetkezik be, ha a fiiggetlen véltozé
egy egységgel né (AX=1); o a hiba, vagyis az aktudlis Y értékek véletlen eltérése az egyenes
alapjan szamitott értéktdl, tehat £3;=0. A meredekség az aldbbi mdédon adhaté meg:

B=Cov(X,)Y)/ Vx

Ahol Cov(X,Y) a két valtoz6 kovariancidja, mig a Vx az X variancidja. A regresszio 4ltal
magyardzott variancia hanyadot pedig a determinéciés egyiitthaté adja meg:

R*= Vg /Vr
Ahol Vg a regresszi6 éltal magyardzott variancia, mig Vr a totalis variancia.
14.2.2. Sziilo-utod regresszio

Intuitive belathatjuk, hogy ha egy jelleg 6rokolhetdsége a sziilok és az utddok fenotipusos
hasonlésagat fejezi ki, akkor ennek az Orokolhetéségnek a mértéke (heritabilitds)
meghatdrozhat6 a sziil6-utdd regresszio segitségével. A sziil6-utdd regresszid elemzése sordn
a fiiggetlen véltoz6 az anya, vagy az apa fenotipusos értéke (X=Sz;), a fliggd valtozé pedig az
utdd fenotipusos értéke (Y=U;). Ha ezeket az ért€keket kiilonbozd csaladokban megmérjiik,
majd abrazoljuk, akkor minél nagyobb mértékii a jelleg 6rokolhetdsége, anndl szorosabb lesz
az Osszefiiggés a sziilok és az utddok fenotipusa kozott. Mint azt kordbban lattuk, a
regresszids egyenes egyik legfontosabb jellemzdje a meredekség, ami a sziilo-utdd regresszid
esetén:

B =Cov(Sz,U)/ Vg,
Egy korébbi fejezetben (12.1.1. fejezet) mar megéllapitottuk, hogy a sziil6-utéd kovariancia:
Cov(Sz,U) = 1/2*V

Az is beldthaté tovabba, hogy Vs,=Vp. A sziil6-utdd regresszidé egyenesének meredeksége
tehat:

B=1/2*¥VA/Vp

Mivel: h’=Va/Vp, a sziil6-utéd regresszid egyenesének meredeksége alapjan kozvetleniil
megallapithatjuk a sziikkebb értelemben vett heritabilitast:

B = 1/2%h?
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Ha pedig a fiiggetlen véltoz6 nem csak az egyik sziilo fenotipusos értéke, hanem a két sziilo
fenotipusos atlaga (X=(NSz;+HSz;)/2; ahol HSz; az i egyed apjanak, mig NSz; az egyed
anyjanak a fenotipusos értéke), akkor:

p=n’

14.2.3. Példdk a sziil6-utod regresszio vizsgdlatdra

14.2.3.A. Az énekes verébsarmany csOrmérete

Mint azt egy kordbbi fejezetben (13.2. fejezet) megdllapitottuk, a kozds kornyezet
befolyésolja a fenotipusos varianciét. Felvetddik tehat a kérdés, hogy vajon a k6zos kornyezet
hat-e a heritabilitdsra? Tanulmédnyoztdk a csOrméret heritabilitdsat az énekes verébsarmany
(Melospiza melodia) egyik természetes populdcidjaban sziil-utdd regresszio segitségével. A
vizsgalatokban manipuldltdk a fészkeket, és tojascsere révén a ndstények részben a sajit
utddaikat, részben pedig idegen utédokat neveltek. Mikor a sziil6-utdd regressziot a bioldgiai
utddokkal végezték el, akkor szignifikdns volt a regresszid, és a heritabilitds nagyon magas
értéknek adodott (h2=0,98). Amikor viszont a ,,nevelt” utédokkal végezték el az analizist,
akkor a sziil6-utdd regresszié nem bizonyult szignifikdnsnak. Megéllapithatjuk tehdt, hogy a
kozos kornyezet nem befolydsolja a heriatbilitast.

14.2.3.B. A kozepes foldipinty csormérete

1977-ben egy sulyos aszdly kovetkeztében jelentds pusztulds tortént Daphne szigetén
(Galapagosz szigetek) a kozepes foldipinty (Geospiza fortis) populdcidban. A pusztulds
szelektiv volt, elsésorban a nagyobb csOrméretli madarak maradtak életben. Mivel a csOrméret
heritabilitdsat mar vizsgaltdk egy korabbi, az aszdlyt megel6z6 évben, kivadld lehetdség
adddott arra, hogy a heritabilitds mértékét Osszehasonlitsdk a szelekcié eldtti és utdni
populédcidban. A két idoszakra megéllapitott regresszids egyenesek parhuzamosak voltak,
vagyis a meredekségiik megegyezett, csak a tengelymetszetben volt eltérés. Szelekcid
hatdséra tehat csak a jelleg fenotipusos dtlaga valtozott meg, de a heritabilitisa megmaradt.

14.2.3.C. Az afrikai bolcsészaju hal petefoltja

Az afrikai bolcsoszdji halak szaporodasa kiils6 megtermékenyitéssel torténik, majd a
nostények a szdjukba veszik a megtermékenyitett petéket, és ott nevelik az utdédokat. A
Haplochromini tribusz fajainak himjeinél a farok alatti szon sargds foltok, petefoltok
taldlhatok, melyek feltehetéen megtévesztik a ndstényeket, és mint a petéket, megprobaljak
oket felszedni. Ez az inger elOsegiti a himek sperma ejakulacidjit, vagyis a peték
megtermékenyitését. A foltok szdma néhdny fajndl varidbilis. Az Astatotilapia burtoni
esetében megdllapitottdk, hogy a foltok szdma korrelacioban van a him méretével, és
dominanciastituszaval. A foltok szama tehdt egy szigndl a ndstény szdmadra, ami a test
méreténél viligosabban mutatja az adott egyed dominancia fokét a himek ko6zott. A petefoltok
szdma az apa-fid regresszi6 vizsgalata alapjdn kozepesen magas heritabilitdsi: h?=0,50. Mivel
a pete-foltok szdma a him dominancidjit, és igy a kondicigjat is jelzi a ndstényeknek,
feltehetden szexudlis szelekcid hat ra.

14.2.3.D. Edit tarkalepkéje

A rovarok tapnovény-preferencidja egy sokat tanulmanyozott kvantitativ jelleg. Az Edit
tarkalepkéjének (Euphydryas editha) egyik Sziklas-hegységi populédcidja példaul két
tdpnovényt haszndl: a landzsas utifiivet (Plantago lanceolata) €s a kisvirdgi Collinsiat
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(Collinsia parviflora, Plantaginaceae). A kiilonb6zd habitatokban a két tdpndvény faj eltérd
ardnyban fordul eld, ennek megfeleléen az ott él6 tarkalepke populdciok tapnovény-
preferencidja is kiillonbségeket mutat. A tdpnovény-preferencia heritabilitdsat anya-lany
regresszi6val vizsgdlva megdllapitottdk, hogy a jelleg heritabilitdsa nagyon magas h’=0,9. A
tovabbiakban megvizsgdltdk, hogy az anya tdpnovény-preferencidja hogyan hat az utédok
fejlodésére. Azt tapasztaltdk, hogy az utifiivon nevelkedd hernydk tomege egy adott fejlodési
stddiumban az anya tdpnovény-preferencidjatdl fiiggott. Nevezetesen, ahogy nott a ndstények
utifti irdnti preferencidja egyre nagyobb volt az utifiivon nevelt hernydk tomege. Hasonld
tendencidt tapasztaltak a kisvirdgu Collinsia esetében is. A korrelacié az anya tapnovény-
preferencidja és az utédok testtomege, és ezaltal a fitnesziik kozott 1ényegében egy diszruptiv
szelekcids hatds, ami segit a tdpndvény-preferencia variabilitdsdnak a fenntartdsdban.

15. A heritabilitas meghatarozasa keresztezési kisérletekben,
a hierarchikus modell alkalmazasa

15.1. A hierarchikus modell

A 12. fejezetben mdr lattuk, hogy a keresztezési kisérletek hierarchikus modelljének a lényege
az, hogy egy him egyedet tobb nésténnyel parositanak. Igy egy ndstény utddai teljes testvérek
(apjuk és anyjuk is azonos), akik a ndstény-csalddot alkotjdk. Az azonos himmel paroztatott
kiilonbozd ndstények utddai pedig féltestvérek, akik a himcsalddokat képezik. Ebbol adéddan
a hierarchikus modellben a totalis variancia (V) a kdvetkezd (lasd 12.2.2. fejezet):

Vt=Vuk + Vnk + VB

Ahol Vg a him-, Vg pedig a ndstény-csaladok kozotti variancia, mig a Vg a nostény-
csaladokon beliili variancia. Mivel a csoportok kozotti variancia megegyezik a csoportokon
beliili kovariancidval:

Vxk = Cov(TT) és Vuk = Cov(FT)

Vagyis a ndstény-csalddok kozotti variancia megegyezik a teljes testvérek kozotti
kovariancidval, mig a himcsalddok kozotti variancia nem mds, mint a féltestvérek
kovariancidja. Ugyanakkor a 12.1.2. és a 12.1.3. fejezetekben megallapitottuk, hogy:

Cov(TT)=Va2+ Vp/4 és Cov(FT)=V,/4

15.1.1. A csoportok kozotti korreldcio (t)

A csoportok kozotti korrelacid (t) a teljes variancia azon hdnyada, amit a csoportok kozotti
kiillonbségek magyardznak meg:

t=Vk/Vr

Ahol Vi a csoportok kozotti variancia, Vr pedig a totdlis variancia. A csoportok kozotti
korrelacié tehdt a csoportok kozotti kiilonbségek relativ nagysdgat mutatja a totélis
varianciaban.
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15.1.1.A. Féltestvérek (himcsalddok) kozotti korrelacid

A fentiek alapjan tehat a himcsalddok kozotti korrelacié (tyk), vagyis a féltestvérek kozotti
korrelacio (tgr):

tak = trr = Vak / V1
Ahol Vyg=Cov(FT)=V a/4; mig V1=Vp. A féltestvérek kozotti korrelacio tehit:
ter = 1/4%V A/Vp

Mivel: h? = VA/Vp:
tpr = 1/4%h?

Vagyis:
h* = 4%tgr

15.1.1.B. Teljes testvérek (ndstény-csaladok) kozotti korrelacid

Hasonl6 gondolatmenet alapjan a ndstény-csalddok kozotti korrelacidt (tng=trr) is
elemezhetjiik:

trr= Vnk/ V1
Ahol Vng=Cov(TT)=Va/2+Vp/4; mig V1=Vp. A teljes testvérek kozotti korreldcié tehat:
trr = (VA/2 + Vp/4) / Vp = 1/2% Vo/Vp + 1/4* Vp/Vp
Ha nincs dominancia, akkor Vp=0:
trr = 1/2¥Va/Vp = 1/2%h?

Azaz a heritabilitas:
h2 = 2%t

Ha tehat nincs dominancia, akkor a féltestvérek és a teljes testvérek kozotti korrelacié kozott
az alabbi Osszefiiggés van:

2%ty = 4%tpr

15.1.2. Hierarchikus ANOVA

A hierarchikus ANOVA sordn a variancidnak a kovetkezd szintjeivel szdmolunk:
himcsalddok kozotti, nOstény-csaladok kozotti és nostény-csalddokon beliili variancia. Az
ANOVA kozvetlen eredménye az egyes szintekre kapott szabadsagi fokok szdma (,,degree of
freedom”), valamint az SS (,,sum of squares”: eltérésnégyzet 0sszeg) és MS (,,mean sum of
squares”: dtlagos eltérésnégyzet Osszeg) értékek tdbldzata. A variancia-komponensek
kiszamitasdhoz az MS értékeket hasznaljuk. Tételezziik fel példaul, hogy a vizsgdlatunkban
10 him mindegyikét 3 nosténnyel paroztattuk, és minden nostény 10 utddjandl mértiink meg
egy fenotipusos jelleget. Akkor ebben a kisérletben a vizsgélt 300 utéd 10 himcsalddhoz,
illetve 30 ndstény-csaladhoz tartozik. Képzeljiik el, hogy a hierarchikus ANOVA-t elvégezve
az alabbi eredményeket kapjuk:
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DF SS MS
Himcsaladok 9 4230 470
N&stény-csaladok 20 3400 170
Utédok/ndstény 270 5400 20

Lathat6, hogy az MS értékek tulajdonképpen az egy szabadsdgi fokra esé SS értékek:
MS=SS/DF. A variancia-komponensek kiszamitasdhoz a legals6 szintrdl (ndstény-csalidokon
beliili variancia) indulunk.

Vg = MSun=20

Ahol MSynx a ndstény-csalddokon beliil, az utédok kozott szamitott MS érték. A ndstény-
csaladok kozotti variancia (Vnk) szdmitdsdhoz azonban figyelembe kell venni az alatta 1évo
szint variancidjat, és ezt a nostény csaladok utddszamara kell vonatkoztatni:

Vxk = (MSy — MSun) / Nun

Ahol MSy a néstény-csalddok szintjén tapasztalt MS érték, Nyx pedig a ndstény csalddok
utédszama. Hipotetikus példank adatai ebbe az 0sszefiiggésbe behelyettesitve:

Vnk =(170-20)/10=15

A himcsalddok kozotti variancia (Vgg) szdmoldsandl viszont a ndstény-csalidok MS értékeit
kell figyelembe venni, és tekintettel kell lenni a himcsalddok utédszdmara:

Vik = MSH — MSn) / NNv*Nun

Ahol az MSyk a himcsalddok kozotti atlagos eltérés négyzetdsszeg; Ny a ndstény-csaladok
szdma; Ny a ndstény-csalddokon beliili dtlagos utédszam. A példa adatai alapjan:

Vuk = (470-170)/3*¥10=10
Miutédn minden komponenst kiszamoltunk, 6sszesithetjiik a totélis varianciat:
Vr=Vuk+ Vnk + Vng
Hipotetikus példankban ez:
Vr=10+15+20=45

A totdlis variancia (V1) és a himcsaldidok kozotti variancia (Vpg) segitségével
meghatdrozhatjuk a himcsalddok, vagyis a féltestvérek kozotti korrelaciot (ter)

trr = Vak / Vo =10/45 = 0,22

Korabban mar lattuk, hogy a féltestvérek kozotti korrelacio segitségével kiszamithaté a
sziikebb értelemben vett heritabilitds:

h? = 4*tpp = 4%0,22 = 0,88
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Adatainkbdl ugyanakkor meghatdrozhatjuk a ndstény-csalddok, vagyis a teljes testvérek
kozotti korrelaciot is:

trr = Vnk / Vo =15/45 =0,33

Mint azt az el6z0 fejezetben lattuk, a teljes testvérek kozotti korrelaciébol azonban csak akkor
tudunk heritabilitast szamolni, ha nincs dominancia. Ebben az esetben:

A mi példiankban azonban 4tpr = 0,88; mig 2ttt = 0,66. Hipotetikus példdnkban tehat a teljes
testvérek kozott fellépd dominancia variancia miatt, csak a féltestvérek kozotti korrelacid
alapjan éllapithatjuk meg a heritabilitas értékét.

15.1.3. Klonok vizsgdlata, a tdgabb értelemben vett heritabilitds

A Kklénok genetikailag teljesen azonos egyedek. Igy a klénokon beliili variancia a kérnyezeti
kiilonbségeket tiikkrozi (Vg), mig a kiillonbozé kloénok kozotti variancia a genetikai
kiilonbségekre vezethetd vissza (V). Igy a vegetativ szaporodassal jellemezhetd él6lények
fenotipusos jellegeinek a tagabb értelemben vett heritabilitidsa meghatarozhato:

VT = VKK + VKB

Ahol Vkx a klénok kozotti, Vkg a klonokon beliili variancia. A tdgabb értelemben vett
heritabilitas tehat:

H? = Vgk / Vp

A rezglnyér levél alakjanak (szélesség/hosszisag) a heritabilitdsat vizsgaltdk Oregon
allamban, a Salt Lake volgy két kiilonb6zd populacidjanak 3-3 klonjanal. A kloénokon beliili
variancia atlaga Vgp=0,0043, mig a klénok ko6zotti variancia Vggx=0,0056 volt. Ebben a
vizsgalatban tehat a totélis variancia V1=0.0099 volt. A rezgdnyar levél alakjanak a tdgabb
értelemben vett heritabilitdsa tehat:

H* = Vg / Vr = 0,0056 / 0,0099 = 0,57

16. A heritabilitas altalanos jellemzoi
16.1. A heritabilitas értelmezése

Heritabilitasrél csak olyan jelleg kapcsan beszélhetiink, ami varidbilis. Rogziilt 6roklodésu
jellegeknek (pl. végtagok szdma) nincs heritabilitdsa, bar genetikailag meghatirozottak. A
heritabilitds kapcsdn egy masik fontos tényezd annak standard hibdja. Ha ugyanis a becsiilt
heritabilitds h’=0,4, mig annak standard hibdja 0,3, akkor statisztikailag nem tudjuk igazolni a
jelleg heritabilitasat.

A heritabilitds populéciofiiggd, tehdt nem beszélhetiink altaldban egy fenotipusos jelleg

.....

adott variabilitdsa populaciora jellemzd.

h?=VA/Vp
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variancia mértéke fiigg a kornyezeti hatdsokt6l. Mivel a haszondllatok szamos jellegének a
heritabilitasat kiilonbozd kutatocsoportok parhuzamosan vizsgaltdk, igy szinte minden jellegre
nézve tobb heritabilitasi értéket taldlhatunk a szakirodalomban. A hazitytk esetében példaul a
tojasok tobb jellemzdjének is tanulmanyoztdk a heritabilitdsit. A tojds tomegének a
heritabilitdsa 0,3 és 0,8 kozott valtozott a kiillonbozd vizsgdlatokban, de hasonlé dimenziéban
mozgott a tojashéj szinének, vagy a tojas fehérje tomegének a heritabilitasa is. Ugyanakkor a
tojas sarga tomegének a heritabilitasa kissé alacsonyabbnak mutatkozott, 0,25 és 0,55 kozott
valtozott.

16.1.2. A kornyezet hatdsa a heritabilitdsra

16.1.2.A. Az apécalud

Az apécalid (Branta leucopsis) Gotland szigetén €16 populdcidiban figyelték meg, hogy az
adultak harom kiilonb6zd fenotipus kategdridba tartoztak a testtomegiik alapjan: nagy,
kozepes és kisméretli egyedek. A testtomeggel parhuzamosan noétt a tarzusz €s a fejhossz is az
egyes kategoridkban. Mivel a legeld teriiletek heterogének voltak, a fenotipusos kiilonbségek
hattere feltehetden a taplalék eltérd fehérje tartalma volt. Mindharom fenotipus kategéridban
megvizsgaltak a kiilonbozo jellegek heritabilitasat sziilo-utdd regresszid alkalmazdsdval. Az
eredmények elemzése sordn megdllapitottdk, hogy a fejhossz esetében nemcsak a jelleg
fenotipusos értéke kiilonbozott az harom kategdridban, hanem a jelleg heritabilitasa is. Minél
nagyobb volt a fej hossza, anndl nagyobbnak adddtak a heritabilitasi értékek is. Ugyanakkor a
testtomeg, illetve a tarzusz hosszédnak a heritabilitdsdban csak két kategéria mutatott eltérést: a
tdpanyagban szegény legelok kisebb egyedeit alacsonyabb heritabilitdsi értékek jellemezték,
mig a kozepes €s a j6 legelok nagyobb egyedeinél magasabb heritabilitasi értéket tapasztaltak
mindkét jelleg esetében.

A populaci6 kiilonb6z6 mikro-kdrnyezetben €10 tagjaira tehat eltérd heritabilitasi értékek
voltak jellemzdk tulajdonképpen minden vizsgalt fenotipusos jelleg esetében.

16.1.2.B. A rizszsizsik

A rizszsizsiket (Sitophilus oryzae) mintegy 50 generdcion keresztiill buzdn nevelték
laboratériumi koriilmények kozott. Ebbdl a kisérleti populdciobdl két szubpopulaciot
alakitottak ki: az egyiket tovédbbra is buizan tartottdk, mig a masikat sdrgaborsén nevelték. A
fitnesszel kozvetleniil kapcsolatban all6 jellegek (egyedfejlédés iddtartama, és az egyedek
mortalitdsa) estében vizsgaltdk az additiv genetikai varianciat (V) és a két jelleg kozotti
genetikai korrelacié alakuldsat. Az eredmények azt mutattak, hogy az dj tipnovényen mindkét,
a fitnesszel szoros korreldcidban 4ll6 jelleg esetében nott az additiv genetikai variancia, és
megvaltozott kozottiik a genetikai korreldcié irdnya is. Ezek a jelenségek valdsziniileg 1j
gének expresszidjdval, és ennek megfelelden 1) kdlcsonhatdsok (episztazis, vagy pleiotrépia)
megjelenésével magyarazhatok.

16.2. A sziikebb és a tagabb értelemben vett heritabilitas
A sziikebb és a tdgabb értelemben vett heritabilitds kozott az az alapvetd kiilonbség, hogy

milyen genetikai komponensek hatdsat veszik figyelembe. A tdgabb értelemben vett
heritabilités a teljes genetikai variancidval szamol:

H? = Vg/Vp
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Ahol Vg=VA+Vp+V] vagyis a tigabb értelemben vett heritabilitisban minden genetikai
komponens szerepet jatszik. Ugyanakkor a sziikebb értelemben vett heritabilitdsban csak az
additiv genetikai komponens szerepel:

h? = Va/Vp
Ebbol kovetkezik:

H? > h?

16.3. A heritabilitas és a szelekci6 kapcsolata

Mivel a populdcié variabilitdsara szamos tényezd, mindenek elott a szelekcid is hat, ezért
célszerli megvizsgélni a szelekcid és a heritabilitds kozotti kapcsolatot. Ezt ugy tehetjiik meg
a legegyszerlibben, ha 0sszevetjiik az erésen és a mérsékelten szelektélt jellegek heritabilitdsat.
Az erdsen szelektalt jellegek szoros kapcsolatban allnak a fitnesszel, ilyenek példaul az
életmenet-jellegek. Ha a kiillonboz6 fajok valtozatos életmenet-jellegeinek a heritabilitasi
értékeit tanulmédnyozzuk, akkor azt latjuk, hogy ezek 50%-a relative alacsony: h?<0,24. A
mérsékelten szelektalt jellegek kozé tartozik a legtobb morfologiai jelleg. Az életmenet-
jellegekhez hasonldan a kiillonbozd fajok morfoldgiai jellegeinek a heritabilitdsdra kapott
értékeket is Osszesithetjiik. A morfoldgiai jellegek esetében azonban azt latjuk, hogy ezeknek
az 50-%-nal h2<0,4 értéket tapasztalunk.

16.3.1. Példdk a heritabilitds és a szelekcio kapcsolatdra

16.3.1.A. A gimszarvas

A gimszarvasokndl (Cervus elaphus) hasonlitottdk 6ssze a morfoldgiai és az életmenet-
jellegek heritabilitdsat. Azt figyelték meg, hogy a morfoldgiai jellegek a fitnesszel kevésbé
korreldlnak, viszont magas a heritabilitdsuk. Ugyanakkor az életmenet-jellegek €s a fitnesz
kapcsolata szoros, de ezeknek a jellegeknek alacsony a heritabilitdsa. A jelenség hétterében
feltehetéen az éll, hogy az erdsen szelektalt jellegeknek (fitnesszel szorosan korreldlnak)
relative alacsony a genetikai variancidja.

16.3.1.B. Az erdei béka

Az erdei béka (Rana sylvatica) esetében 0sszehasonlitottdk a testméret és a larvélis fejlodés
hosszanak a heritabilités értékeit Eszak-Amerika eléré klimdju teriiletein: (a) marylandi alfold,
ahol hosszi a vegetdcids periddus; (b) kanadai tundra, ahol viszont révid a vegetacids
periddus. Az alfoldi teriileten, vagyis hosszi vegeticiés periddus esetén, a szelekcid
szempontjabol kritikus jelleg a kompeticiés képesség, ami szoros korreldcioban van a
testmérettel. Ezen a teriileten a testméret variabilitdsa és heritabilitdsa egyarant alacsonynak
adédott: h’=0,08. Ugyanakkor az alféldon a larvélis fejlddés hossza meglehetdsen varidbilis
jelleg, igy erre nézve a heritabilitds is nagy volt: h’=0,27. A tundrén viszont, ahol révid a
vegetdcids periddus, a szelekcidsan Kkitiintetett jelleg éppen a larvalis fejlddés hossza. A
tundrén é16 populdciékban tehat ennek a jellegnek volt kicsi a heritabilitdsa: h’=0,07. Ezzel
szemben a tundrdn a testméret kevésbé jelentOs a szelekcid szempontjdbdl, vagyis ebben a
kornyezetben a testméret egy meglehetdsen varidbilis jelleg. Ennek megfelelden a testméret
heritabilitdsa a tundran é16 populdciékban meglehetésen nagy volt: h*=0,27
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VI. Genetikai korrelacio

17. A genetikai korrelacié kiilonb6z6é megkozelitése

17.1. A rokonok kozotti korrelacio

A 11.1.3. fejezetben mar foglalkoztunk a rokonok kozotti korreldcidval, ami megmutatja,
hogy egy fenotipusos jelleg értékei hogyan korreldlnak a kiilonb6z6 szintli rokonsdgban allé
egyedek kozott. A rokonok kozotti korrelacid tanulmdnyozdsdban az iker-vizsgélatok a
leghangsulyosabbak, amikor 0sszehasonlitjdk az egy- és a kétpetéju ikrek kozotti korrelaciod
mértékét. Az egypetéjli ikrek esetében a genetikai dllomdany teljesen azonos, ami egy kordbbi
kifejezést (12.1. fejezet) alkalmazva azt jelenti, hogy minden lokuszokon 2 szdrmazésilag
azonos allélt (IBD) hordoznak. A genetikai azonossdgon til, az egypetéjli ikrek még kozos
kornyezetben is élnek, a koztiik tapasztalhaté fenotipusos kiillonbségek tehat csak az egyedileg
hato, random kornyezeti hatdsokra vezethetOk vissza. Ennek megfelelden az egypetéjli ikrek
kozotti genetikai korrelacié magas: R*~1. A kétpetéjli ikrek 1ényegében egy idoben sziiletett
teljes testvérek, vagyis a genetikai dllomanyuk csak részben kozos (12.1.2. fejezet: 0 IBD
génjeik 25%-an, 1IBD génjeik 50%-an, 2IBD génjeik 25%-én), tovabbda Ok is kozos
kornyezetben élnek. A teljes testvérek kozotti genetikai korrelacié tehdt valtozatos értéket
mutathat: 1>R*>0,5. Ha az egypetéjii és a kétpetéjli ikrek kozotti kovariancidt hasonlitjuk
0ssze, akkor az egypetéjli ikrek esetében:

COV(MZ) =Va+Vp

Ahol MZ az egypetéjli, vagyis monozigétikus ikreket jeloli. Mivel a kétpetéjii ikrek
lényegében teljes testvérek (12.1.2. fejezet):

Cov(DZ) =Cov(TT)=1/2 VA + 1/4 Vp

Ahol DZ a kétpetéjii, tehat dizigdtikus ikreket jeloli. Els6 megkozelitésben tehat a genetikai
variancidk kozotti kapcsolat a két ikerparban: Vgpz ~ 1/2Vgmz, ahol Vgpz a kétpetéji
(dizigétikus) ikrek genetikai variancidja egy adott fenotipusos jelleg kapcsidn, mig Vgmz az
egypetéjii (monozigétikus) ikreké.

17.1.1. Genetikai konkordancia

A genetikai korreldciotol meg kell kiillonboztetni a genetikai konkordancidt, ami egy adott
fenotipus kozos megjelenésének a gyakorisdgat (valdszintiségét) jelenti a kiillonbozd szintii
rokonok esetében. A genetikai konkordancia elemzése is dltaldban az egy-, és kétpetéju ikrek
Osszehasonlitdsaval torténik. A hasonld fenotipus ugyanis nem csak genetikai hasonldsag
kovetkezménye lehet, eldidézhetik hasonld kornyezeti hatdsok is. Vagyis a konkordancia a
kozos kornyezet révén is kialakulhat a kiillonboz6 ikerparok esetében. SOt, a k6zos kornyezet
hatdsat éppen az mutatja meg, hogy mennyire kiilonbozik a jelleg konkordancidja az egy-,
illetve kétpetéjli ikrek kozott. Azt varjuk, hogy a konkordancia magasabb az egypetéjli, mint a
kétpetéjii ikrekben, hiszen az ¢ esetilkben nem egyszeriien genetikai hasonldsdgrél, hanem
genetikai azonossdgrol beszélhetiink. Ha tehdt egy jellegnél azt tapasztaljuk, hogy a
konkordancia mértéke hasonl6 az egy-, illetve kétpetéjli ikrekben, akkor ez arra utal, hogy a
fenotipus kialakitdsdban nagyobb szerepe van a kozos kornyezet hatdsanak, mint a genetikai
faktoroknak. A konkordancia mértékét leggyakrabban kiilonboz6 betegségek eldforduldsanal
tanulmanyozzdk. Megallapitottdk példaul, hogy az autizmus esetében a konkordancia mértéke
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~64% az egypetéjli, mig mindossze ~9% a kétpetéjli ikrek esetében. Ez arra utal, hogy az
autizmus el6fordulédsa elsdsorban genetikai okokra vezethetd vissza. A serdiilokori pattandsok
megjelenésének a konkordancidja viszont ~14% az egy-, €és a kétpetéjii ikrekben egyardnt. De
a nok alkoholizmusanak a konkordancidja is hasonl6: 34% a kétpetéjli és 31% az egypetéjli
ikrek esetében. Ezek a jellegek tehat elsOsorban a k6zos kornyezet hatdsara alakulnak ki.

17.2. A fenotipusos jellegek kozotti korrelacio

A fenotipusos jellegek kozotti korrelacié azt mutatja meg, hogy két vagy tobb fenotipusos
jelleg kozott van-e 6sszefiiggés a kiilonb6z6 egyedekben. Minden jelleg fenotipusos értékét a
genetikai és a kornyezeti faktorok hatarozzak meg:

Xjelleg: Px=Gx +Ex és YJelleg Py =Gy + Ey

A két jelleg fenotipusos korreldcidja tehdt a genetikai és a kornyezeti korreldciot is magéba
foglalja. A genetikai korrelaci6é a Gx — Gy kapcsolatat; mig a kornyezeti korrelacié az Ex — Ey
kapcsolatat takarja. A fenotipusos korreldcié egyik ismert példdja, hogy a tobb tejet termeld
teheneknek alacsonyabb a fertilitisa. Ennek a két jellegnek a kapcsan akkor beszéliink
genetikai korreldcior6l, ha egy bikdknak a tobb tejet termeld ledny-utddainak egyuttal
alacsonyabb a fertilitdsa is. Vagyis a genetikai korreldcié 1ényegében a két jelleg
tenyészértékének (9.2.2. fejezet) a korrelacidja. A genetikai korrelacié hatterében a két
jelleget meghatdrozé gének kozotti kolcsonhatds (episztatikus hatdsok), vagy expresszidjuk
kozos szabalyozasa (pleiotrdpia) all, esetleg fizikai kapcsoltsag figyelhetd meg kozottik. A
kornyezeti korreldcié viszont kozos kornyezeti hatdsokra utal. A genetikai és a kornyezeti
korrelacié nem mindig jelenik meg parhuzamosan. Ebb0l az is kovetkezik, hogy a jellegek
kozotti fenotipusos korrelacié nem feltétleniil jelenti a genetikai korrelacié meglétét. A
tenyésztett dllatok (juh, szarvasmarha, stb.) izomzatdnak a nagysdga és fertilitdsa kozott
példaul feltehetéen nincs genetikai korrelacié. Ugyanakkor a taplalékellatottsag mértéke, mint
kornyezeti faktor, hasonlé hatdst gyakorolhat mindkettore, és ezaltal fenotipusos korreldciot
eredményez. Ha az X és Y jelleg heritabilitdsa egyardnt magas, akkor a fenotipusos
korrelacioban a genetikai kolcsonhatdsok a meghatarozok. Ha viszont barmelyik jelleg
heritabilitdsa alacsony, akkor a fenotipusos korreldcidban a kornyezeti korrelacié domindl.

17.2.1. A korreldcio jellemzoi

A korreldci6 pozitiv és negativ egyarant lehet. Példaul a szalagos-kigy6 fajok (Thamnophis)
esetében a tetradotoxin rezisztencia €és a mozgas sebessége negativan korreldl. Ugyanakkor a
tehén-borsé zsizsik (Callosobruchus chinensis) esetében a ndstények testtomege €s a peték
mérete kozott pozitiv a korrelacio.

Mint azt az eldbb lattuk, a kornyezet markdnsan hat a fenotipusos korreldcidra. A
sz0jazsizsik (Callosobruchus maculeatus) esetében a magelldtottsag hatdrozza meg, hogy a
nostény éElettartama és fekunditdsa kozott milyen irdnyud a korrelacié. Taplalékboség esetén a
korrelacié pozitiv, vagyis minél hosszabb ideig €l a ndstény, anndl tobb petét tojik. Ha
azonban a taplalék kevés, akkor az élettartam és a fekunditds kozott a korrelacié negativ.
Ebben az esetben ugyanis a koltség-haszon elv érvényesiil: kevés tdplalék esetén az egyed
vagy a szaporoddsba, vagy a sajat tulélésébe fektet. Ha tehat a sajat tulélésébe fekteti a
taplalékbdl szarmazo6 energiat, akkor kevesebbet tud a szaporodasra forditani, tehét alacsony
lesz a fekunditdsa. Ha viszont a taplalékbol nyer energidt elsésorban a szaporodasba fekteti,
akkor rovid lesz a ndstény élettartama.
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18. Korrelacié a genetikai és a fenotipusos variancia szintje
és mintazata kozott a természetes populaciokban

18.1. A fenotipusos és a genetikai variancia kozotti korrelacio

A kvantitativ jellegeket a fenotipusos variancidval jellemezziik. Ezek a jellegek
leggyakrabban morfoldgiai, fizioldgiai, és viselkedési sajatsdgok, melyeket elsdsorban a
szelekcid befolydsol, bar érvényesiilhet rajtuk a genetikai sodrédds hatdsa is. Ugyanakkor a
genetikai variabilitds kozvetleniil is vizsgdlhaté a molekularis markerek (RFLP, RAPD, AFLP,
mikroszatellitek) segitségével. Mivel a legtobb molekuldris markernek nincs ismert funkcidja,
ezért a szelekcié szempontjabdl neutrdlisnak tekinthetdk, vagyis tilnyomorészt a genetikai
sodrodds hatdsa érvényesiil rajtuk. Ha tehdt a kvantitativ jellegek vizsgdlatdval és a
molekulédris markerek analizisével kapott eredmények kozotti korreldciét tanulmanyozzuk,
akkor a genetikai sodrodas és a szelekcid hatasdnak relativ nagysagarol kaphatunk képet az
adott populéciéban.

A fenotipusos és a genetikai variancia 0sszehasonlitdsat a variabilitds két aspektusabdl is
megtehetjiik: elemezhetjiik a variabilitds szintjét és a szerkezetét. Az elébbit mds szoval ugy
is kifejezhetjiik, hogy a faj kiilonb6z6 populécidit tanulmdnyozva keressiik a korreldciot a
fenotipusos és a genetikai variabilitdis mértékében. Vizsgdlhatjuk példdul a markereken
tapasztalt heterozigétasdg és a fenotipusos variancia nagysdga kozotti Osszefiiggést.
Ugyanakkor egy faj populdcidrendszerét analizdlva kereshetiink parhuzamot a genetikai és a
fenotipusos differencidlodds mértékében, illetve mintdzatdban. A variabilitds szintjének és a
szerkezetének az elemzését célszerli parhuzamosan végezni, mert ellentmond6 tendencidkat
mutathatnak. A hering (Clupea harengus) balti-tengeri populdcidit vizsgaltak példaul harom
régioban: a Kattegat-6bolben, a din tengerszorosokban és Gotland-sziget kornyékén. Az
eredmények azt mutattak, hogy szignifikdns korrelacid van a fenotipusos variabilitds szintje,
melyet a jellegek variancia koefficiensével (CV) jellemeztek, és az enzimpolimorfizmus
mértéke kozott, amit pedig az dtlagos heterozigéta gyakorisaggal (H) fejeztek ki. Ugyanakkor
a variabilitds szerkezete eltérd volt a két jellegcsoportban. A fenotipusos jellegeken erds
regiondlis differencialédést tapasztaltak, a fenotipusos variancia 41%-at tette ki a harom régié
kozotti variancia komponens. Ugyanakkor a genetikai variabilitdis nem mutatott regiondlis
mintdzatot, a régiok kozotti variancia-komponens mindossze 0,1 % volt. A két jellegcsoport
szerkezetének eltérését mutatta az is, hogy a fenotipusos jellegek alapjan szamitott
Mahalanobis tavolsdgok és az allélfrekvencia adatok alapjan megallapitott genetikai
tavolsdgok matrixai nem korrelaltak.

18.1.1. Korreldcio a genetikai és a fenotipusos variabilitds szintje kozott

A genetikai variabilitds szintjét barmelyik molekuldris marker vizsgilata esetén az atlagos
heterozigéta gyakorisdggal (H) fejezik ki. A fenotipusos variabilitds mértékét azonban tobb
paraméter is jellemezheti. Leggyakrabban a varidciés koefficienst (CV) alkalmazzdk, ami
tulajdonképpen az atlag szazalékdban kifejezett szoras: CV = SD/u, ahol SD a szoras
(,,standard deviation”). Mivel pedig a variancia nem mads, mint a szords négyzete: V = SDZ, a
variacios koefficiens alkalmas a fenotipusos variancia jellemzésére. Ridaddsul, amig a szorés
és a variancia mértéke fligg magatdl a jellegtdl (mértékegység, dimenzid, stb.), addig a
variacios koefficiens barmely jelleg esetében hasonlé dimenzidval (%-os ardny) rendelkezik.
Ugyanakkor a fenotipusos variancia jellemezheté még az additiv genetikai variancia
komponenssel (V), vagy a sziikebb értelemben vett heritabilitdssal is (h®). Amig azonban a
szOras, illetve a CV kozvetleniil meghatarozhaté a populdcidban felvett adatok alapjan, addig
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az additiv genetikai variancia, illetve a heritabilitds kiszdmitdsdhoz ismerni kell a sziildk és az
utdédok adatait.

18.1.1.A. A szurokfenyd

A fenotipusos és a genetikai variancia kozotti korreldcié nem feltétleniil pozitiv. A
szurokfeny® (Pinus resinosa) populacidk esetében példaul azt tapasztaltdk, hogy mind a
morfoldgiai, mind pedig a fenoldgiai jellegekre nézve alacsony a variabilitds mértéke annak
ellenére, hogy a faj széles kirben elterjedt az 6t t6 vidékén és a Hudson foly6 mentén Eszak-
Amerikaban. Ezzel parhuzamosan az els6 molekuldris genetikai vizsgélatok (enzim
polimorfizmus és RAPD) eredményei viszonylag alacsony szintli valtozatossagot jeleztek.
Ugyanakkor a cpDNS tanulmédnyozdsa sordn magas szintli variabilitdst tapasztaltak: 23
haplotipust taldltak a 7 vizsgélt populdcioban. Tehat nem csak a genetikai és a fenotipusos
variancia mutathat ellentétes tendencidkat, de még a kiilonb6z6 molekularis markerek is eltérd
szintli véaltozatossagot tarhatnak fel.

18.1.1.B. Az erdei szemeslepke

Egy holland vizsgalatsorozatban a habitat fragmentéci6 hatdsat tanulmanyoztdk a genetikai és
fenotipusos variancidra erdei szemeslepke (Pararge aegeria) populdciokban. A mintateriileten
az erdofoltok nagysédga és elszigeteltsége eltérd volt, a folytonos erdd-teriilettdl egészen az
agrartjjban fragmentdlt erdd-foltokig véltozott. A genetikai variancia (a polimorfizmus
mértéke 8 enzim lokuszon) és a fenotipusos variancia (a szarny mérete és szinezete) egyarant
csokkent az erdéfoltok méretének csokkenésével és elszigeteltségiik fokozddasaval. A két
jellegcsoport variabilitdsdnak a mértéke kozott szignifikdns volt a korrelacio: R%=0,51.

18.1.1.C. A mezei zsilya

A populicié mérete a genetikai sodrédds révén hat a populédcidk variabilitdsanak a szintjére.
Viltozé méretli mezei zsdlya (Salvia pratensis) populdciokban vizsgéltdk a genetikai és a
fenotipusos variancia kozotti korrelaciét. Az enzimpolimorfizmus (allélszadm: na és a polimorf
lokuszok aranya: P) szignifikans pozitiv korrelaciét mutatott az egyedszdmmal, vagyis minél
nagyobb volt a populdcié egyedszdma, a paraméterek anndl magasabb szintli genetikai
variabilitast jeleztek. A szaporodassal kapcsolatos fenotipusos jellegek (magméret, virdgok
szama, stb.) variancidja viszont nem fiiggott a populdcié mérettdl. A két jellegcsoport
korrelédcidja tehat alacsony volt: R?=0,16.

18.1.1.D. Az eredmények altaldnositdsa

A fenti példak is azt mutatjdk, hogy a fenotipusos és genetikai variabilitds szintje kozott
nagyon valtozatos lehet a korrelacié mértéke és az iranya a kiilonboz0 fajok esetében. Ezért az
egyes konkrét vizsgilatok eredménye alapjan nehéz éltalanos kovetkeztetéseket levonni. A
szakirodalomban megjelent cikkek adatait elemz0 Osszefoglald cikkek (meta analizisek)
eredményei viszont timpontot nyujthatnak az dltaldnos Osszefiiggések megéllapitasdhoz. Egy
ilyen 0sszefoglal6 cikk abban az id0szakban jelent meg, amikor a molekularis markerek koziil
elsédlegesen az enzimeket alkalmaztik (enzimpolimorfizmus vizsgdlata). Az eredmények
alapjan szamos fontos kovetkeztetést vonhatunk le. Mddszertani szempontbdl megallapithato:
(1) Az enzim lokuszokon tapasztalt heterozigétasdg mértéke (H) és a fenotipusos variancia
mértéke akkor mutatott szignifikdns korrel4cidt, ha az utdbbit a variancia koefficienssel
(CV) jellemezziik.
(2) Az enzim lokuszokon tapasztalt heterozigétasig mértéke (H) és a fenotipusos variancia
mértéke kozott azonban nincs korrelacid, ha az utdbbit a szikebb értelemben vett
heritabilitdssal (h?) jellemezziik.
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Amikor pedig az adatokat a fenotipusos jellegek szempontjabol vizsgéltak az deriilt ki:

(1) Az enzim polimorfizmus és a morfometriai jellegek fenotipusos variancidja kozott
szignifikdns, pozitiv korrelaci6 van.

(2) Az enzim polimorfizmus szintje és az életmenet jellegek fenotipusos variancidja kozotti
korrelacid viszont nem szignifikdns.

18.1.2. Korreldcio a genetikai és a fenotipusos differencidlodds mértékében

A genetikai differencidlédads egyik mérdszama a fixéacids index (Fsr), ami ardnyos a totélis
genetikai variancia populacidk kozotti komponensével:

Fst = (2*pau™qan — 2pQaw) / 2*Ppaa®qau

Ahol ps és qan a populaciok atlagos allélgyakorisdga, mig (2pq)sn a populacidk atlagos
heterozigéta gyakorisdga. Az Fgr tehdt gy is felfoghat6, mint a populdcidrendszer szintjén
mutatkozé heterozigéta hidny mértéke.

Ugyanakkor kidolgoztak egy indexet (Qst) a fenotipusos differencidlédas jellemzésére is. A
Qst szamitdsandl a teljes fenotipusos variancidnak csak a genetikai komponensét kell
figyelembe venni:

Qst= Vs / (2Vew + Vea)

Ahol Vgp a populdciok kozotti genetikai variancia, mig Vgw a populdcidkon beliili genetikai
variancia. A Qsr tehdt azt mutatja meg, hogy a populdciérendszer totdlis genotipusos
variancijanak milyen hanyada figyelhetd meg a populdcidk kozott:

A differencidlodas két fenti mérészamanak az 6sszehasonlitdsdban a kiinduldsi hipotézis
az, hogy a fenotipusos és a genetikai differencidlodds hatterében eltérd evolicids hatdsok
allnak. A molekularis markerekkel mért genetikai differencialodds elsOsorban a genetikai
sodrodds hatésat tiikkrozi, mig a fenotipusos differencidlédés kialakitdsiaban ezen tilmenden
még a szelekcid hatdsa is érvényesiil. Ebbdl ad6déan azt véarjuk, hogy a Qst>Fsr. Ha a
varakozastdl eltérd tendencidkat tapasztalunk, akkor két eset lehetséges:

(1) A Kkét jellegcsoport differencidléoddsanak a mérdszdmai hasonléak (Qsr~Fst): ilyenkor
mind a fenotipusos jellegeken, mind pedig a genetikai markereken csak a genetikai
sodrodds hatdsa érvényesiil, vagyis a kérdéses fenotipusos jellegekre nem hat a szelekcio.

(2) A fenotipusos differencidlédas alacsonyabb szintli, mint a markerek alapjan megallapitott
genetikai differencidlédas (Qsr<Fst): ebben az esetben a molekuldris markerek nem
neutrélisak, feltehetéen szelekcids hatasok érvényesiilnek rajtuk.

18.1.2.A. Az erdei pinty

Angliab6] Uj-Zélandra telepitettek 400 erdei pinty (Fringilla coelebs) part, melyeknek utédai
120 év alatt az egész szigeten elterjedtek. A genetikai differencidlédast 40 enzim lokuszon,
mig a fenotipusos differencidléddst 12 morfoldgiai jelleg esetében vizsgaltdk. Megallapitottak,
hogy a differencidlédds mintdzata parhuzamos volt a két jellegcsoportban. Uj-Zélandon
mindkét jellegcsoport esetében alacsony szintll, differencialodast tapasztaltak, ami megfelelt a
varakozdsoknak, ha figyelembe vessziik a populdciok fiatal korat. Ugyanakkor Eurépédban
intenziv észak-déli differencidlédast figyeltek meg mindkét jellegcsoport esetében. A
Pireneusok hatékony migracids barriernek mutatkozott az északi és a déli populaciok kozott.
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18.1.2.B. Az erdei fenyd

A finn erdei fenyd (Pinus sylvestris) populdciokban tobb molekuldris markerrel (enzimek,
RAPD, RFLP) sem sikeriilt szdmottevd mértékli differencidlédast kimutatni egy észak-déli
irdnyu transzekt mentén. Ugyanakkor azonos kornyezeti koriilmények kozott (botanikus kerti
iiltetvényeken) tanulmanyozva a genetikai vizsgdlatokban megmintdzott populdciokbol
szarmazé egyedeket, jelentds differencidlodast tapasztaltak a riigyezési idoben. A riigyezés
1dozitése fontos adaptiv jelleg, ami a kiilonbozd klimaji populédcidkban eltérd szelekcids
hatdsnak van kitéve.

18.1.2.C. A békaboglarka

Svijci békaboglarka (Ranunculus reptans) populdcidkban vizsgéltak a korrel4cidt a genetikai
(8 enzim lokusz) és a fenotipusos (8 fenotipusos jelleg) differencidlédds mértéke, valamint a
populédciok mérete kozott. A vdrakozdsnak megfeleléen mind a Qsr, mind pedig az Fsr
értékek negativan korreldltak a populdciomérettel, vagyis a differencidlédds magasabbnak
bizonyult a kisméretli populacidk kozott. Ebbdl adéddan a két paraméter kozott szignifikans
volt a korreldcié. Ugyanakkor azt is megallapitottdk, hogy a fenotipusos differencidlédas
magasabb volt, mint a genetikai (Qsr>>Fsr), ami kiillonosen a kis populdcidkban volt
megfigyelhetd. Ezek az eredmények azt sugalljdk, hogy a kis populaciékban a divergens
szelekci6 erOsebben hat, mint a nagyokban. Ez nem meglep0, hiszen a kis populaciok gyakran
taldlhatok a faj tolerancidjanak a szempontjadbol margindlis habitatokban, melyek akar
jelentdsen is kiillonbozhetnek egymdstol egyes kornyezeti tényezok szempontjabol.

18.1.2.D. A gyepi béka

Osszehasonlitottdk a fenotipusos és a genetikai differencidlédds mértékét a gyepi béka (Rana
temporaria) 6 svéd populdciéjdban. A populaciok egy 1600 km-es, észak-déli transzekt
mentén helyezkedtek el. A fenotipusos differencidlédast 3 életmenet jelleg esetében, mig a
genetikai differencidlédast 8 mikroszatellit lokuszon tanulmanyoztak. Az atlagos Fsr=0,24,
mig a Qst=0,81 volt. Ebben a vizsgdlatban is azt tapasztaltdk tehdt, hogy a fenotipusos
differencidlodds magasabb volt, mint a genetikai. A vizsgdlat érdekessége az volt, hogy a
fenotipusos differencidlodds meghatdrozasat laboratériumi koriilmények kozott, 6 kiillonbozo
kornyezetben (harom eltérd homérséklet és két kiilonbozd tiplalékellatottsag) is elvégezték.
Minden kornyezetben azt az eredményt kaptak, hogy a fenotipusos differencidlédas mértéke
magasabb volt, mint a genetikai differencidlodasé. Az életmenet jellegeken tehat intenziv
divergens szelekci6 érvényesiilt a transzekt mentén.

18.1.2.E. A kozonséges tarkalepke

A kozonséges tarkalepke (Melitaea athalia) 14 Karpat-medencei populdcidjaban vizsgéltdk a
genetikai és a fenotipusos differencidlédas kozotti korrelacid mértékét. A genetikai
differencialodas jellemzésére a genetikai tavolsdgot hasznaltdk, melyet 15 enzim lokusz
allélgyakorisagi adatai alapjan szamitottak ki. A fenotipusos differencidlédds tanulmanyozasa
sordn a morfometriai jellegeket két csoportra osztottdk: 12 szarny- és 10 genitdlia-jelleget
mértek. A fenotipusos differencidlédas jellemzésére a morfometriai tdvolsdgot hasznéltak. Az
eredményeket 3 tdvolsdg matrixban foglaltdk Ossze: a genetikai, valamint a szdrny- és a
genitdlia-jellegek alapjan szdmitott morfometriai tdvolsagok matrixa. A tdvolsdg matrixok
kozotti korreldciét Mantel-teszt segitségével elemezték. Meglepd modon a genetikai és a
morfoldgiai differencidlédds mértéke kozotti korreldcié csak a szarny méretét és alakjat
meghataroz6 jellegek esetében volt szignifikdns. Ugyanakkor a genitalia-jellegekre
megallapitott fenotipusos differencidlédas nem korreldlt a genetikai differencidlédassal. Sét, a
két fenotipusos jellegcsoport differencidléddsa sem mutatott szignifikdns korreléciét.
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VII. Fenotipusos plaszticitas

19. Reakcionorma és fenotipusos plaszticitas

19.1. A reakcionorma fogalma, jellemzai

A 11.1. fejezetben mar lattuk, hogy a fenotipusos variancia harom komponensbdl all, a
genetikai és a kornyezeti variancidbdl, valamint a ketté kolcsonhatasabol.

VP:VG+VE+VGE

A kornyezeti variancia (Vg) abbdl adddik, hogy az azonos genotipusu egyedeknek a
fenotipusa eltérd kornyezetben kiilonboz0 lesz. A havasi pimpé (Potentilla nivalis) alaszkai
populécidiban példaul a levélnyél viszonylag rovid és a lemez harmas tagoldsd. Amikor
azonban a ndvényeket iiveghdzban, magasabb homérsékleten, és megfelelo tdpanyag-
ellatottsag mellett nevelték, akkor 1-2 év elteltével megndétt a levélnyél hossza és a levélkék
szdma. Azt a jelenséget, amikor az azonos genotipusi egyedek a kornyezeti hatdsoknak
megfelelden véltozatos fenotipusos értékeket mutatnak, a reakciéonorméval jellemezhetjiik. A
reakcionorma tehdt nem mads, mint a fenotipusos érték valtozdsa a kornyezet véltozdsanak a
fliggvényében. Ez az Osszefiiggés az esetek tobbségében linedris. A reakcionorma gorbéje
lehet lapos (az egyenes meredeksége P=0), ami azt jelenti, hogy a kérdéses genotipus
fenotipusos értéke dllando, nem fiigg a kornyezeti tényezok véltozasatol. Ebben az esetben a
fenotipusos értéket kizdrdlag az egyed genotipusa hatdrozza meg: Pi=G;j. Ilyenkor tehét a
fenotipusos variancia csak az egyedek kozotti genetikai kiillonbségekbdl adodik: Vp=Vg. A
legtobb jelleg esetében azonban a reakcionorma meredeksége nulldtdl eltéré érték (+#0), ami
lényegében azt fejezi ki, hogy az egyedek fenotipusa fiigg a kornyezeti hatasoktdl is: Pi=G;+E;.
Az ilyen jellegeket nevezziik plasztikus jellegeknek. A plasztikus jellegeknél tehat a
fenotipusos variancia mindkét komponensével szamolnunk kell (Vp>Vg). A fenotipusos
jellegek plasztikussagdnak a mértéke, vagyis a jelleg reakcionormdja akar jelentOs
kiillonbségeket is mutathat a kiilonb6z6 fajokban. Ez tulajdonképpen azt fejezi ki, hogy
ugyanaz a kornyezeti tényezd eltéréen hat a két faj egyedeinek a fenotipusara. A békdk
esetében egy fontos, a ratermettséggel szoros kapcsolatban all6 fenotipusos jelleg az allat
tomege kozvetleniil a metamorfézis utdn. Az ugaté levelibéka (Hyla gratiosa) testmérete
példaul jelentds mértékben fiigg a hdmérséklettdl, mig a mokus levelibéka (Hyla squirella)
testmérete fliggetlen t6le. Ebben az esetben azt mondhatjuk, hogy a metamorfézis utdni
testméret az ugato levelibéka esetében plasztikus jelleg, mig a mékus levelibékdnal nem.

A 11.1. fejezetben azt is lattuk, hogy a fenotipusos variancia harmadik komponense (Vgg)
a genetikai faktorok és a kornyezeti tényezOk kozotti kolcsonhatast fejezi ki. A reakcionorma
szemszogébol vizsgdlva, ez a kolcsonhatds azt jelenti, hogy a populdcié kiilonb6zo
egyedeinek (genotipusainak) a reakcidnorméi pirhuzamosak-e, vagy sem. Ha az egyedek
reakcionormdi parhuzamosak, akkor nincs kolcsonhatds a genetikai €s a kornyezeti faktorok
kozott (Vge=0). Masképp fogalmazva a jelleg ugyan plasztikus, de a populdcié egyedei
azonos moédon plasztikusak. Ha azonban az egyedek eltérd osszefiiggésekkel jellemezhetdk a
fenotipusos érték €s a kornyezet valtozasa kozotti kapcsolat szempontjabol, akkor a genetikai
faktorok és a kornyezeti tényezOk kozotti kolcsonhatds a fenotipusos variancia fontos
tényezdje (Vge>0). Ez a kolcsonhatds egyuttal azt is jelenti, hogy maga a reakciénorma is
valtozatos a populdciéban. Mivel a reakcionorma Iényegében azt tiikrozi, hogy mennyire
plasztikus az adott fenotipusos jelleg, ezért a reakciénorma véltozatossdga a plasztikussig
mértékének a variabilitasat tiikkrozi. Ez utébbi szitudciot példazza az egerek tanulési folyamata.
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Egy vizsgdlatsorozatban az éheztetett egereket egy labirintusban juttattak tapldlékhoz. Az
egerek kozott voltak keveset hibazé ,,0kos”, és sokat hibazé ,,buta” egyedek. A tovabbiakban
,0kos” és ,.buta” szelekcids vonalakat hoztak 1étre, és mindkét vonal egyedeit ingergazdag,
ingerszegény, és atlagos kornyezetben tartottdk. A labirintus kisérletet mind a hat vonallal
elvégezve megéllapitottak, hogy ingergazdag kornyezetben nevelve, mindkét szelekcids vonal
egyedei jol teljesitettek, vagyis keveset hibaztak. Ha azonban ingerszegény kornyezetben
nevelték az egyedeket, akkor mind az ,,0kos”, mind pedig a ,,buta” vonal egyedei sok hibat
kovettek el a labirintusban. A két vonal teljesitményének a kiilonbsége csak a normaél
kornyezetben nevelt egereknél jelentkezett.

Az elébb megallapitottuk, hogy a reakciénormét az esetek tobbségében linedris
Osszefiiggéssel jellemezhetjilk. Meg kell azonban jegyezni, hogy a reakciénorma nem
feltétleniil linedris, a kornyezeti tényez0 és a fenotipusos érték kozott akar bonyolult is lehet
az Osszefiiggés. Tipikusan ilyen eset az, amikor a kornyezeti tényezOnek van egy optimdlis
értéke a fenotipusos jelleg szempontjabdl, vagyis amikor a reakciénormat egy parabolaval
jellemezhetjiik. Ez figyelhetd meg példaul a pénzes pér (Thymallus thymallus) kiillonbozo
fenotipusos jellegeinek hémérséklet fliggését tanulményozva. Egy norvég vizsgélatban 3
populéciobdl gylijtottek egyedeket, és a lerakott ikrdkat standard laboratériumi koériilmények
kozott nevelték harom kiillonbozé homérsékleten. A legtobb jelleg esetében a reakciénorma
linearis volt, vagyis a fenotipusos érték folyamatosan nétt, esetleg csokkent a homérséklet
emelkedésével. Volt azonban néhdny jelleg, ami egyes populdcidkban optimum gorbét
mutatott. Ilyen volt péld4ul a larvélis nyugvéallapot megsziinésekor mért testhossz a meleg
habitatbdl szarmazé larvak esetében, vagy a larvalis tilélés az enyhe homérsékletli habitatbol
szarmazo sziilok larvainal.

A reakciénormat leiré Osszefiiggés specidlis esete a szigmoid fiiggvény. Az ilyen
reakcionormdk eléforduldsara két lehetdség van:

(1) A gorbe lapos, az X tengely (kornyezeti tényezd) mentén elhizodé lefutdsd. Ilyenkor a
kornyezeti tényezd egy relative széles tartomdnydban nem valtozik a fenotipusos érték,
vagyis ebben a tartomdanyban a jelleg nem plasztikus.

(2) Ennek épp az ellenkezdje az, amikor a fenotipusos érték jelentdsen valtozik a kdrnyezeti
tényezd egy nagyon szik tartomdnydban. Az ilyen jellegeket tekintjiik kiiszobérték
jellegeknek.

19.2. Fenotipusos plaszticitas

A fenotipusos plaszticitds a genotipusoknak az a képessége, hogy kiillonbozd fenotipusos
értékeket alakitanak ki eltér6 kornyezetben. Lényegében ezt a jelenséget jellemezziik a
reakcionormdval. Mint azt az el6z0 fejezetben is lattuk, ez a két fogalom szoros
Osszefiiggésben all egymassal. Ha példaul a reakcionorma legtipikusabb esetét vizsgéljuk,
vagyis a linedris reakciénormat, akkor a plaszticitds mértékét a reakcionorma egyenesének a
meredeksége mutatja meg. Minél meredekebb a reakciénorma egyenese, annal plasztikusabb
a kérdéses fenotipusos jelleg. Ez egyuttal azt is jelenti, hogy anndl nagyobb szerepe van a
kornyezeti variancidnak a kérdéses jelleg teljes fenotipusos variancidjaban. A populécio teljes
fenotipusos variancidjat tehat az egyedek reakci6onormdinak a segitségével is
meghatdrozhatjuk. Nézziik példaul azt az egyszerli esetet, amikor az egyedek (genotipusok)
reakcionormdi parhuzamosak, vagyis a genetikai és a kornyezeti faktorok kozott nincs
kolcsonhatds (Vge=0). Ilyenkor az egyedek egy adott kornyezetben mutatott fenotipusos
értékeinek a kiilonbségébdl adddik a populdcid genetikai variancidja. Ugyanakkor az egyes
genotipusok reakcionormdja jellemzi a kérnyezeti variancia-komponenst.
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A 11.1.2. fejezetben is megfigyelhettiik, hogy a kiilonboz6 gének expresszidjdnak, mint
specidlis fenotipusos jellegnek a tanulmdnyozédsa kivalo lehetdséget nytjt a genetikai €s
kornyezeti variancia vizsgalatdra. A gének expresszidjanak valtozatossagat vizsgaltak példaul
a sorélesztd (Sacharomyces cerevisiae) két torzsében: a vad tipusi RM és az
allélszubsztitiicios BY torzsekben. A két torzs alternativ allélokat hordozott egy reguldtor gén
lokuszan, amely a gliikéz felhasznédldsdban szerepet jatszé enzimek szabdlyozdsdban vesz
részt. A torzseket két tdplalékforrason nevelték, az egyikben gliik6z, mig a masikban etanol
volt a szénforrds. RNS mikroarray vizsgdlatot végeztek a kiilonb6zd tdptalajon nevelt
torzsekben, és hozzdvetdlegesen 4300 gén esetében hasonlitottdk dssze az expresszié mértékét.
A gének mintegy 35%-nadl azt tapasztaltak, hogy az expresszio kiilonbsége kizardlag a torzsek
kozott mutatkozott, vagyis ezeknél a géneknél csak a genetikai tényezok befolyasoltak az
expresszié mértékét (Vp=V). Ezek a gének tehat nem voltak plasztikusak. A gének 41%-a
plasztikusnak mutatkozott, vagyis ndluk kizdr6lag a kornyezet befolydsolta az expresszid
szintjét (Vp=VEg). A maradék 24% esetében pedig a genetikai és a kornyezeti faktorok
kolcsonhatdsat tapasztaltdk. Ezeknek a géneknek az expresszidja tehdt nemcsak plasztikus
volt, de még a plaszticitds valtozatossiga is jellemzd volt rdjuk. Az ilyen géneknél
tanulmdanyozhatjuk a plaszticitds kiillonboz6 formadit. Egyes géneknél azt tapasztaltdk, hogy a
kornyezet véltozdsaval csak az egyik torzsben véltozott az expresszidé mértéke, mig a masik
torzsben az expresszi6 nem mutatkozott plasztikusnak. Ez egyuttal azt is jelentette, hogy az
egyik torzs esetében mindkét kornyezetben magasabb volt az expresszidé mértéke. A
plaszticitds véltozatossagdnak ezt a formdjat skdldzott plaszticitisnak nevezziik (11.1.2.
fejezet: skalazott interakcié a kornyezeti €s a genetikai faktorok kozott). Mds géneken viszont
a torzsek reakcionormdi keresztezték egymast, vagyis a gliik6z tdpanyag mellett az egyik, mig
az etanol szénforrds esetén a masik torzsben volt erdteljesebb az expresszié mértéke. Ezekre a
génekre tehat atkeresztez6dd plaszticitds (11.1.2. fejezet: atkeresztez6dd interakcid) volt a
jellemzd.

19.2.1. A fenotipusos plaszticitds megkozelitése

Mivel a fenotipusos plaszticitds azt fejezi ki, hogyan hat a kdrnyezetvéltozds a fenotipusos
értékre, ezért két oldalrdl is megkozelithetjiik: vizsgalhatjuk a kornyezeti hatds oldalardl, és
elemezhetjiikk magat a plasztikus fenotipusos jelleget is.

19.2.1.A. A kornyezet

A kornyezet valtozatossdga térben és idOben egyardnt megnyilvdnulhat. Idébeli véltozast
jelenthet példdul a szezonalitds. Ilyen szezondlis véltozds a nedves é€s a szdraz évszak
véltakozdsa Afrikdban a szavanndn, vagy Azsidban a trépusi monszun teriileteken. Mindkét
kontinensre igaz, hogy a lepkék szdmadra a szdraz évszak tekinthetd passziv idészaknak. Ekkor
sokat pihennek az avarban, vagy a szdraz novényzeten. Igy erre a szezonra a rejtézkodé
fenotipus megjelenése a jellemzd, ami az afrikai tarkalepke (Precis octavia) esetében a barnas,
sdrgds szinezetben, mig az dzsiai tarkalepkénél (Junonia almana) a szaraz levelekre
emlékeztetd cakkos szdrnyalakban nyilvanul meg. Ezzel szemben a lepkék aktiv szezonja a
nedves évszak, amikor az adultak aktivak, territériumot tartanak, és parosodnak. Ebben a
szezonban tehdt nem a rejtdzés a meghataroz6 a fenotipus szempontjabdl. Ilyenkor az afrikai
tarkalepke szinezete élénk kékes drnyalativa valik, amit piros foltsor szegélyez. Ugyanakkor
az azsiai tarkalepke szarnyalakja lekerekitetté valik.

A kornyezetvéltozds azonban lehet ©Okoldgiai jellegli is, pl. megvéltozik egy rovar
tdpnovénye. Darwin smaragdaraszoldjanak (Nemoria darwiniata) példaul polifag a hernydja.
A ho6 kefe taskavirdgon (Ceanothus velutinus) €16 egyedek a tapnovény fehér virdgzatat
fogyasztjdk, és ennek megfeleléen vildgos a szinezetiik. Ugyanakkor a vords galagonya
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(Crataegus columbiana) levelét fogyaszt6 hernyok voros szintiek, mert ennek a galagonydnak
vorosesek az agai.

A fenotipusos plaszticitds elemzésekor egy ujabb szempont a kornyezeti hatés
érvényesiilésének a mddja. A kornyezetvaltozds hatdsa ugyanis lehet kozvetlen (stimulus),
vagy éattételes (szigndl). Kozvetlen hatds példaul a hdmérséklet, a tipndvény toxin tartalma,
stb. Koztudott, hogy az egyedfejlodés hdmérséklete befolydsolja a testméretet: szamos rovar
esetében az egyre novekvO homérséklet egyre csokkend testhosszat eredményez, ha
egyébként a tapldlék mennyisége alland6. Ez tapasztalhatdé az ecetmuslica (Drosophila
melanogaster) kiillonb6z6 hOmérsékleten tartott laboratériumi tenyészeteiben is. A szignal
viszont olyan kornyezeti hatds, ami mintegy eldzetes jelzje a bekovetkezd
kornyezetvaltozasnak: az évszakok valtozasat a mérsékelt égovben példaul a fotoperiddus
megviltozésa jelzi. A fekete fecskefarki lepkének (Papilio polyxenes) évente két generdcidja
van elterjedésének északi teriiletein (pl. Appalache hg.). A nyari generdcid hernydi tavasszal
jelennek meg, és nagyon feltind a mintdzatuk. Az 6szi generacié herny6i azonban sotét
fenotipusuak, kevésbé feltiind mintdzattal. Az Oszi, illetve a tavaszi alak megjelenését
egyértelmiien a fotoperiddus véaltozasa véltja ki: tavasszal egyre nd a nappalok hossza, mig
nydr végén egyre csokken. Az evolicié sordn a kdzvetlen hatds, a stimulus érzékelése jelenik
meg eldszor. Amennyiben a kornyezet megvaltozasat rendszeresen megeldzi valamilyen, att6l
akdr fiiggetlen hatas, akkor ez a jelzés szignalla alakul.

19.2.1.B. A fenotipusos jelleg

A fenotipusos plaszticitds tanulmdnyozhaté a fenotipusos jelleg szempontjabdl is. Barmilyen
kvantitativ jelleg lehet plasztikus. A jelenséget elsoként morfoldgiai jellegek kapcsén irtdk le,
de a plaszticitds megjelenhet fiziologiai, €letmenet- (pl. szaporodds, élettartam), vagy
viselkedési jellegeknél is. A fenotipusos plaszticitds hétterében feltehetéen a
kornyezetvéltozds hatdsara bekovetkezd anyagcserevaltozdsok dllnak. Ebbdl az kovetkezik,
hogy az 1j kornyezetben elsddlegesen a kiilonbozo fizioldgiai jellegek mdédosulnak, €s a tobbi
valtozds (morfoldgiai, viselkedési, stb.) ennek kovetkezményeként jelenik meg. Ugyanakkor
kornyezeti hatdsokra megvéltozhat a génmiikodés regulicidja (génexpresszid) is, aminek
eredményeként akar az egyedfejlodés menete is dtalakulhat.

A fenotipusos plaszticitast dltalaban egy-egy jelleg esetében vizsgéltdk, de kornyezeti
hatdsokra Osszetett fenotipusos valaszok is megjelenhetnek. Ezt figyelték meg példaul a
hokkaido szalamandra (Hynobius retardatus) larvajandl. A larvak normadlis koriilmények
kozott (alacsony preddacios nyomds esetén) szabadon dsznak a vizben, és igy a mozgas révén
hatékony gézcserét folytatnak a kopoltyuikon. Ennek az a kovetkezménye, hogy a kopoltyu
lemezek viszonylag kicsik. Ha viszont a habitatban jelentdssé vélik a predaciés nyomds
(megnd a szitakotdlarvak denzitdsa), akkor a szalamandra larvak nagyrészt az aljzaton
rejtéznek. A nyugalomban 1évd larva kopoltydjan azonban nem elég hatékony a gdzcsere.
Ennek a kompenzaldsara megnd a kopoltyu lemezek mérete.

A kornyezeti hatdsra adott Osszetett fenotipusos vidlasz egy masik példdja a foltos
madarszocske (Schistocerca lineata) szinezetének véltozdsa a tdpnovény €és a denzitds
fliggvényében. Ha a populaciok denzitdsa nagy, akkor az egyedek szine élénkebbé valik.
Ezzel parhuzamosan a larvélis tdpnovény is befolydsolja a szinezetet. Bar az adultak
polifagok, larvélis stddiumban a faj egyedei tdpnovény specialistak. Egyes populdcidkban a
larvak az alasfa fajokat (Palatea sp.) preferdljak, mig masok kiillonboz6 szeder fajokat (Rubus
sp.) haszndlnak tdpnovényként. Az aldsfalevelet fogyasztd populacidk larvaiban
felhalmozddnak a tdpnovény alkaloidjai, ezért az adultak a ragadozok szamdra ehetetlenné
valnak. Ezzel szemben a szederlevelet fogyasztok ehetdk, rajuk vadasznak a gyikok és a
rovarevO kisemlOsok. A magas denzitds hatasara kialakul6 szin intenzitdsa kiilonbozik a két
eltérd larvalis tapnovényt haszndlé populdcidkban. Nagy denzitds esetén az aldsfat fogyasztod
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egyedek élénk, sirga-fekete mintdzatot mutatnak, ami egy tipikus aposzematikus szinezet.
Ezzel szemben a szedret fogyasztd populdciok egyedeinek a mintdzata nagy egyedstriiség
esetén halvanysdrga, sziirke foltos.

19.3. A fenotipusos plaszticitas jellemzoi
19.3.1. A fenotipusos vdlasz lehet folytonos vagy diszkrét

19.3.1.A. Folytonos fenotipusos valasz

A klasszikus értelemben vett kvantitativ jellegek, melyek a populdcidkban folytonos
jellegeloszlast mutatnak, a kornyezetvaltozasra is folytonos fenotipusos valaszt adnak.
Floriddban példaul a keleti esetlen saska (Romalea microptera) szine északrdl (~25°C) déli
irdnyban (~35°C) haladva fokozatosan vildgosodik. Azaz a hdomérséklet emelkedésével
parhuzamosan egyre jobban csokken a szinek intenzitdsa. Arizondban pedig a méret fokozatos
valtozasat figyelhetjiik meg az esetlen 16sdska (Taneiopoda eques) populacidiban. Ahogy a
normdl habitatokbdl (bdséges tdpldlék) a sivatagi habitatok felé (kevés tdpldlék) haladunk
fokozatosan, csokken az egyedek mérete.

19.3.1.B. Diszkrét fenotipusos véltozas

A kiiszobérték jellegek specidlis kvantitativ jellegek, melyek legtobbszor két fenotipus
kategéridban jelennek meg (4.2. fejezet). A kiiszobérték jellegek esetében tehat a
kornyezetvaltozas hatdsdra bekovetkezd fenotipusos valtozds is diszkrét. Az amerikai
smaragdaraszolé (Nemoria arizonaria) Eszak-Amerika hegyvidékein él. Evente két
nemzedéke jelenik meg, a tavaszi €és a nydri generdcid. Bar a két nemzedék lepkéinek is
kiilonbozik kis mértékben a fenotipusa, a szezonélis dimorfizmus elsdsorban a hernyék alcazo
megjelenésében mutatkozik. A tavaszi hernyok a tolgy virdgaval tdplalkoznak, igy
fenotipusuk egy virdgos &4gacskdra hasonlit. A nyéri generdcié hernydi viszont a tolgy
levelével tdpldlkoznak, ezért fenotipusuk egy kis csupasz dgra emlékeztet. Diszkrét
fenotipusos valasz figyelheté meg a tigris szalamandra (Ambystoma tigrinum) dimorfizmusa
esetében is. Ennél a fajnél az egyedfejlodés folyamata torténhet alternativ médon. Az egyedek
metamorfézisa ugyanis attél fiigg, hogy az allat éléhelyén mennyire idészakos a viztér.
Allandé viztérben nincs metamorfozis, és az dllat egész €letében larvastidiumban marad. Ha
viszont a viztér idszakos, vagyis a habitatban vannak szaraz periddusok, akkor bekovetkezik
a metamorfozis.

19.3.2. A fenotipusos vdlasz lehet dltaldnos vagy specifikus

Ebben az Osszehasonlitisban a kornyezeti hatasra adott fenotipusos valasz jellegét annak
megfelelden csoportositjuk, hogy az mennyire jelent dsszetett, tobb jellegre kiterjedd, esetleg
szamos faj esetében hasonlé mdédon megnyilvanul6 vélaszt. Az ilyen fenotipusos vélaszokat
tekintjiikk altalanosnak. Ugyanakkor vannak olyan specifikus vdlaszok, amelyek vagy egy
adott fajra jellemzoek, vagy maga a fenotipusos valtozas tekinthetd egyedinek.

19.3.2.A. Altalénos fenotipusos vélasz

A kornyezet abiotikus (hémérséklet, paratartalom, stb.), vagy biotikus (tdpldlék, predator,
kompetitor jelenléte, stb.) faktorainak valtozdsira adott valaszok legnagyobb része altaldnos
fenotipusos véltozas. Ez megjelenhet az egyedfejlodésben (pl. megvaltozik a novekedési rata,
stb.) vagy megnyilvanulhat fizioldgiai, esetleg morfometriai jellemzOkben (méret, szinezet,
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stb.). A 14dfli (Arabidopsis thaliana) szarmagassaga példaul attdl fiigg, hogy a novény
mennyire van kitéve a szél hatdsanak: erds, gyakori szélben alacsony, eldgazd a szar; mig
sz€lcsendes habitatban magas novésli, kevésbé eldgazd. Egy madsik ismert példa a
tengerimakk fajok (Balanus sp.) hdzanak alakja, ami fligg a predator jelenlététdl. Predétor
hidnydban a hdz magasabb, és a lemezei szogletesek. Preddtor (ragadozé tengeri csiga, vagy
tengeri csillag) jelenlétében azonban a tengerimakk vaza ellaposodik, és form4ja lekerekitetté
valik. Ezek a fenotipusos vélaszok annyiban tekinthetok &ltaldnosnak, hogy a kornyezeti
hatasbol kozvetleniil levezethetd a fenotipusos valtozas jellege: szél hatdsa — fokozddik a
stabilitds; ragadoz6 hatdsa — védelmi struktira jelenik meg.

19.3.2.B. Specifikus fenotipusos vilasz

A specifikus vélaszok tipikus esetei a novények fenotipusos vdlaszreakciéi a herbivorok
megjelenésére. A novények a herbivorok ellen gyakran termelnek olyan specifikus illékony
anyagokat, amelyek vonzzdk a kérdéses rovar természetes ellenségeit: preddtorokat, vagy
parazitdkat. A paradicsomszender (Manduca quinquemaculata) példdul a vad dohdny
(Nicotiana attenuata) levelét is fogyasztja. Egy kisérletsorozatban megéllapitottdk, hogy a
hernyéragta novény felszinén olyan illékony anyagok (oktadekanoidok: gyorsan jelennek meg,
terpenoidok: késobb szintetizalédnak) fordulnak eld, melyek nincsenek jelen az ép novény
felszinén. Egy tovabbi vizsgélat sorozatban egyes novényeken mesterségesen megnovelték az
illékony anyagok mennyiségét, mig mds novényeket kontrollként kezeltek, vagyis rajtuk az
eredeti koncentracioban maradtak ezek a vegyiiletek. A kisérlet célja az volt, hogy igazoljék,
a ragott novények 4ltal termelt anyagok hatdssal vannak a paradicsomszender hernydk
predéatoraira. A kisérleti populdciéban a peték elsddleges preddtora a nagyszemui poloska
(Geocoris pallens) volt. Az eredmények a vdrakozdsnak megfeleléen alakultak, a kezelt
novényeken a petepredicié mértéke sokszorosa volt annak, amit a kontroll novényeken
tapasztaltak.

Hasonl6 jelenséget figyeltek meg a szilfa levélbogar (Xanthogaleruca luteola) esetében is.
A szilfa levélbogar ragasa és petézése illékony anyagok, elsdsorban terpének kibocsdjtdsat
idézi el6 a mezei szil (Ulmus minor) levelében. Ezek az illékony anyagok laboratériumban
vonzodak voltak a szilfa bogér petéit parazitalé dardzs (Oomyzus gallerucae) szamara. Azt is
megallapitottdk, hogy ha klimakamrédban a terpénszintézist gatlé anyagokkal kezelték a szil
leveleit, akkor ezeknek a leveleknek a kivonata nem vonzotta a parazita darazsat. Végiil
természetes koriilmények kozott is tesztelték a szillevél altal termelt terpének hatdséat. Olyan
modon csapdédztdk a parazita darazsakat, hogy a csapdédk egyik tipusat a ragott szil levelének a
kivonatdval vontdk be, mig a masik tipust nem. Azt tapasztaltdk, hogy a parazitdk szdmara
messze vonzobbak voltak a kezelt csapdéak, mint a kontrollok.

Mindkét fenti példa azt igazolja, hogy a novény altal termelt anyagok specifikusak, és
kizar6lagosan a kérdéses herbivor faj ellenségét vonzzak.

19.3.3. A fenotipusos vdlasz lehet megel6z0 reakcio, vagy valaszreakcio

A fenotipusos valaszok csoportositdsa annak megfelelden is torténhet, hogy a kornyezet
megvialtozdsdhoz képest mikor jelennek meg. Bizonyos esetekben eléfordulhat, hogy a
valaszreakci6 mintegy megel6zi magit a kornyezetvaltozast. Tulajdonképpen ilyenek a
szigndlok hatdsara kialakul6 fenotipusos valtozasok. A legtobb fenotipusos vdlasz azonban a
kornyezet megvaltozasa utdn tapasztalhato.
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19.3.3.A. Megel6z6 reakcid

A novények herbivorok elleni dltaldnos védekezési mechanizmusa az, hogy a ragas helyén
elso 1épésben jazmonat hormon termelddik, ami aztan egyes novényekben specifikus toxinok
szintézisét valtja ki. A herbivorok tipikus vélaszreakcidja a novény dltal termelt toxin
detoxifikdcidja. Mivel a detoxifikacié koltséges, a hozza sziikséges enzimek csak akkor
termelddnek, ha a toxin jelen van. A herbivorok detoxifikdcidja tehat egy tipikus
valaszreakci6: stimulus (ndvényi toxin) — fenotipusos vélasz (detoxifikdcid). A
kukoricamoly (Ostrinia nubilalis) larvdja azonban képes a kukorica éltal termelt jazmonat
szintjének az érzékelésére. Igy a detoxifikdcidhoz sziikséges enzim indukciGja attdl fiigg,
hogy milyen a novény jazmondt hormonszintje. Ha a hormonszint alacsony, akkor a novény
még nem termel toxint, vagyis még nem sziikséges a detoxifikal6 enzim indukcidja. A herny6
tehat a jazmondt szint emelkedésének megfelelden szabdlyozza a detoxifikdlé enzim
termelését. Vagyis ez a fenotipusos védlasz mintegy el6zetesen védi meg a hernydt a toxin
hatdsatol.

19.3.3.B. Valaszreakcio

A legtobb fenotipusos vdlasz azonban vdlaszreakcid, vagyis elobb kovetkezik be a
kornyezetvéltozds (stimulus), és ennek hatdsara jelenik meg a fenotipusos véaltozas. Tipikusan
ilyen fenotipusos vdlasz a levéltetvek reakcidja a koldonia denzitdsdnak a novekedésére. A
levéltetvek normadl koriilmények kozott szarnyatlan, partenogenetikusan szaporodd rovarok.
Ennek kovetkezménye viszont az, hogy kolonidik denzitdsa exponencidlisan nd. Magas
denzitds esetén pedig felbukkannak a kolonidban a diszperziéra képes szarnyas alakok. A
magas denzitdsra, mint kdrnyezeti tényezOre adott valasz tehdt a szarnyas, migracidra képes
alakok megjelenése. Ebben az esetben a fenotipusos valasz kozvetlen stimulusai a fajtarsak
altal termelt kémiai anyagok és a taktilis ingerek.

19.3.4. Folyamatosan kivdlthato, vagy specifikus életszakaszhoz kotodo valasz

A fenotipusos vélaszok annak megfelelden is rendszerezhetdk, hogy az egyed élete sordn
mikor jelentkeznek. Vannak olyan plasztikus jellegek, amelyeken a kornyezet hatdsdra
bekovetkezo valtozas az élet barmely szakaszdban el6fordulhat, mig mds jellegeknél specidlis
életszakaszhoz kotddik a stimulus (vagy szigndl) hatdsa.

19.3.4.A. Folyamatosan kivélthat6 fenotipusos valasz

A folyamatosan kivélthaté fenotipusos valasz 1ényegében azt fejezi ki, hogy az adott
kornyezetvéltozds az egyedek barmelyik életszakaszdban hasonld fenotipusos véltozast
eredményez. Ez egyuttal azt is jelenti, hogy ezek a fenotipusos vdlaszok reverzibilisek. A
folyamatosan kivélthaté valaszok jellemz0 esetei a gerincesek fizioldgids, illetve viselkedési
valaszreakci6i. Tipikusan ilyen a tanulds folyamata, vagy az eszkozhaszndlat is. Az Uj-
kaleddniai varji (Corvus moneduloides) esetében példaul a kisérletek soran kideriilt, hogy
nemcsak arra képes a madar, hogy eszkozt vegyen igénybe a taplalék megszerzésére, hanem
ki is tudja vdlasztani a szitudciénak legmegfelelébb eszkozt. Ha példaul csak egy kis
dobozban van a tiplélék, akkor egy tliszerli eszkozt alkalmazva, felszirja azt, és igy jut hozza.
Ha viszont a taplélék egy fiiles edénykében van a dobozon beliil, akkor a megszerzéséhez egy
horog-szerli eszkozt vesz igénybe, amivel a fiilénél fogva ki tudja emelni a dobozbdl a
taplalékot tartalmazé edénykét. Az eszkOzhaszndlat tehat, mint fenotipusos vélasz
folyamatosan megjelenik az egyed életében, €s annak megfeleléen véltozik, hogy milyenek a
kornyezeti hatasok.
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19.3.4.B. Specifikus életszakaszban kivalthato fenotipusos valasz

Vannak azonban olyan fenotipusos vélaszok, amelyek csak akkor jelennek meg, ha a kivalto
stimulus (vagy szigndl) az egyedfejlodés egy specifikus (éltaldban korai) szakaszdban hat.
Ebbdl az is kovetkezik, hogy az ilyen fenotipusos vdlasz irreverzibilis. A specifikus
életszakaszban kivdlthaté fenotipusos vélasz tipikus példdja a rovarok szezondlis
dimorfizmusa. A rovarok nagy része teljes atalakulassal fejlodik, ezért korai életszakaszaik jol
elkiilonithetok. Ennek kovetkeztében kivalo alanyai az olyan vizsgélatoknak, ahol keresik azt
az életszakaszt, ahol a dimorfizmust kivalté stimulus (vagy szigndl) hat. Az afrikai
szemeslepke (Bicyclus anynana) szezondlis dimorfizmusdnak a szigndlja példaul a
homérséklet emelkedése. Nevezetesen, a nedves évszakra jellemzd fenotipus megjelenéséhez
az sziikséges, hogy 18 °C-rdl 24 °C-ra valtozzon a hOmérséklet. Ha ez a véltozas larvalis
korban kovetkezik be, akkor megjelenik a nedves évszakra jellemzd fenotipus a nagy
szemfolttal. Ha larvdlis korban nincs hdmérsékletvaltozas, akkor a szdraz szezonra jellemzd
kisméretli szemfolt jelenik meg az adultakon. Ugyanakkor a homérséklet véltozdsa az
adultakban mar nincs hatassal a szemfolt méretére.

19.3.5. A fenotipusos vdlasz adaptiv jellege

A fenotipusos plaszticitdssal kapcsolatban az egyik alapvetd kérdés, hogy van-e adaptiv
értéke. A valasz egyértelmi, a legtobb esetben igen. Tobbek kozott a foltos nebancsvirdg
(Impatiens capensis) esetében végzett vizsgilatok is a fenotipusos vdlasz adaptiv jellegét
igazoljak. Kisérletes koriilmények kozott imitdltdk a szort fényt (arnyék) a voros és az
infravords fény alacsony ardnyaval (R-FR ardny). Ilyen koriilmények k6zott a novény magas
szarnovekedést mutatott. Ugyanakkor a magas R-FR ardnyd fényben (direkt napsiitést
imitdlva) alacsony szdrdak lettek a novények. Igy mesterséges megvildgitdssal magas és
alacsony fenotipusi novényeket hoztak 1étre. Majd mindkét fenotipust kiiiltették az eredeti
termOhelyre két eltérd siirliségben: magas denzitds (3 cm tdvolsig) és alacsony denzitds (20
cm tdvolsig) mellett. Osszehasonlitottdk a két fenotipus eltérd denzitds esetében tapasztalt
széraz biomasszdjat és kumulativ fitneszét (a viragszamot és a termésszdmot). A fényért vald
kompeticié egyértelmlien nagyobb a magas denzitdsi populdcioban. Ezért nem meglepd,
hogy a két fenotipus kozott a biomassza kiillonbsége magasabb novénysiirliség esetén volt
nagyobb. A két fenotipus reakciénormdja a szdraz biomassza tekintetében skalazott volt,
vagyis a magas fenotipus biomasszdja mindkét denzitds mellett nagyobb volt, mint az
alacsony fenotipusé. Ugyanakkor a két fenotipus reakciénormdja a kumulativ fitnesz
vonatkozasdban atkeresztez6dd volt, alacsony denzitds mellett a kisebb, mig nagy denzitds
mellett a magasabb fenotipus fitnesze volt a nagyobb. Erdekes médon a két fenotipus kizotti
fitnesz kiillonbség alacsony denzitds mellett nagyobb volt, mint magas denzitds esetén. Ez arra
utal, hogy a szarnovekedésnek koltsége van, ami abban a kornyezetben, ahol a magas
fenotipus nem jelent kompeticios elonyt, csokkenti a termésszammal jellemzett fitneszt.

20. Polifenizmus

A polifenizmus Iényegében azt jelenti, hogy a kornyezeti tényezOk valtozdsara adott

fenotipusos vdlasz nem folytonos, hanem diszkrét. Ez kétféle médon alakulhat ki:

— Az egyik lehetdség az, hogy maga a jelleg folytonosan véltozik ugyan a kornyezet hatdsara,
de a kérdéses kornyezeti tényezd csak diszkrét szakaszokban fordul eld a természetben.
Tipikusan ilyen a szezonalitds, amikor a kiilonb6z6 évszakokban a klimatikus tényezoknek
(hOmérséklet, napsiités, csapadék) egy adott kombinécidja, illetve ezeknek egy szlk
tartomanya fordul el6. A szezondlis véltozdsra adott diszkrét fenotipusos vdlasz a
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szezondlis dimorfizmus. A pokhdlés lepkének (Araschnia levana) példaul eltérd
fenotipusos megjelenésii nyari €s tavaszi alakja van. A két fenoldgiai alak a szdrnyak
mintdzatdban és szinében egyarant eltérd. Laboratoriumi koriilmények kozott viszont
sikeriilt a tavaszi és a nydri kornyezeti tényezok kiilonboz6 dtmeneti allapotait kialakitani a
fejlodo larvak szdmdra, ami atmeneti fenotipusok megjelenését eredményezte az adultak
kozott.

— A masik lehetoség pedig az, hogy a kornyezeti tényezOk folyamatos véltozasa ellenére a
jelleg diszkrét formdban jelenik meg, vagyis a kornyezeti tényezd valtozdsa egy sziik
tartomédnyban (kiiszobérték) nagy valtozdst idéz eld a fenotipusban. Az ilyen jellegeket
neveztilk kiiszobérték jellegeknek (4.2. és 19.1 fejezetek). A kiiszobérték jellegek sok
esetben morfoldgiai jellegek, melyek kivdléan tanulmdnyozhatok allometriai elemzések
segitségével. Az allometriai elemzés lényegében egy korrelacié vizsgalat, ahol keresik az
Osszefiiggést egy kivalasztott fenotipusos jelleg és a testméret, vagy egy azzal szoros
kapcsolatban 4ll6 mas jelleg kozott. Egy ausztrdliai fiillbemdaszé faj (Eluanon bipartitus)
esetében példaul a fogdkésziilék mérete €s a pronotum szélessége kozotti korreldcid
vizsgalata sordn kideriilt, hogy a pronotum (a testmérettel szoros korreldciéban 4ll6 jelleg)
folytonos novekedése mellett a fogokésziilék hossza diszkrét modon valtozik, vagyis két
fenotipusos kategoria létezik a populdcioban: a kis és a nagy fogokésziilékii egyedek
csoportja.

20.1. A polifenizmus hatterében allé fiziolégiai folyamatok

A polifenizmus megjelenése az egyedfejlodés egy specifikus szakaszdban jelentkezd szignal
hatdsédra torténik. Ez a kornyezeti szigndl az egyedben vélaszreakcidt valt ki, ami az esetek
tilnyomé tobbségében hormondlis védlasz. A hormontermelés megvaltozasa pedig egy
atkapcsoldst eredményez az egyedfejlodés folyamatdban.

20.1.1. Kornyezeti hatads (stimulus, vagy szigndl)

A kornyezeti stimulus (kdzvetlen hatés), illetve szigndl (elOrejelzd hatds) nagyon véltozatos a
kiillonb6zé polifenizmusok esetében. A  szezondlis polifenizmus szigndlja példaul
leggyakrabban a fotoperiédus valtozdsa. De mint azt kordabban lattuk (19.3.4.B. fejezet), az
afrikai szemeslepkénél (Bicyclus anynana) a szezondlis polifenizmus szigndlja a
homérsékletvaltozds. A A szarnyas — csokevényes szarnyu alakok dimorfizmusanak a
megjelenése sok faj esetében denzitds fiiggd, a szarnyas, tehat diszperzidra képes alakok nagy
egyedstliriség estén jelennek meg. A szdrnyas — csokevényes szarnyd dimorfizmus stimulusa
lehet kémiai, vagy taktilis inger (4.2.3.B. fejezet). A védelmi dimorfizmus pedig a preddcids
nyomds erdsodésekor alakul ki, a ragadozé jelenlétében megjelennek a védelmet szolgdld
struktdrdk (tengeri makkok: a hdz alakjanak a mddosuldsa, haromtiiskés piko: oldalvértek,
stb.). Ilyenkor a stimulus a predator altal termelt kémiai anyagok, a kariomonok
koncentracidja (4.2.1. fejezet).

20.1.2. Hormondlis vdlasz

A kornyezetvaltozds kovetkeztében kialakulé hormondlis valasz nagyon sokféle lehet. Az
egyik legegyszeriibb eset az, amikor a stimulus/szigndl hatdsira megvéltozik a
hormonkoncentracid, azaz fokozodik, vagy éppen csokken a hormontermelés intenzitdsa.
Mivel azonban a hormon hatdsa a célszervekre a hormon molekuldk és a receptor molekuldk
0sszekapcsolddasa révén valosul meg, tovabbi lehetdségek is adédnak a hormondlis vélasz
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befolydsoldsara. Egy masik eset példdul az, amikor a stimulus/szigndl hatdsdra megvaltozik a
hormon termelésének az idGszakasza az egyedfejlédés soran. Igy vagy az uj kornyezetben
keriil szinkronba a hormon jelenléte €s a receptor érzékenysége, vagy éppen ekkor sziinik meg
a szinkron kozottiik. A hormon és a receptor kozotti egyiittmiikodés masik oldala a receptor
érzékenysége, aminek az idozitése szintén moddosulhat a kiilsd stimulus/szignél hatdsara. Ha
megvaltozik a receptor érzékenységének a szakasza, akkor az 4j kornyezetben lehetéség van a
receptor €s a hormon kozotti 0sszhang kialakuldsara, vagy éppen a megsziinésére. Mint az
lathatd, a hormondlis vdlasz Osszetett jelenség, ami a hormon és a receptor kozotti
kolcsonhatds eredményeként jon 1étre.

20.1.3. Példdk a polifenizmus megjelenésére

20.1.3.A. A bikafejli szarvasganajtir6 szarva

A Dbikafejli szarvasganajtir6 (Onthophagus taurus) polifenizmusa a szarv méretében
mutatkozik. Az allometrids vizsgilatok eredménye azt mutatta, hogy a nagyméretii egyedek
(tor szélessége alapjan) nagy szarviak, mig a kisméretli egyedeknek nincs szarva, vagy csak
csOkevényes méretli. Az egyed mérete a larvalis taplalék mennyiségétdl fiigg, tehat ez
tekinthet6 annak a kornyezeti stimulusnak, ami megvaltoztatja a larva juvenilis hormon
szintjét. Alacsony tdplalékelldtottsdg hatdsara megnd a juvenilis hormon mennyisége, ami
baballapotban gatlé hatdssal van a szarvak imagindlis korongjara. Kevés taplalék mellett,
tehat a himek kisméretliek lesznek €s nem nd szarvuk. Ezzel ellentétben, sok larvalis taplalék
esetén a juvenilis hormon koncentracidja alacsony lesz a larvdkban. Ezekbdl a larvakbol
nagyméretll, hosszu szarva himek fejlodnek. Amig a larvalis taplalék és a testméret kozott
linedris a korrelacid, a tapldlék mennyisége és a szarv mérete kozotti Osszefiiggést egy
szigmoid gorbe irja le. A szarv mérete tehdt tipikus kiiszobérték jelleg. Erdekes médon az
eltéré fenotipusok eltérd szaporoddsi stratégidval rendelkeznek. A nagy szarvi himek a
parosodds sordn megkiizdenek a noéstényekért. Ezzel ellentétben a kisméretii, szarvatlan
himek szaporoddsi stratégidja a ,,csalds” (,,sneekers”), vagyis a kisméretii himek a ndstények
jératait keresztezd jaratokat dsnak, és ott termékenyitik meg a ndstényt. A szarvasganajtird
fajok meglehetdsen véltozatosak a szarvdimorfizmus tekintetében. Egy kelet-ausztraliai faj (O.
nigriventris)  példaul a  bikafejli  szarvasganajtiréhoz  hasonldéan, egyértelmii
szarvdimorfizmussal jellemezhetd. Ugyanakkor a Kenydban €16 afrikai szarvasganajtir6 (O.
watanabe) esetében a himek szarvmérete a testmérethez hasonldan folytonos jelleg. S6t egy
észak-ausztraliai szarvasganajtir6 faj (O. sagittarius) himjei csak csokevényes szarvakkal
rendelkeznek.

20.1.3.B. A mexikéi lapatlabu béka

A mexikéi lapatlabt békanak (Spaea multiplicata) kétféle, mindenevd és ragadozé larvaja van.
A ragadoz6 larva tdpcsatorndja rovid, viszont dllkapocsizmai fejlettek. Ezzel ellentétben a
mindenevd larva tdpcsatorndja hosszi, de dllkapocsizmai fejletlenek. A larvélis alakok
megjelenése a habitat tdpldlékelldtottsagatol fiigg. Ha nincsenek nagyobb gerinctelenek,
leginkdbb garnéla rdkok a habitatban, akkor egyértelmiien a mindenevd alak jelenik meg. Ha
azonban a garnéldk jelentds mennyiségben vannak jelen, akkor az ebihalak bizonyos hanyada
ragadozo lesz. A larvdlis alakok annyira a tapldlék mindségétdl fiiggenek, hogy a fenotipusos
valtozas reverzibilis. A két alak gyakorisdga negativ frekvenciafiiggést mutat, hiszen mindkét
taplalékforras korlatozott mértékben 4all rendelkezésre. Ha példaul a ragadozé alak a gyakori,
akkor er0s kompeticioban van a forrasokért a tobbi ragadozoéval; mig ha ritka, akkor
forrastobblet dll a rendelkezésre. A két alak fitneszének a kiillonbozé komponensei eltérdek. A
mindenevd alak egyedfejlodése ugyan lassi, de a tilélése nagyobb a lassan kiszaradd
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vizterekben. A metamorfézis utdni relative magas talélést az magyardzza, hogy a hosszabb
egyedfejlodés alatt tobb tartalékot tud a larva felhalmozni. Noha a ragadoz6 alak
egyedfejlédése gyorsabb, a metamorfézis uténi tilélése alacsonyabb. Igy csak a gyorsan
kiszarad6 vizterekben mulja feliil a fitnesze a mindenevd alakét. A gyorsan kiszaradd
vizterekben ugyanis a mindenevd alak nem tudja befejezni az egyedfejlodését.

20.1.3.C. Az amerikai smaragdaraszolo

A 19.3.1.B. fejezetben mar taldlkoztunk az amerikai smaragdaraszolé (Nemoria arizonaria)
larvdjanak tavaszi €s nydri alakjaval. Megallapitottuk, hogy a két alak kozotti kiilonbségek
részben az alcazé szinezetben, részben pedig a larvak fejének robusztussagdban mutatkoznak.
Mivel a tavaszi alak a tolgy virdgdval tapldlkozik, ezért a feje kisebb, rdgéizmai kevésbé
fejlettek. Ezzel parhuzamosan a tolgy virdgok kozotti rejtézéshez a halvany szinezet és az
egyenetlen kiiltakard a legmegfeleldbb dlca. Ugyanakkor a levéllel tdplalkozo nydri alak feje
nagyobb, rdgdizmai fejlettek. Az dlcazast pedig sziirkészold szinezet és a sima kiiltakar6
biztositja. Egy vizsgalatsorozatban azt tanulményoztdk, hogy a tdpnovény melyik
komponense idézi elé ezt a komplex fenotipusos kiilonbséget a két larva alak kozott. A
kisérletek elsd szakaszdban a begyljtott petékbol kikelé hernydkat tolgyvirdgon, illetve
tolgylevélen nevelték standard koriilmények kozott. A larvdk fenotipusa egyértelmiien a
taplalék alapjan alakult ki. Osszehasonlitottdk a levelek és a virdgok kémiai Osszetételét. A
legnagyobb kiilonbség a levelekben felhalmozott méasodlagos anyagcseretermékekben,
mindenek el6tt a tannin mennyiségében volt. A kovetkezo kisérletben a petékbdl kikeld
hernydkat virdggal, tanninnal kezelt virdggal és levéllel taplaltdk. Az eredmények
egyértelmiiek voltak, a levéllel, illetve tanninnal kezelt virdggal tapléalt hernyoknak 94%-a lett
a nyari alaknak megfeleld fenotipusi, mig a virdggal taplalt herny6knak a 94%-a volt tavaszi
fenotipusi. A nydri hernyd fenotipus kialakitasaért tehit egyértelmiien a levelek tannin
tartalma a felelds. A vizsgdlati eredmények arra is ravilagitottak, hogy a virdgokkal taplalkozo
hernyok fejléddése gyorsabb, mint a levéllel taplalkoz6 nyari hernydké. Mi tobb, a tavaszi
herny6kbdl kifejlddd adultak fekunditdsa is nagyobb, mint a nyari herny6kbol kialakuldké.
Osszességében tehdt a tavaszi alak ratermettsége nagyobb, mint a nydri alaké. Viszont a
tavaszi alak megjelenését kivaltd virdgzat csak rovid ideig hasznosithaté a hernydk szdmara.

21. A fenotipusos plaszticitas evoldicios jelentosége:
genetikai akkomodacié, Baldwin-effektus, genetikai asszimilacié
és genetikai kompenzacio

Mint azt az el6z6 fejezetekben megismertiik, a kornyezetvéltozas fenotipusos véltozast
indukal a plasztikus jellegeken, amit a reakcionormaval jellemezhetiink. Mivel ez a véltozas
lényegében a kornyezeti tényezok altal kivaltott fenotipusos vélasz, ezért az esetek tilnyomo
tobbségében adaptiv értékii. Ezt a folyamatot nevezziik fenotipusos akkomodacionak.
Ugyanakkor a 19.1. fejezetben azt is lattuk, hogy a kiilonb6z0 genotipusok fenotipusos
valasza eltér lehet egy konkrét kornyezeti tényez0 megvaltozdsara. Kordbban (11.1. fejezet)
ezt a szitudciot jellemeztikk a fenotipusos variancia azon komponensével, ami kifejezi a
genetikai faktorok és a kornyezeti tényezOok kolcsonhatisat (Vgg). A fenotipusos plaszticitas
szempontjabol ez a kolcsonhatds pedig ugy irhaté le, hogy a kiilonbozd egyedekben
(genotipusokban) valtozatos a kérdéses jelleg plaszticitisdnak a mértéke. Egy populdcioban a
fenotipusos akkomodicié (a fenotipusos jelleg dtlagdnak a megvaltozdsa egy kornyezeti
tényezd hatdsara) bekovetkezhet tgy is, hogy az egyedek reakcidnorméja azonos (az egyedek
plaszticitdsa nem véltozatos), vagy ugy, hogy az egyedek reakcionormdja eltérd (az egyedek
plaszticitdsanak a mértéke valtozatos). Ha egy jelleg plaszticitdsa véltozatos a populdcidban,
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és ennek a valtozatossagnak van genetikai alapja (példdul epigenetikus hatdsok, génreguldcids
folyamatok, episztatikus kolcsonhatdsok, stb.), akkor lehetdvé valik a szelekcids hatdsok
érvényesiilése a fenotipusos valaszon. A szelekci6 ugyanis egy generacidkon ativeld folyamat,
vagyis csak az 0roklodé valtozatossagra képes hatni. A szelekcié eredményeként pedig
megvaltozik a populdcié genetikai Osszetétele. A fenotipusos akkomodicié utdn fellépd
szelekcié tehat genetikai valtozdsokat idézhet eld. Ezt a folyamatot nevezziik genetikai
akkomodacionak. Vagyis a genetikai akkomodacié sordn egyfajta rejtett genetikai
valtozatossdg tarul fel, és tovabb boviill a szelekcié hatdsdnak a tere, és ezdltal az
alkalmazkodas lehetdsége.

A genetikai akkomodaciot jol szemlélteti az a kisérletet, amit az ecetmuslica (Drosophila
melanogaster) Kriippel fenotipusdnak a vizsgélata sordn végeztek. A Kriippel gén domindns
muticiéja a szemen jellegzetes valtozast idéz eld: csokken a szem mérete, és a szemek
felszinén mas szervekre jellemzd kinovések, leggyakrabban sorték jelennek meg. A
vizsgalatok sordn szdmos gént fedeztek fel, amik hasonlé fenotipusos véltozast idéznek eld. A
leghatékonyabb Kriippel fenotipust kivalté mutdnsrél (vtd®) kimutattdk, hogy egy olyan
géncsoportba (TrxG) térképezddik, melynek tagjai a kromatin dllomény aktivitasat idézik eld.
A Kriippel fenotipus azonban geldanamicin segitségével is eldidézhetd. A geldanamicin egy
hosokk protein (HSP90) hatékony inhibitora, ami szamos gén aktivdldsdban jatszik szerepet.
A tovédbbiakban 2 szelekcids kisérletet inditottak: (1) Az els@ generdcidban vtd®/+
heterozigotat kereszteztek normal homozigétakkal (+/4), és az utédgenerdcidban a Kriippel
fenotipusra szelektéltak. Néhany generéci6 elteltével a Kriippel fenotipus a normél genotipusu
egyedek kozott is fenntarthaté volt. (2) Az elsd generdcidban a Kriippel fenotipust
geldanamicines kezeléssel hoztdk 1étre, majd az utédokat erre a fenotipusra szelektdltak. A
Kriippel fenotipust ebben a kisérletben is fenn lehetett tartani a drog hidnyéban is. Mind a vtd®
mutécid, mind pedig a geldanamicines kezelés a kromatin dllomany aktivalasa révén fejtette
ki a hatdsat, ami aztan generacidkon keresztiil fenntarthaté volt a hidnyukban is.

A fenotipusos plaszticitds szempontjabol a genetikai akkomodécié kétféle modon
val6sulhat meg: a Baldwin-effektus és a genetikai asszimilacio6 révén.

21.1. Baldwin-effektus

A Baldwin-effektus a genetikai akkomoddcidénak azt a tipusat irja le, amikor a szelekcid
hatdsdra ugy kovetkezik be a fenotipusos véltozés, hogy kézben nem csokken, hanem esetleg
még no is a kérdéses jelleg fenotipusos plaszticitdsa. Vagyis mikézben a populacié atlagos
fenotipusos értéke valtozik, megmarad (esetleg nd) az egyedek fenotipusos vidlasza a
kornyezeti tényezok véltozaséra.

21.1.1. Példdk a Baldwin-effektusra

21.1.1.A. A téli sairménypinty

Kalifornidban a téli sarmanypinty (Junco hyemalis) eredeti él6helye a hegyvidék volt,
melynek a klimdja kemény, a vegetacids periddus rovid, tehat a szaporodasi idoszak erdsen
behatdrolt. Ezért a szaporodds idozitése, mint fenotipusos jelleg, nem volt plasztikus az
eredeti habitatokban. A faj kolonizélta a partvidéket, ahol viszont a klima sokkal enyhébb, a
vegeticids periédus pedig sokkal hosszabb. Igy a faj szaporodési id6tartama megnétt és annak
kezdete is varidbilissd valt, azaz ndtt a jelleg plaszticitdsa.
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21.1.1.B. A nilusi bolcsOszdju hal

A nilusi bolcsészaji hal (Pseudocrenilabrus multicolor) Uganda szamos vizterében,
heterogén kornyezetben él. A mocsarasabb teriileteken a viz oxigén koncentracidja alacsony,
mig a folyékban magas. Ebbdl adéddan a mocsarakban €16 alakok kopoltyija nagyobb, mint a
folyovizekben €él0ké. A két okotipust standard koriilmények kozott nevelve a kopoltydiméret
kiillonbsége fennmaradt, ami arra utal, hogy a két okotipus kozott genetikai kiilonbségek
halmozdédtak fel. Ugyanakkor az oxigén koncentrdcié mesterséges megvaltoztatisa még
laboratériumi  koriilmények kozott is kivaltotta mindkét alak esetében a fenotipus
megvaltozdsat. Tehat a kornyezeti tényezO tartds véltozasdra (oxigén koncentricio
kiilonbsége) adott fenotipusos vélasz (kopoltytiméret kiilonbsége) mellett megmaradt a jelleg
plaszticitdsa is.

21.2. Genetikai asszimilacio

A genetikai asszimildcié a genetikai akkomodécidnak azt a tipusat irja le, amikor a szelekci6
hatdsdra ugy kovetkezik be a fenotipusos véltozds, hogy kozben lecsokken, esetleg meg is
szlinik a jelleg plaszticitdsa, vagyis a fenotipus részben vagy teljesen fiiggetlenné vélik a
kornyezet hatdsatol. Ez egyuittal azt is jelenti, hogy az egyedfejlodés sordn a kérdéses jelleg
erdsen kanalizdlodik, azaz a fenotipus stabilizalédik. Ez a jelenség gyakran figyelheté meg,
amikor egy viszonylag tdgabb tlirésli, generalista (plasztikus) fajbol egy specialista
differencidlodik. A specialista fajok plaszticitdsa dltaldban jelentésen alacsonyabb, mint a
generalistaké.

A genetikai asszimilacié (kanalizalt fenotipusos valtozas) a fitnesz terepasztalan nézve
kétféle kovetkezménnyel jarhat. Az egyik lehetOség az, hogy a genetikai asszimildcid
eredményeként 1étrejott fenotipusos véltozds a populdciét egy dj fitnesz maximum kozelébe
juttatja. Ilyenkor olyan szelekciés hatdsok fognak érvényesiilni, amely a populicié
fenotipusos eloszlasat egyre kozelebb viszi az 4j fitnesz maximumhoz. A masik lehetdség
pedig a genetikai kompenzacid.

21.2.1. Példdk a genetikai asszimildciora

21.2.1.A. Az Anolis gyikok adaptiv radiacidja az Antillakon

A fajkeletkezés felgyorsuldsa, vagyis az adaptiv radidcié sordn daltaldban egy tj habitat be
nem toltott okoldgiai niche-it foglaljak el a differencialédé fajok, €s igy hatékonyan osztjak
fel a forrdsokat egymds kozott. Az ilyen tipusu fajkeletkezési folyamatok tehat okologiai
izolacidval parosulva jelennek meg. Ez tortént az Anolis gyikok esetében is a Nagy- és a Kis-
Antillak benépesitése sordn. A szigetek mindegyikén megtaldlhatok a foldon, a fatorzseken,
vagy a bokrokon eléforduld, valamint a lombkoronaban €16 6rids-, és a kisebb dgakra (,,twig”)
specializdlédott életformdju fajok. A fajok differencidléddsa sordn egyre fokozodik az
okologiai és ezzel parhuzamosan a morfoldgiai specializacid. Az 6koldgiai differencidlodés
egyik faktora az aljzat (dgak) atmérdje, melyen az allat mozog: minél szélesebb az aljzat,
anndl nagyobb sebességet lehet elérni, vagyis anndl nagyobb a predator eldli menekiilés sikere.
A sebesség és a biztonsdgos mozgds egyik indikdtora a hatulsé comb hossza. A fatérzson €16
fajok hatuls6 combja relative hosszi, ami nagyon alkalmas a széles aljzaton valé gyors
mozgéasra, de rendkiviil érzékeny az aljzat &tmérdjének a csokkenésére. Ugyanakkor a lomb
kis agai kozott €16 ,twig” fajok hatulsé combja a legrovidebb, ezért széles aljzaton 6k a
leglassabb fajok. Viszont az dgak atmérdje nem befolydsolja a sebességiiket, igy a kis
atmérdjii gallyakon gyakorlatilag ugyanolyan gyorsak, mint a més életformdju fajok. A kis
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agakra valo specializacijuk sordn tehdt jelentdsen lecsokkent a fenotipusos plaszticitdsuk. Az
Anolis gyikok okoldgiai differencidléddsdban az a specifikus, hogy a folyamat a Karib-
szigetek szinte minden nagyobb tagjin hasonldan zajlott. Igy a kiilonboz6 szigeteken
parhuzamosan differencidlédtak a kiillonbozé életformdjua fajok. Nem meglepd tehét, hogy a
kiilonbozo szigetek azonos életformdju fajainak, melyek 1ényegében hasonlé dkoldgiai niche-t
foglalnak el a habitatban rendkiviil hasonl6 a fenotipusa (pl. testméret, vagy a hatulsé comb
relativ hossza).

21.2.1.B. Egy csillaghur faj 6koldgiai specializcidja

Egy amerikai csillaghur faj (Stellaria longipes) két okotipusdnak fenotipusos plaszticitasat
vizsgéltdk Kanaddban. Az alpi okotipus magas hegyekben fordul el (>2000 m), mig a préri
Okotipus az alacsonyabb teriiletekre jellemz0. A két 6kotipus fenotipusos valasza (plaszticitds)
nem egyforma a kiillonbozd kornyezeti tényezok viéltozdsara. Ilyen kornyezethatds példaul az
arnyék. Laboratériumi koriilmények kozott a vords és az infravoros fény aranyanak (R/FR) a
véltoztatdsdval imitalni lehet az drnyékot (szort fény) €s a napsiitést (direkt fény). A kisérletek
soran a két okotipus egyedeit két csoportba osztottdk, és az egyiket alacsony (arnyék), mig a
masikat magas (napsiités) R/FR ardnyu fényben nevelték. Megallapitottdk, hogy a préri
Okotipus fenotipusa jelentésen kiillonbozott az eltéré fényviszonyok mellett nevelt egyedek
esetében: alacsony R/FR ardnyt fényben (drnyék) a szar hossza €s a noduszok szama nagyobb
volt, mint magas R/FR ardnyiban (napsiités). Ugyanakkor az alpi 6kotipus esetében ezek a
fenotipusos jellegek nem kiilonboztek a két eltér6 kornyezetben. Az alpi Okotipus
differencidlodédsa tehat egyiitt jart a fenotipusos plaszticitas elvesztésével a vizsgalt kornyezeti
tényezdvel szemben. Ez nem meglepd, mert az alacsonyabb teriileteken a vegetacié dus, és
ebbdl adéddan erds a fényért valé kompeticid. A havasi gyepekben azonban nem jellemzd a
fényért valé kompeticio.

21.2.1.C. A haromtiiskés piké okoldgiai differencidloddsa

A héaromtiiskés pikénak (Gasterosteus aculeatus) két édesvizi okotipusa ismert, melyeket
egyes szerzok ondll6 fajként is emlegetnek. A bentikus Okotipus testalkata robosztus, mérete
nagyobb, és az aljzaton taldlhat6 bevonatokat fogyasztja. A limnetikus alak kisebb, testalkata
karcsubb, és a szabad vizben tszva, ragadozé életmédot folytat. A haromtiiskés pikod
fenotipusa rendkiviil véltozatos a kiilonb6z6 habitatokban. Ezért felmeriil a kérdés, hogy a
jellegek mennyire plasztikusak, mennyire valtoznak meg a kornyezeti tényezok hatdsara. Egy
kisérletsorozatban Osszehasonlitottdk a két Okotipus fenotipusos plaszticitdsat ot jelleg
esetében. Kornyezeti tényezoként eltérd taplalékforrast alkalmaztak, vagyis megosztottak
mindkét okotipus egyedeit, és az egyik csoportot a sajat taplalékaval, mig a masikat a mésik
alak tdplalékdval etették 4 honapon keresztiil. A vizsgélat végén minden egyeden lemérték az
ot fenotipusos jelleget. A legmarkansabb kiilonbséget a kopoltydivek hosszdban és a
széjszélességben tapasztaltdk. Mindkét jelleg esetében kicsi volt az eltérés a kétféle mddon
taplalt bentikus alak egyedei kozott, vagyis ennek az dkotipusnak a jellegei alig véaltoztak meg
a kornyezetvaltozas hatasara. Ugyanakkor a limnetikus alak kopoltytivei hosszabbak, a
széjszélessége pedig kisebb volt a sajat tiplalékkal etetett egyedeknél, mint a bentikus
taplalékkal ellatottak esetében. Ennél az Okotipusndl tehdt a kérdéses jellegek nagy
fenotipusos plaszticitassal rendelkeztek. A két dkotipus plaszticitdsdban mutatkozé kiillonbség
nem meglepd, hiszen a bentikus alak a bevonatokra specializalédott, melyek relative homogén
taplalékforrasnak tekinthetok. Ugyanakkor a limnetikus alak préddai meglehetdsen
véltozatosak.
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21.2.2. Genetikai kompenzdcio

A genetikai kompenzacié akkor kovetkezik be, amikor a genetikai asszimildcié sordn
megjelend fenotipusos valtozds relative kicsi, igy a populacio a fitnesz terepasztalan az eredeti
maximum kozelében marad, de annak a leszallé dgaba keriil. Ez az éllapot olyankor alakulhat
ki, amikor egy kornyezeti valtozds (pl. dj tdpldlékforrds) hat a populacié fenotipusos
jellegeloszldsara, és noveli a fitnesz valamelyik komponensét, de ezzel parhuzamosan
megvaltozik egy madsik fitnesz komponens (pl. szaporodds) is. Mivel a fitnesz szdmos
komponensbdl tevodik Ossze, ezek egyikének pozitiv véltozdsa parosulhat egy masik
komponens csokkenésével. Atmenetileg tehdt el3dllhat az az 4llapot, hogy a populdcié atlagos
net fitnesze csokken a két komponens ellentétes irdnyu valtozdsa miatt. Hosszu tdvon azonban
a szelekcié a populédcié atlagos fitneszének novekedését eredményezi. Ha tehdt az egyik
fitnesz komponens novekedésének az eredményeként a net fitnesz mégis csokken, akkor
olyan szelekciés hatdsok indukdlédnak, amik megvéltoztatjdk a populéacié fenotipusos
eloszlasat, és az atlagos net fitnesz ismét nd. Mivel a folyamat sordn a populdcié még az
eredeti fitnesz maximum kozelében van, a szelekcié eredményeként a populicié
jellegeloszlasa visszatér az eredeti fitnesz maximumhoz.

21.2.2.A. A szivarvanyos guppi

A szivarvanyos guppi (Poecilia reticulata) trinidadi populédcidiban vizsgaltdk a genetikai
kompenzacié jelenségét a folyok felsO szakaszdn. A him guppik oldaldn narancs foltok
jelennek meg a szaporoddsi idészakban. A ndstény guppik a himek narancsszinii foltjanak egy
meghatdrozott arnyalatat preferaljak. A folt szinanyagat a sarga karotinoidok €s a voros
pteridinek adjdk. A pteridint a himek maguk allitjak eld, a karotinoidokat viszont nem tudjak
szintetizalni, ezt az algakkal veszik fel a taplalkozas soran. A karotinoidok bevitele ardnyos a
habitatban él6 algdk mennyiségével, ami viszont a viz fényviszonyainak a fiiggvénye. Ha a
folyopart zart, stirli erddvel boritott, akkor a szegényes fényviszonyok miatt kevés a vizben az
alga, vagyis kevesebb a bevitt karotinoidok mennyisége. Ha a part nyilt, akkor jobb
fényviszonyok mellett sok az alga, tehdt nagyobb mennyiségii karotinoidot képes a him a
kornyezetbél felvenni. Erdekes moédon, mindkét viztérben hasonlé a him guppik
narancsfoltjdnak a szinarnyalata annak ellenére, hogy eltér6 a karotinoidok bevitele. A
jelenség hatterében az 4ll, hogy a pteridinek mennyisége eltérd a két kiilonbozo viztérben é16
himek foltjaiban. Ahol alacsony a bevitt karotinoidok mennyisége, ott alacsony a pteridin
szintézis is. Ezzel szemben a magas karotinoid bevitellel parhuzamosan intenziv a pteridin
szintézise is. Igy tulajdonképpen a pteridinek révén biztositjik a himek a folt szindrnyalatdnak
az allandbsagat.

21.2.2.B. A séafrany tangara

A madarak nem tudjdk a karotinoidokat szintetizalni, ezért az ilyen tipusu voros szinanyagok
alapanyagait a taplalékkal veszik fel és metabolikus tton alakitjdk at a megfeleld szinezékké.
A skarlat tangara (Piranga olivacea) Eszak-Amerika keleti részén él. A himek a
ndszidOszakban jellemzd vords sziniiket olyan sarga karotinoid alapanyagbdl allitjak eld,
amelyet a tdplalékkal vesznek fel. A vikaridns faj, a safrany tangara (P. ludoviciana) Eszak-
Amerika nyugati teriileteire jellemzd, ahol a faj egy Uj tdpnovény termését hasznositja. A
Marrow-loncot (Lonicera marrowi), egy Azsidbdl szdrmazé, gyorsan terjedd invaziv cserje,
amelynek a bogydja bibor szinli festékanyagot (rhodoxantin) tartalmaz. A taplalékkal tehat a
himek hozzajutnak egy bibor szinanyaghoz, és nem kell azt metabolikus uton eldallitaniuk. A
nostények viszont nem a bibor, hanem a voros szint preferdljak, ezért a himek tobb innovaciot
vezettek be a megfeleld voros szindrnyalat elérésére: egyrészt a bibor szinanyagot megfeleld



111

ardnyban keverik a tdpldlékkal felvett sarga karotinoidokkal, mdsrészt a tollstruktdra is
megvaltozott, hogy a szinhatds megfelel6 legyen. Rdadédsul a voros tollak ennél a fajndl csak a
fejen és nem az egész testen jelennek meg.

21.2.2.C. A hézi pirok

A him hazi pirék (Carpodacus mexicanus) mellén és fején megjelend voros szint folt
festékanyaga szintén karotin szarmazék, aminek az alapanyagat a taplalékkal veszi fel a
madar. Ha mesterségesen karotin mentes taplalékon tartjuk a himeket, akkor nem jelenik meg
rajtuk a voros folt. A faj elterjedési teriiletének a déli részén a tdplalék karotinban szegény. A
déli teriileten él6 populdcidkban a himek foltja kisebb méretli, mint az északi teriileteken,
viszont sokkal élénkebb a szine. Jelenlegi ismereteink alapjan megprébalhatjuk rekonstrudlni
a déli teriiletek kolonizacidja utdn lezajlott eseményeket. A kolonizacié utdni elsd fazisban a
folt mérete még feltehetden megmaradt, de karotinoid alapanyagok hidnydban a szine fako
lehetett. Mivel a ndstények azokat a himeket preferaltak, akiknek élénkebb volt a voros foltja,
szelekcids folyamat indult a folt intenzitdsdnak a fokozdédasa felé. A karotinoid forrdsok
limitaltsdga miatt azonban a szin erdsségének a fokozddasa egyiitt jart a folt méretének
csokkenésével.

21.3. A Baldwin-effektus és a genetikai asszimilacié 6sszehasonlitasa

A Baldwin-effektus a fenotipusos plaszticitas fokozddasat, mig a genetikai asszimildcié annak
csokkenését, az egyedfejlddés kanalizdcidjdnak az er6sodését irja le az adapticid
folyamatdban. A két hatds a koltségek és az elonyok szempontjabdl is jelentosen kiilonbozik.
A kanalizicié erdsodése az egyedfejlodés stabilitdsahoz vezet, és igy energetikailag
kedvezObb folyamat. Viszont valtozo, akar térben, akdr idoben heterogén kornyezetben ez a
stabilitds a fenotipus ,rugalmatlansiagidt” eredményezheti. A fenotipusos plaszticités
energetikai szempontbdl ugyan koltséges, de heterogén kornyezetben eldényos a plasztikus
jelleg. Mivel azonban a genetikai asszimilécid, és a Baldwin-effektus 1ényegében a genetikai
akkomodaicio két formdja, ezért gyakran egyiitt vagy parhuzamosan jelennek meg akar az
evoluci6 sordn, akar egy kisérleti rendszerben.

21.3.1. A genetikai asszimildcio és a Baldwin-effektus a dohdnyszender szelekcios vonalaindl

A polifenizmus genetikai hatterének a tanulmédnyozdsihoz olyan kozel rokon fajok
alkalmasak, amelyek egyike polifenetikus, mig a masik monofenetikus. Ilyen fajpar a
paradicsomszender (Manduca quinquemaculata) és a dohdnyszender (M. sexta), ahol a
paradicsomszender a polifenetikus faj, mert larvai a hdmérséklettdl fiiggden zoldek és feketék
lehetnek. A dohdnyszender larv4ja a hdmérséklettdl fiiggetleniil zold szinli. Ismert viszont egy
olyan muténs véltozat, amely normal koriilmények kozott fekete, de ugyanakkor héérzékeny:
magasabb homérséklet hatasara valtozo mértékben zolddé vélhat. Ezzel a mutdnssal végeztek
két irdnyban mesterséges szelekciot.

Baldwin-effektus: Az egyik szelekcids vonal esetében a hokezelés utdn a legzoldebb
hernydkat valogattak ki, és a beldliik kikelt szendereket parositottak. Ezt a szelekcids 1€pést
14 genericion keresztiil ismételték meg. Az igy szelektdlt vonalban az a véltozas zajlott le,
hogy mar sokkal alacsonyabb hdmérsékleten megjelent a szinvéltozds, és a zold szin sokkal
kifejezettebb lett. Ebben a szelekcids vonalban tehat nétt mutansok fenotipusos plaszticitdsa.

Genetikai asszimildcié: A masik vonalban a hd hatdsara legkevésbé zolddé valo hernydkat
szelektaltdk, és a beldliik kikelt szendereket parositottdk Ossze. Ezt a szelekciot is 14
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generdcion keresztiil ismételték. A kapott vonal elvesztette a hdérzékenységét, és a hernydk
szine még 30 °C folott sem véltozott meg. Ebben a vonalban a szelekcidé eredményeként
megszlnt a fenotipusos plaszticitas.

Ezek a kisérletek tehat azt igazoljak, hogy szelekci6 hatasara mindkét irdnyban megvaltozhat
a fenotipusos plaszticitas.

21.3.2. A genetikai asszimildcio és a Baldwin-effektus a lapdtldabii béka és az dsobéka
esetében

A genetikai akkomod4ci6 két formdja parhuzamosan is megjelenhet a kiilonb6zd fajokban egy
genusz divergens fejlddése soran. Ez figyelheté meg a lapatldbu békdk (Spea sp.) esetében. A
lapatlabu békak legkozelebbi rokonai az ds6békak Scaphiopus genusza. A larvék taplalkozasa
valamennyi d4s6béka genuszban (Scaphiopus, Pelobates, stb.) mindenevl. A Spea genuszban
azonban a mindenevé larvdk mellett megjelennek a nagyobb gerincteleneket fogyaszto
ragadoz6 larvédk is. A 20.1.3.B. fejezetben mar lattuk, hogy a mexikéi lapéatlabu béka (Spea
multiplicata) esetében példaul mindkét larvaalak eléfordulhat. A két larvaalak jellegzetes
fenotipusos kiilonbségeket mutat a tdpcsatorna hosszdban és az dllkapocs izomzatidnak a
fejlettségében. A filogenetikai kapcsolatok alapjan megéllapitottdk, hogy az 6si larvaalak a
mindenevd. A Couch asobéka (Scaphiopus couchii) larvdjan példaul mesterséges garnéla
taplalék mellett is csak kis mértékben jelent meg a ragadoz6 fenotipus (alacsony plaszticitds).
A lapatlabu békak (Spea sp.) bizonyos fajainak larvaindl viszont a garnélaval torténd taplalas
kivaltotta a ragadoz6 fenotipus kialakuldsdt. Arizondban két lapatlabu békafaj €l, a sikvidéki
(S. bombifrons) és a mexikéi (S. multiplicata). A természetes habitatokban a két faj
kompeticiéban van egymadssal, ezért tapldlkozasuk eltérd, a sikvidéki lapatlabu béka nagyrészt
mindenevd, mig a mexikdi tobbnyire ragadozé. Ez a természetes habitatokban mutatkozd
kiilonbség a két faj kozott a laboratoriumi kisérletek sordn is megnyilvanult. A garnéldval
torténd taplalas ugyanis a sikvidéki lapatlabu béka larvajanal gyakorlatilag alig valtotta ki a
ragadoz6 fenotipus megjelenését. Ezzel szemben a garnéldval etetett mexikoi lapéatlabu béka
larva minden vizsgdlatban egyértelmiien mutatta a ragadoz6 fenotipus jellemzdit. A
fajkeletkezés folyamatdban tehat a sikvidéki faj (S. bombifrons) plaszticitisa a larvélis
taplalkozas vonatkozasaban jelentdsen csokkent (genetikai asszimildcié), mig a mexikéi faj (S.
multiplicata) esetében a plaszticitds megmaradt, esetleg fokozddott (Baldwin-effektus)

21.3.3. A genetikai asszimildcio és a Baldwin-effektus a pirosvdllii poloska esetében

A kiilonbozo fenotipusos jellegek eltér6 modon reagdlnak a kornyezet megvaltozdsdara. A
tapnovény valtds a rovarok esetében példaul szamos jellegre hathat. Ugyanakkor a kiilonb6z6
jellegek plaszticitdsa eltéréen valtozhat a tdpnovény véltds kovetkeztében. Ez tapasztalhat6
példaul a pirosvalli poloska (Jadera haematoloma) esetében is. A pirosvalld poloska széles
korben elterjedt Eszak-, és Kozép-Amerikdban. A természetes tapnovénye Floridiban a
szivmag (Cardiospermum corindum) magja. Miutdn azonban Florida északi részére
betelepitették az Azsiabdl szdrmazé bugés csorgofat (Koelreuteria elegans), a poloska néhany
populécidban tdpndvényt valtott, €s az utdbbi években a betelepitett novény magjat eszi. A két
mag abban kiilonbozik egymadstél, hogy az eredeti tipnovény magja egy felfujt termés
belsejében taldlhatd, mig a betelepitett novény magjara kozvetleniil ratapad a termésfal.
Rdadésul a két tdpnovény a magok hozziférhetdségében is kiilonbozik: a szivmag (eredeti
tapnovény) kevesebb magot produkal, de egész évben terem; a bugds csorgéfa (kolonizalt
tdpnovény) magja rovidebb ideig hozzéaférhetd, viszont ebben az iddben szinte korlatlan
taplalékforras. Laboratoriumi koriilmények kozott tanulmanyoztdk, hogy az eredeti (Dél-
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Florida) és a kolonizalt (Eszak-Florida) tdpnovényt fogyaszté populicick egyedei milyen
fenotipusos vélaszokat adnak a sajat, illetve a masik tdpnovényen. Az egyedfejlodés idejét és
a sziir6-szivé szdjszerv hosszit vizsgaltdk mind a négy kombindciéban. Osszehasonlitottdk a
kiilonbozd tapnovényll populdcidk sajat tdpnovényen nevelt egyedeit, és megallapitottdk,
hogy a kolonizélt névényen él6 populaciok egyedeinél révidebb volt az egyedfejlodés ideje,
valamint kisebb volt a szivécsé mérete is, mint az eredeti tdpnovényen €l0 populdcidk
egyedeinél. Ez nem meglepd, hiszen a kolonizélt tipnovény magja rovidebb ideig all
rendelkezésre, és a mag mérete is kisebb, mint az eredeti tipnovényé. Erdekes volt viszont a
fenti jellegek Osszehasonlitdsa a sajat €s a masik tipnovény magjén nevelt vonalak kozott
mindkét populdcié esetében. Az egyedfejlodés ideje példaul jelentésen megnétt az 1j
tdpndvényen a sajathoz képest mindkét populécié egyedeinél. Az egyedfejlddés ideje tehat,
plasztikus jelleg maradt a tipnovény véltds utdn is (Baldwin-effektus). A szivocsd mérete
azonban a kisérletek sordn kevésbé viltozott az 0j tdpndvényen a sajit tipnovényhez képest,
mint amekkora kiillonbség volt a két populdcié egyedei kozott. Vagyis a szivocsd esetében
lezajlott valtozds kozben stabilizdlodott a jelleg, csokkent a plaszticitdsa (genetikai
asszimilacio).

22. Aszimmetria az allatvilagban

Az allatvilagban a legelterjedtebb szimmetria tipus a bilaterdlis szimmetria: a szivacsok
(Porifera), a korongallatkdk (Placozoa), a csaldnozok (Cnidaria), a borddsmedizak
(Ctenophora) és a tiiskésbortiek (Echinodermata) kivételével minden soksejtii éllat torzsre
jellemzd. A bilateldris szimmetria azt az altalanos testfelépitést takarja, hogy az éllatnak feji
és farki vége, valamint héti és hasi oldala van, tovdbba a jobb- és baloldali paros szervei
szimmetrikusak. Mivel a testfelépitésnek szigori genetikai programja van, melyben a gének
kaszkadszerlien aktivalodnak, ezért a testfelépités tobbi jellemzdjével egyiitt a szimmetria
stabilis jelleg. Ezzel egyiitt is vannak azonban kivételek az allatviligban a szimmetrikus
testfelépités aldl, amikor az egyedek jobb- és baloldala kozott eltérés mutatkozik.

22.1. Az aszimmetria tipusai és kialakulasa
22.1.1. Aszimmetria tipusok

Az aszimmetridnak tobbféle formdja alakult ki az allatvilagban. A kiilonboz6 tipusok kozotti
eltéréseket akkor latjuk vilagosan, ha megvizsgaljuk az egyedek jobb- €s baloldali szervei
kozotti kiillonbségek eloszldsat a populdcidoban. Az egyedek aszimmetridjanak eloszldsa
alapjan harom tipust kiilonithetiink el:

22.1.1.A. Fluktual6 aszimmetria

Ez 1ényegében azt jelenti, hogy a jobb- és baloldal kozotti eltérés (A) random moddon jelenik
meg az egyedekben. A random mdd azt takarja, hogy az eltérés irdnya és mértéke egyedrdl
egyedre véltozik. A fluktudlé aszimmetria esetén az eltérések csak kismértékiiek, nem
latvanyosak. Az egyedek jobb- és baloldala kozotti eltérések normdl eloszldst mutatnak a
populdcidban, és az eloszlas dtlaga: Apyp=0.
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22.1.1.B. Direkcionalis aszimmetria

Ez a fajta aszimmetria jol lathatdan jelentkezik az egyedeken, és minden egyeden ugyanazon
az oldalon lesz nagyobb a kérdéses szerv (végtag, csdp, ollo, stb). A direkciondlis aszimmetria
is véaltozé mértékii azonban a kiillonboz6 egyedeken, tehét a két oldal kiilonbsége (A) ebben az
esetben is normal eloszlast mutat a populdciéban. De mivel minden egyed azonos irdnyban tér
el, ezért az eltérés populdcidés dtlaga: App<O, vagy App>0. Az eltérés eldjele annak
megfelelden alakul, hogy a kérdéses jelleg jobb- vagy baloldali aszimmetridt mutat. A narval
(Monodon monoceros) agyara példaul mindig a fels6 allcsont baloldali fogabdl alakul ki; az
Uj-Zélandon €16 ferdecsérii lile (Anarhynchus frontalis) csére pedig mindig a jobboldal
irdnydba hajlik. A legérdekesebb direkciondlis aszimmetria azonban a lepényhalfélék
(Pleuronectidae) szemének az elhelyezkedése. A lepényhalak larvélis korban szabadon
usznak, €s bilaterdlis szimmetria jellemzi 6ket. Az adultak viszont a bal oldalukon fekszenek
az aljzaton. EbbOl ad6ddéan a metamorfozis sordan a bal szem az allat jobboldaldra vandorol.
Igy az adultak baloldala, ami az aljzat felé irdnyul ,,vak”, mig a jobboldalon taldlhaté mindkét
szem.

22.1.1.C. Antiszimmetria

Az antiszimmetria annyiban hasonlit a direkciondlis aszimmetridra, hogy a két oldal
kiillonbsége latvanyos a kérdéses jelleg kapcsan. Ellentétben a direkciondlis szimmetridval az
antiszimmetria random médon mutatkozik az egyedeken. Ez az aszimmetria tehdt egyfajta
polimorfizmust eredményez a populdcioban. Ez figyelhetd meg példdul a csendes Gcedni
szigeteken él6 lombcsigdk (Partula sp.) szdmos fajanél, ahol a héz kiralitdsa (tekeredésének
az iranya) jobb és bal egyardnt lehet. A legtobb jelleg eset€ében az antiszimmetria mértéke
valtoz6 a populdcié egyedeinél. Ilyenkor az antiszimmetria is jellemezhetd egy eloszldssal a
populécién beliil. Sajatos médon ez az eloszlds két maximummal rendelkezik a A értékek
pozitiv és negativ tartoméanydban. Lesznek tehat a populdcioban olyan egyedek, melyeknek a
baloldali, mig mésoknak a jobboldali szerve lesz nagyobb. Mivel ez a két fenotipus
hozzavetdlegesen azonos ardnyban van jelen a populdciéban ezért a két oldal eltérésének a
populdcids atlaga az antiszimmetria esetében is A,,,=0. Ez a jelenség figyelhetd meg példaul
a keresztcsorti (Loxia curvirostra) esetében, ahol az egyedek csOre jobb és bal irdnyban is
atkeresztezOdhet. Egy tancoslégy fajnal (Empis jaschhoforum) a himek tarzusza
megnagyobbodott (felfdjédott), ami random moédon vagy a jobb-, vagy a baloldalon tortént. A
specidlis ldbnak feltehetden a szaporoddsban lehet szerepe. De hasonlé jelenséggel
taldlkozunk az integetd rdkok (Uca sp.) esetében is, ahol a himek jobb vagy bal ollgja nott
meg. Udvarlaskor ezeket az oll6kat mutogatjdk a ndstényeknek.

22.1.2. A kiilonbozo aszimmetria tipusok kialakuldsa

A bilaterdlis szimmetria dltaldnos elterjedése alapjan az varhatd, hogy ez egy stabil allapot
mind az evolicié, mind pedig az egyedfejlodés szempontjabdl. Ebbdl kovetkezik, hogy az
egyedek véletlenszerl eltérése ettdl a bilaterdlis szimmetriatdl (fluktudld aszimmetria) szintén
altalanosan elterjedt lehet. Vagyis a tobbi aszimmetriat ebbdl az dllapotbdl vezethetjiik le.

Az antiszimmetria megjelenésének feltehetden olyan genetikai véltozatossdg volt az
alapja a populdcioban, amely alternativ fejlodési utat tett lehetové az egyedek szamadra. Ez a
genetikai véltozatossag eredetileg rejtett modon lehetett jelen, amelyet elfedtek a kornyezeti
hatdsok, és ezaltal a populdcié fenotipusos jellegeloszldsa folytonos volt. A rejtett genetikai
polimorfizmust a jellegeloszlds normalistdl eltérd, lapos (platikurtikus) gorbéje jelezte. Majd
ebbdl az éllapotbdl az evolicié sordn kialakult a kétcsicsu (bimodalis) eloszlds. Ebben a
szakaszban mdr fenotipusosan is egyértelmiien kiilonbozott a jobb-, illetve a baloldali szerv
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mérete. Az antiszimmetria sok olyan dllatnél figyelhetd meg, amelyek a tengerfenéken élnek
(pl. tengeri rdkok). A jelenleg ismert példdk mind azt mutatjdk, hogy a véletlen hatdsara vélik
a jobb-, vagy éppen a baloldali szerv nagyobbd. A Bernatrdk (Pagurus bernhardus) a
remeterdkok egyik ismert eurdpai faja. Az adultak potrohdnak kiiltakardja lagy és védtelen,
ezért iires csigahdzakban élnek. A csigahdzak aszimmetrikusak, jobb vagy bal irdnyban is
tekeredhetnek, igy a benniik €16 remeterdkok potroha is aszimmetrikussa vélik. Mivel larvélis
korban a remeterdkok szimmetrikusak, a kifejlett rdkok aszimmetridjanak az irdnya annak
megfeleléen alakul ki, hogy milyen kiralitdsi csigahdzban élnek. Hasonléan a véletlen
hatdrozza meg az aszimmetria irdnyat az integetd rdkok mellsd oll6jandl is. A rdkok ollgja
eredetileg kétoldali szimmetridt mutat, ami aztdn dgy alakul 4t antiszimmetridva, hogy a rak
elvesziti az egyik oll6jat, majd annak a helyén a nagyméretli oll6 n6 ki. Mivel az oll6
elvesztése véletlenszerli, mindkét oldali oll6 azonos eséllyel vész el, tehat az egyedek kb.
50%-ndl a jobb, mig a masik 50%-ndl a bal oll6 lesz nagy.

A direkciondlis aszimmetria akar az antiszimmetriabodl, akar a kétoldali szimmetriabol
kialakulhatott. Az eldbbi esetben 1ényegében az torténik, hogy az antiszimmetridt jellemzo
kétcsucsu, szimmetrikus jellegeloszlds egyik csicsa fokozatosan eltlinik, és egy
aszimmetrikus (ferde) eloszlas alakul ki. A bilaterdlis szimmetridval egyiitt jar6é fluktualo
aszimmetridbol akkor alakulhat ki a direkciondlis aszimmetria, ha az aszimmetridnak adaptiv
eldnye van. Az aszimmetria elOnyds lehet példaul a rejtozkodés szempontjabol. Az
aszimmetrikus mintdzat zavaré lehet a ragadoz6 szdmdra abban a vonatkozdsban, hogy a
préda korvonalai nehezen lesznek felismerhetok. Ennek megfeleléen sok zsdkmadnyallat
esetében figyelhetd meg a mintdzat aszimmetridja: makréla (Scomber scombrus), egy DéEl-
Amerikai ormdanyos bogdar (Lithinus nigrocristatus), a madagaszkdri laposfarkd gekko
(Uroplatus fimbriatus), stb. A direkciondlis aszimmetria egy masik adaptiv elonye lehet, hogy
a végtagok differencidlis hasznalatat teszi lehetdvé. Az eurdpai homar (Homarus gammarus)
két oll6ja példaul kiilonbozd méretli. Az éllat a kisebbiket a taplalék felcsipegetésére, mig a
nagyobbikat a zsdkmdany megragaddsara és feldaraboldsara hasznélja.

22.2. Fluktualé aszimmetria

A fluktudlé aszimmetria tehat random eltérést jelent az dllat jobb- és baloldalai szervei kozott.
Ebbdl egyértelmilen kovetkezik, hogy nincs genetikai héttere, egyértelmlien kornyezeti
hatdsokra alakul ki.

22.2.1. A fluktudlo aszimmetria mérése

A fluktudlé aszimmetriat az aszimmetria indexszel jellemezziik. A fluktudlé aszimmetria
alapvetden az egyedek jellemzdje, de adott esetben kiterjeszthetd a populdcidra is. Az egyed
szintjén az aszimmetria indexet szdmolhatjuk a két oldala kozotti kiilonbség valds értékével
(1), vagy vehetjiik a kiilonbség abszolut értékét (2):

Ai=Ri-Li (1) Ai=Ri-Ll (2) Ai=Ri/Li (3

Ahol A; az aszimmetria index az i egyedben, R; az i egyed jobb-, mig L; a baloldalan mért
fenotipusos érték. Az aszimmetria harmadik tipust indexe a két oldal ardnyat adja meg (3).
Az aszimmetridt mérhetjiik skdlazatlanul (1 és 2), és jellemezhetjiik skaldzott médon (4). A
skaldzas révén az aszimmetria mértékét a jelleg kétoldali atlagdhoz viszonyitjuk:

Ai=Ri-L)/(Ri+L)2 (4
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Ez utébbi indexnek az a jelentdsége, hogy szdmos jelleg esetében lehet korrelaciét kimutatni a
jelleg fenotipusos értéke €s az aszimmetria index kozott. A populécids szintre Kiterjesztett
aszimmetria index lehet az egyedi aszimmetria indexek édtlaga (Apop-41), Vagy azok variancidja
(Apopv). Amennyiben az egyedi aszimmetria indexet a két oldal kiilonbségének abszolut
értékével jellemeztiik (A;2), akkor a populdci6 szintli aszimmetridt meghatirozhatjuk mind az
egyedi értékek adtlagaval (Ai2p0p-41), mind pedig azok variancidjaval (A;2,0pv):

Ai2pop_éﬂ = ZAI2 /N Aizpopv = Var (A12)

A val6s értéken mért aszimmetria (A;1) esetében azonban a populacié szintjén csak az egyedi
indexek variancidjat hasznélhatjuk (Ailyepv), hiszen a valds értékek populécios atlaga
Al pop-étl=0-

A kiilonb6z6 indexek haszndlatdnak megvannak az eldnyei és a hatranyai. Egy vizsgdlat
soran fenotipusos értékeket generdltak tobb populédcidra gy, hogy benniik eltérd legyen az
egyedek datlagos aszimmetridja. Az elemzés célja annak a megdllapitdsa volt, hogy a
kiillonb6zé populdcidk aszimmetridjanak a kiilonbségét melyik index mutatja ki a
legegyértelmiibben. Megallapitottak, hogy az egyedi aszimmetria indexek populdcion beliili
variancidja sokkal jobban tiikr6zi a populdciok kozotti kiillonbségeket, mint azok atlaga. A
fluktudlé aszimmetria mérése kapcsdn azonban a legnagyobb problémdt az jelenti, hogy
elkiilonitsiik a mérési hibatdl. A probléma forrdsa az, hogy mind a mérési hibanak, mind
pedig az aszimmetridnak alacsony a szintje, az 4atlag néhdny %-at teszik ki. A kettd
elkiilonitése tehat csak tigy lehetséges, hogy az egyedek mindkét oldalat tobbszor is lemérjiik,
és 1igy magdra az aszimmetria mértékére is lesznek parhuzamos méréseink. Ha példaul minden
egyed jobb- és baloldali szervét 3-3 alkalommal mérjiik meg, akkor az azonos oldal ismételt
mérései alapjan tudjuk megallapitani, hogy mekkora a mérési hiba, és ehhez képest
hatarozhatjuk meg a két oldal k6zotti kiillonbség nagysagat.

22.2.2. A fluktudlo aszimmetria hdttere

Az egyedfejlodés folyamata genetikailag meghatarozott program, melyet szabalyozd
folyamatok kaszkddszerti, vagy halézatos Osszerendezddése alakit ki. Egy adott genotipus
(Iényegében egy sok lokuszon megjelend konkrét genotipus kombindcié) adott kdrnyezetben,
az egyedfejlddés programjanak megfelelden egy meghatdrozott fenotipust hoz 1étre. Ezt a
fenotipust idedlis, vagy célfenotipusnak nevezhetjiik. Egy populdciéban azonban mind a
genotipusok, mind pedig a kornyezeti tényezdk véltozatosak. A populdcioban tehdt szdmos
idedlis, vagy célfenotipus létezik a genotipusok és a kornyezeti véltozok kombindcidinak
megfeleléen. A populdcié célfenotipusai tulajdonképpen egy feliiletet alkotnak a
genotipusoknak és a kornyezeti véltozoknak megfeleld tengelyek mentén. Mivel az
egyedfejlodés folyamatdban véletlen hatdsok (zaj) is érvényesiilnek, a valds fenotipusok
(egyedek) a feliilet kozelében, de nem feltétleniil rajta helyezkednek el, vagyis az egyedek
kismértékben eltérnek az idedlis, vagy célfenotipustol. Lényegében ezt a jelenséget nevezziik
az egyedfejlodés instabilitdsdnak.

A populéci6 fenotipusos valtozatossdga tehdt a variabilitdsnak két tipusat is feldleli: (a)
maganak az idedlis, vagy célfenotipusnak a variabilitdsa akdr a genetikai, akdr a kornyezeti
faktorok kovetkeztében; (b) az egyedek véletlenszerli variabilitdsa a célfenotipushoz képest. A
variabilitds els6 tipusa valtozhat Ugy az evolicié sordn, hogy csokken az egyedfejlodés
érzékenysége a genetikai, vagy a kornyezeti faktorokkal szemben. Egyrészt a fenotipus
kialakuldsa egyre fiiggetlenebbé valhat az egyedek kozotti genetikai kiilonbségektdl, vagyis a
benniik 1év6 allélkombindcidk eltéréseitdl. Ezt a jelenséget nevezziik genetikai kanalizacionak.
Ilyenkor a fenotipus stabilitdsa fennmarad az egyedek genetikai valtozatossiaga ellenére is.
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Masrészt a kornyezeti faktorok is hatdssal vannak a célfenotipusra minden egyes genotipus
esetében, ezt a hatdst irja le a genotipusok reakcionormdja. Azt mar lattuk az egyik el6zo
fejezetben (21.2. fejezet), hogy szelekcio hatdsara a kornyezeti faktorok véltozasa ellenére is
stabilizdlédhat a fenotipus, ezt a jelenséget neveztiik genetikai asszimildcionak. Az evolicids
valtozds egy harmadik utja az egyedi variabilitds csokkenése lehet az idedlis, vagy
célfenotipusok feliilete mentén. Ilyenkor az egyedek random véltozatossaga csokken, vagyis
fokozodik az egyedfejlodés stabilitdsa. Az egyedfejlodés stabilitisat gyakran nevezik az
egyedfejlodés homeosztazisanak.

Az egyedek idealis, vagy célfenotipus koriili random valtozatossaganak, vagyis az
egyedfejlodés instabilitdsdnak a hatterében tobb tényez0 is szerepet jatszhat. A leggyakrabban
eléforduld ok az, hogy az egyedfejlodési folyamatokban sztochasztikus zavard hatdsok
érvényesiilnek. Nehéz azonban az egyedfejlodés sordan megjelend véletlen hatdsokat, illetve
ezek kovetkezményeit kozvetleniil vizsgdlni. Ugyanakkor azt mar kordbban is megéllapitottuk,
hogy a fluktudlé aszimmetria szintén az egyedfejlodés sordn érvényesiild véletlen hatdsok
kovetkezménye. Egy fejlodd embrid jobb- és baloldali sejtjeiben ugyanis azonos a genetikai
allomany, vagyis a két oldalon azonos a genetikai program. Ennek eredményeként jelenik
meg a jobb- és baloldali szervek szimmetridja. A szimmetria kialakuldsdhoz az is hozzdjérul,
hogy a genetikai programon til, a kornyezeti hatasok is azonosak a fejlédé embri6 két oldalén.
Ha azonban az egyedfejlddés sordn a két oldal sejtjeire haté6 random mikrokdrnyezeti
tényezok eltérdek, akkor a fenotipusban kis kiilonbségek jelenhetnek meg a két oldal kozott,
és létrejon az aszimmetria. A fluktudlé aszimmetria tehdt szintén sztochasztikus hatdsok
kovetkeztében alakul ki. Ezeket a véletlen folyamatokat tulajdonképpen az egyedfejlodés
genetikai programjdnak egy sajdtos ellentmonddséra vezethetjiik vissza. Egyrészt a program
végrehajtdsaban szerepet jatsz6 gének miikodése kvantitativ jellegli, vagyis a géntermék
mennyisége, vagy koncentricidja folytonos valtozénak tekinthetd. Ugyanakkor maguknak a
differencialodé sejteknek a vdlasza kvalitativ: a sejt vagy az egyik, vagy a madsik irdnyban
differencidlédik. Ez fordul elé példaul, amikor az egyedfejlédés sordn az egyes sejtek
differencidlodasa egy szabdlyoz6 anyag (morfogén) koncentracié gradiense mentén torténik.
Ha ez a gradiens lapos, akkor a hatarérték kozelében a véletlen is szerepet jatszik abban, hogy
egy adott sejt milyen irdnyban differencidlodik. A tigris-fecskefarkd lepke (Papilio glaucus)
esetében példdul a szarnymintizat egyes elemeinek a fekete-sdrga szindtmeneti régidjdban a
pikkelyek vagy sargédk, vagy feketék. A pikkelyek végsd szine a szinanyagok szintézisében
résztvevd enzimek elsé sorban a dopa-dekarboxildz expresszidjanak a szabalyozdsan alapul.
Mivel az enzim expresszidjanak fokozasaban szerepet jatszé morfogének aktivitdsa gradiens
jellegli, ezért a szindtmeneteknél a sirga vagy a fekete szin megjelenése az egyes
pikkelyekben sztochasztikus. Ennek eredményeként a két oldalon a szindtmenet pontos
hatdrai nem azonosak, vagyis kialakul a mintazat aszimmetridja.

Hasonl6an sztochasztikus hatdsd lehet a génreguldcidban résztvevd faktorok szerepe,
amelyeknek el kell érni egy kritikus koncentriciét, hogy a génmilkdodés megvéltozdsa
(aktivéalds, vagy éppen csendesités) bekovetkezzen. A koncentracidé hatarérték koriili
ingadozasa sztochasztikus valtozdsokra is bekovetkezhet. Ugyanakkor ezek a kis koncentraci6
valtozdsok kivélthatjdk a génmiikkodés megvaltozasat. A ciklinek a sejtciklus szabalyozasaban
résztvevd reguldtor proteinek. A CycG példaul tobb olyan gén transzkripcidjanak a
szabdlyozasdban is szerepet jatszik, amelyek fontosak az egyedfejlodés irdnyitdsdban.
Megiéllapitottak, hogy az ecetmuslicdban (Drosophila melanogaster) a gén tulzott
expresszidja (,,overexpression”) lényegében letdlis, és a kevés tilélo egyed kifejezett
aszimmetridt mutat a szarny méretében és alakjadban. Azt feltételezhetjiik tehat, hogy a CycG
gén szerepet jatszik az ecetmuslica egyedfejlodésének a stabilitdsdban. A gén expresszidjanak
kismértékli variabilitdsa a populdcidoban eldidézheti a fluktudlé aszimmetria kiilénb6zd
mértékii megjelenését az egyedeken.
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Az egyedfejlodés sordn érvényesiild random hatasok kovetkezményei j6l elemezhetok az
eurdpai fiilbemaszé (Forficula auricula) egyedfejlodésének a vizsgédlata sordn. A
fiilbemdszok kifejléssel fejlddnek, vagyis a larvdkon is megjelennek az adultakra jellemzo
fogokésziilékek (cercus). Ezek aszimmetridjat az egyedfejlodés kiillonbozd szakaszaiban
folyamatosan vizsgélni lehet. Megmérték a fogdk aszimmetridjat minden larvastiddiumban,
valamint a fogék két oldaldnak a novekedési kiilonbségét is két larvastddium kozott.
Megvizsgaltdk a két valtoz6 korrelacidjat, és megallapitottdk, hogy egy adott oldal
novekedését negativan befolyasolja az el6z0 larvastddiumban mutatkozé aszimmetria mértéke.
Vagyis minél nagyobb volt az egyik oldali fogé a masikhoz viszonyitva, anndl inkabb
lecsokkent a kérdéses oldal novekedése a kovetkezo larvastdidiumban. Az egyedfejlodés soran
tehat visszacsatolds érvényesiil az aszimmetria vonatkozdsdban, aminek az az eredménye,
hogy a két oldal kozott kialakult random eltérés a kovetkezd larvalis szakaszban korrigalodik.

22.2.3. Fluktudlo aszimmetria, az egyedfejlodés instabilitdsa, kornyezeti hatdsok

A szelekcié szempontjabdl a genotipusok és a fenotipusok legfontosabb jellemzdje a fitnesz.
Ugyanakkor a fitnesz maga is Osszetett, szdmos részkomponense van. Mig a
részkomponensek némelyike viszonylag konnyen mérhetd (viabilitds egy adott €letszakaszban,
fekunditds, stb.), addig az eredd, a net fitnesz megéllapitdsa szinte lehetetlen. Vizsgélhat6
azonban néhdny olyan jelenség, ami szoros Osszefiiggésben van a net fitnesszel. Az
egyedfejlédés stabilitdsa példdul egy ilyen jelenség. Mint azt az el6z0 fejezetben lattuk, az
egyedfejlodés stabilitdsa lényegében azt mutatja meg, hogy a folyamatra mennyire hatnak
véletlen, zavard hatdsok. Kordbban azt is végigkovettiik, hogy az egyedfejlodés stabilitdsa és
a fluktudl6é aszimmetria Osszefiiggésben éll egymadssal. Minél tobb sztochasztikus hatds éri az
egyedet a fejlddése sordn, anndl nagyobb lesz a kétoldali szervek kozotti aszimmetria.
Ugyanakkor feltételezhetjiik, hogy azonos mértékli zavaré hatdsok esetén azoknak az
egyedeknek lesz alacsonyabb az aszimmetridja, amelyek a leginkdbb pufferelni tudjak ezeket
a hatdsokat, vagyis akiknek magasabb a ratermettsége.

A fluktudlé aszimmetria tehdt két ellentétes folyamat ereddjét tiikrozi. Egyrészt az
egyedfejlodés soran felmeriild zavaré hatdsok erdsségét (kornyezeti stressz, hibridizécid,
szelekcid), masrészt pedig a genotipusok egyedfejlddésének a stabilitdsit, ami véltozatos
mértékig képes pufferelni ezeket a hatdsokat. Birmelyik oldal feler6sodik, megné a fluktudld
aszimmetria. Illyen médon a fluktudlé aszimmetria vizsgédlata alkalmas lehet arra, hogy a
zavar6 kornyezeti hatdsok mértékét jellemezni lehessen.

22.2.3.A. Szelekcid

Direkciondlis szelekcid hatdsdra a fenotipusos jellegek megvaltoznak, populécids atlaguk nd,
esetleg csokken. A valtozas eleinte fokozza az egyedfejlodés instabilitdsét, amit az jelez, hogy
a szelekcio utdni stddiumban megnd a fluktudlé aszimmetria mértéke. Ezt tapasztaltdk példaul
a Kenydban 1év0 Taita-hegység esOerdejében €16 madarak esetében is. A Taita-hegységet fedd
Osszefiiggd esderdd dllomédnydnak tobb mint a 90%-4t kiirtottdk az utébbi 60 évben, és csak 3
jelentdsebb erdéfolt maradt fenn. A megmaradt foltokban €16 esderdei madarak habitatjai
jelentOsen beszikiiltek, és ezért az egyedek diszperzidjanak a mértéke csokkent. A folyamat
eredményeként szdmos szarnyjellegiik megvaltozott. Ez a szitudcié lehetové tette, hogy
Osszefiiggést keressenek a szelekcié hatdsdra bekovetkezo fenotipusos véltozds és a kérdéses
jelleg aszimmetridja kozott. A célkitiizésnek megfeleléen, olyan muzeumi egyedek
szarnycsontjait mérték le, melyeket mintegy 60 évvel ezeldtt gyiijtottek. Ezeket az adatokat
Osszehasonlitottdk a jelenleg csapddzott egyedek adataival. Két faj, a Taita fehérszem
(Zosterops silvanus) és a fehéresillagos 1égykapd (Pogonocichla stellata) esetében azt
tapasztaltdk, hogy a szarny csontjainak méretében bekovetkezO valtozds abszolut értéke
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szignifikdns korreldcioban van a fluktudlé aszimmetria mértékével; azaz minél inkdbb ndtt,
vagy csokkent a jelleg mérete, anndl nagyobb eltérés mutatkozott a kérdéses jelleg jobb- és
baloldala kozott.

A szelekci6 hatdsanak legtipikusabb esetei a peszticid rezisztencidk kialakuldsa. Ilyenkor
a szelekci6 nagyon intenziv és gyors folyamat. Ez tortént, amikor az ausztrdliai juh doglégy
(Lucilia cuprina) ellen a diazinon nevii peszticidet kezdték alkalmazni. A diazinon az
idegrendszerre haté anyag, mely a 1égy szervezetébe jutva hidrolizisen megy keresztiil, €s
aktivalédik. A rezisztencia tulajdonképpen egy észterdz enzim kevésbé aktiv véltozata révén
valosult meg, amely nem hidrolizédlja a szervezetbe keriild diazinont, és igy az nem tudja
mérgezd hatdsat kifejteni. Megfigyelték, hogy a rezisztencia megjelenésével parhuzamosan a
legyek fitnesze csokkent, €s megndtt aszimmetridjuk mértéke a fej oldalan taldlhatd sorték
szamaban és a szarny ereinél. A folyamat kovetkezd 1épésében megjelent egy modifikald
lokuszon egy 1), domindns allél (M), aminek a hatdsara lecsokkent az aszimmetria mértéke, és
ugyanakkor nétt az egyedek fitnesze. A folyamat valésziniileg ugy zajlott le, hogy a
rezisztencia (az Uj enzimvéltozat) elterjedése egyiitt jart a kiinduldsi anyag, a peszticid
felhalmozdédasaval a 1égy szervezetében. Ez feltehetden megzavarta az egyedfejlodés
stabilitasat, és ezen keresztiil csokkentette az egyedek fitneszét. Amikor az uj allél a
modifikal6 lokuszon megjelent, az végiil is az egyedfejlodés stabilitasat allitotta vissza, és igy
novelte a fitneszt.

22.2.3.B. Hibridizéci6

A fajok genetikai dllomanya olyan allélokat tartalmaz, amelyek kombindci6éi elonyos
genotipusokat eredményeznek. Ezt tekintjiik a lokuszok kozotti koadaptacionak. Hibridizécio
sordn azonban ezek az allélkombindcidk felbomlanak, és 1j allélok tiinnek fel a genomban.
Béar maguk az uj allélok lehetnek elonyosek, de megjelenésiikkel felborulhat a lokuszok
kozotti koadaptacio, ezért 0sszességében mégis gyakran mutatkoznak hatranyosnak. Ezek az
Uj allélkombinaciok a hibrid genomokban zavarhatjdk az egyedfejlodés stabilitdsat is, aminek
eredményeként megndhet a hibrid egyedeken az aszimmetria mértéke. Ezt tapasztaltdk az
USA-ban, ahol két, Dél-Amerikabdl behurcolt invaziv tlizhangya fajnak (Solenopsis invicta és
S. reichteri) vizsgaltdk a hibrid z6ndjat. A hibrid zéna Mississippi és Alabama allamokban
talalhatS. Eszakon a S. richteri, mig délen a S. invicta fordul eld, igy a hibridzéna kelet-
nyugati lefutdsi. A hibridek jelenlétét morfoldgiai, de féleg kémiai €s genetikai alapon
bizonyitottdk. A két faj ugyanis egyértelmil kiilonbségeket mutat egyrészt a felszini
szénhidrogének Osszetételében, masrészt pedig 5 enzim lokusz allélkészletében. A hibridek
tehat barmelyik modszer segitségével konnyen azonosithatok. A morfoldgiai jellegek
vizsgalata sordn azt tapasztaltdk, hogy a hibridekben 6 jellegbdl 2 esetben volt magasabb az
aszimmetria szintje, mint az eredeti fajok egyedeiben.

A naphal két faja a kékpettyes (Enneacanthus gloriosus) és a savos naphal (E. obesus)
természetes koriilmények kozott nem hibridizalddik, mert okoldgiai igényeik eltéroek. A
kékpettyes naphal jobban tolerdlja a savas pH-t és a viz alacsony tdpanyagtartalmat, mint a
savos. New Jerseyben azonban taldltak olyan viszonylag fiatal populdciokat, amelyek
feltehetéen hibridek voltak. Ezeknek a populdcidknak a hibrid voltdt enzimpolimorfizmus
vizsgélatdval igazoltdk. Kimutattdk ugyanis, hogy 6 enzim lokusz diagnosztikus a két fajra
nézve, mert eltérd allélok fixdlédtak benniik. fgy lehetéség volt a kékpettyes és a sdvos naphal
populdciokban mutatkoz6 aszimmetria mértékét a hibridpopuldcidkban tapasztalttal
0sszehasonitni. 7 morfoldgiai jelleget vizsgéltak a 2 sziil6faj populdcidiban és a hibridekben
egyarant, melyekbdl 4 bizonyult diagnosztikusnak, vagyis szignifikdns kiillonbség volt
ezeknek a jellegeknek az atlagaban a két faj kozott. Az aszimmetria vizsgdlata sordn novekvo
sorba allitottak a populdcidkat aszimmetridjuk mértéke alapjan minden jelleg vonatkozasdban
kiilon-kiilon, majd az egyes jellegekre nyert rangokat Osszesitették a populdcidkra. A
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tovabbiakban kiszdmoltdk az Osszesitett rangok dtlagat a két fajra, €s a hibridpopuléacidkra
nézve, €s varianciaanalizis segitségével Osszehasonlitottdk Oket. Megéllapitottdk, hogy a
hibridpopulacidk Gsszesitett rangjdnak az atlaga szignifikdnsan magasabb, mint a sziil6 fajoké.
Vagyis a hibridek aszimmetridja nagyobb volt, mint a sziild fajoké. Ennél a fajparnal is
igazolddott tehét, hogy a hibridekben felbomlik a genom lokuszainak a koadaptacidja, és ezért
lecsokken az egyedfejlodés stabilitdsa, ami az aszimmetria fokozédasahoz vezet.

22.2.3.C. Kolonizacio

A haromtiiskés pikéd (Gasterosteus aculeatus) eredetileg tengeri faj, de az utébbi 10-25 ezer
évben tobb alkalommal is kolonizalt édesvizi habitatokat. Ez az 6koldgiai valtozds szamos
morfoldgiai jelleg megvaltozdsaval jart egyiitt, mint példaul a pancéllemezek megjelenése az
allat oldalan. Az 6koldgiai valtozds morfoldgiai kovetkezményeit belga és holland tengeri és
édesvizi populdcidkban vizsgaltik. Ezek az édesvizi populdciok mintegy 10 ezer évvel ezelott
differencidlodtak a tengeriektdl. A tanulmanyozott morfoldgiai jellegeket két kategéridba
lehet sorolni: a kopoltytivekkel kapcsolatos jellegek, és a vértlemezeken mért valtozok. A
fluktudlé aszimmetria mellett minden jelleg esetében vizsgaltdk a két Okotipus kozotti
fenotipusos differencidlédds (Pst) mértékét is. Megallapitottak, hogy a differencidlédas szintje
a vértlemezek jellegein sokkal magasabb, mint a mikroszatellit lokuszokon tapasztalt
genetikai differencidléodds, mig a kopoltyuivek jellegei a neutrdlis markerekhez hasonl6
mértéki differencidlédast mutattak. A fluktudlé aszimmetria nagysdga parhuzamot mutatott a
morfoldgiai differencidlédds szintjével, amennyiben a két Okotipus hasonlé mértéki
aszimmetridt mutatott a kopoltyuivek jellegeinél. Ugyanakkor a vértlemezek jellegeinek az
aszimmetridja jelentdsen kiilonbozott a két okotipusndl: az édesvizi populdciok aszimmetridja
szignifikdnsan nagyobb volt, mit a tengerieké. Mivel a populdcidkban mikroszatellit
vizsgédlatokat is végeztek, ezért korrelaciot lehetett keresni az aszimmetria mértéke és a
populécié atlagos heterozigétasaga kozott. Az eredmények azt mutattdk, hogy a két valtozé
kozotti korreldcié annak megfeleléen alakult, hogy milyen volt a morfoldgiai jellegek
differencidloddsanak a szintje a két okotipus kozott. Azokndl a jellegeknél (vértlemezek),
amelyeket magas szinti morfoldgiai differencidlodds jellemez, szignifikdns negativ
korreldcidt tapasztaltak az aszimmetria mértéke, és az atlagos heterozigdtasag kozott. Vagyis
minél magasabb volt a heterozigétasdg a populdcidban, anndl alacsonyabb volt a fluktudl6
aszimmetria mértéke. Ugyanakkor azokndl a jellegeknél, amelyek nem valtoztak meg
jelentdsen az 0koldgiai valtozas sordn, nem tapasztaltak korreldciot a heterozigéta gyakorisdg
és az aszimmetria nagysaga kozott.

22.2.3.D. Stressz hatasok

A kornyezetbe keriilld szennyezOanyagok detoxifikdcidja tobbletenergiat igényel az
egyedektdl. Ebbdl ad6déan mads életfolyamatokra, igy példaul az egyedfejlodés stabilitdsanak
a megorzésére kevesebb energia marad. Ezért azt varjuk, hogy szennyezett kdrnyezetben az
egyedek instabilabb egyedfejlodése magasabb szintli aszimmetridt eredményez. Ezt sikeriilt
kimutatni egy Odessza melletti mezdgazdasdgi iizem kozvetlen kornyékén. A gyér
kikotdjének vizében €16 ostoroscsapu garnéla (Palaemon elegans) csapjanak aszimmetridjat
vizsgdltdk, és hasonlitottdk Ossze egy nem szennyezett viztérben €él0 populacidval.
Ugyanakkor az {izem biologiai tisztitison dtesett szennyvizében ¢él6 drvaszinyog
(Chironomus  salinarius) larvdk szdjszervének aszimmetridgjat is elemezték, és
0sszehasonlitottdk egy kozeli, szennyez0déstdl mentes tavacskdban €16 populaciéval. Mindkét
vizsgalatban azt mutattdk ki, hogy a szennyezett kornyezetben €16 populdcidkban magasabb
volt a fluktudlé aszimmetria mértéke.
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A habitat fragmentdcio is tekinthetd egyfajta stresszhatdsnak. Az eldz6 alfejezetben méar
emlitésre keriilt, hogy a Kenydban taldlhaté Taita-hegység kordbban Osszefiiggd esderdeje
jelentos mértékben fragmentalodott az utdbbi 60 évben, tulajdonképpen 9 kicsi, és 3 nagyobb
fragmentumra tagolédott. A taita rigd (Turdus helleri) a 12 fragmentumbdl csak a 3 nagy
erdofoltban fordul eld, mert ezek érik el azt a minimdlis méretet, hogy az egyedek a folt
mélyében, viszonylag zavartalanul tudnak éIni. Ez a 3 erdo6folt is eltér azonban a méretében és
ebbdl adéddan a zavards mértékében: a két nagyobb (Ngangao: 90 ha és Mbololo 200 ha)
kedvezObb a madar szdmara, mig a legkisebben (Chawia: 50 ha) a zavards mar szdmottevo.
Mind a hdarom populdcidban vizsgiltdk az madarak tarzuszdnak aszimmetridjat.
Megallapitottdk, hogy maganak a jellegnek a fenotipusos dtlaga nem kiilonbozott
szignifikdnsan a hdrom populdcidban. Szignifikdns kiillonbségek mutatkoztak viszont a
tarzusz aszimmetridjaban. A legkisebb foltban (Chawia) él6 populécié egyedei mutatkoztak a
leginkdbb aszimmetrikusnak, mig a legnagyobb folt (Mbololo) egyedei voltak a
legszimmetrikusabbak. Az aszimmetria elemzésével parhuzamosan jelolés-visszafogas
vizsgalatokat is végeztek a harom populdcioban, és az adatokbdl tdlélési valdszinliséget
becsiiltek. Az eredmények azt mutattdk, hogy a két terepi vizsgalat kozott eltelt 70 napos
tulélési valdszinliség a legkisebb erddfoltban, tehét leginkdbb zavarasnak kitett populdcidban
(Chawia) volt a legalacsonyabb. Ugy tiinik tehdt, hogy ebben a 3 taita rigé populdciéban
Osszefiiggés van az aszimmetria mértéke és a tdlélési valdszinliség kozott, vagyis a nagyobb
aszimmetria alacsonyabb fitneszt jelez.

22.2.4. Fluktudlo aszimmetria, az egyedfejlodés stabilitdsa és a heterozigotasdg szintje

Azt mar régéta ismerték a kutatok, hogy a heterozigétasag szintje és a kiilonbozo fitnesz
komponensek (életképesség, vagy a szaporodoképesség) kozvetlen osszefiiggésben dllhatnak
egymassal. Ez a kapcsolat eleinte a mezdgazdasagi kutatisok eredményei alapjan valt
nyilvdnvalévd (“hybrid vigour”), majd késObb egyre tobb adat gyiilt a természetes
populécidkbdl is. Szamos vizsgélati eredmény tdmasztotta ald, hogy az enzimpolimorfizmus
mértéke korreldl az egyedfejlodés stabilitasaval, és igy a ratermettséggel is. Az egyedfejlédés
stabilitdsa tulajdonképpen jellemezheté maganak a fenotipusos variancidnak a szintjével. Az
el6zd fejezetek egyikében (22.2.2. fejezet) lattuk, hogy az idedlis fenotipus koriili valtozatok
az egyedfejlédésre hatd véletlen zavard hatdsok kovetkezményei. Ebbdl adddik, hogy az a
ratermettebb egyed, aki a legkozelebb all a célfenotipushoz, vagyis a zavard hatasok ellenére
is 1étre tudja azt hozni. Masképp megfogalmazva, a ratermett egyedeknek relative alacsony
lesz a fenotipusos variancidja. Amennyiben tehdt az egyedfejlodés stabilitisa és a
heterozigétasdg mértéke kozott valoban van Osszefiiggés, akkor a heterozigdta, vagyis
stabilabb egyedfejlddésii egyedek fenotipusos variancidja alacsonyabb, mint a homozigétaké.
Ezt tapasztaltdk a pompds kiralylepke (Danaus plexippus) amerikai populdciéiban. Osszesen
1400 egyedet vizsgaltak meg: 5 enzim lokuszon allapitottdk meg az egyedek genotipusit, és 2
szarny jelleget (méret, centrélis folt nagysdga) mértek. Mivel a 2 fenotipusos jellegen ivari
dimorfizmus tapasztalhatd, ezért kiillon vették a himek és a ndstények adatait.
Osszehasonlitottdk a fenotipusos variancia nagysigdt a homo- és heterozigéta genotipusok
kozott minden lokuszon, és mindkét ivarban. Ez 0sszességében 24 tesztet jelentett, melyekbol
19 tendencidjdban a vart 6sszefliggést mutatta, vagyis a heterozigétak variancidja alacsonyabb
volt, mint a homozigdtaké. Rdadasul ebbdl a 19 tesztbdl 5 szignifikdnsnak adddott.

Hasonl6 jellegli vizsgdlatot végeztek a csoves fogasponty (Fundulus heteroclitus) New
York kozelében €16 populdcidiban. Ezekben a populdcidkban 5 polimorf enzim lokuszon
hataroztdk meg az egyedek genotipusat, és 7 morfoldgiai jelleget (pikkelyek és uszok
jellemzdi) mértek le. A csoves fogasponty esetében is jelentkezik az ivari dimorfizmus, igy a
himeket és a ndstényeket ebben a vizsgalatban is kiilon elemezték. A tanulmanyozott enzimek
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kozott szerepelt egy olyan lokusz (Laktat dehidrogendz — LdhB) amelyrdl mar kordbban
kideritették, hogy szelekcionak van kitéve: (i) egyrészt a populdcidk allélfrekvencia értékei
korreldciéban dllnak a kornyezeti faktorokkal (homérséklet, oxigén koncentricid); (ii)
masrészt ismert, hogy az enzimnek kozponti szerepe van az alapanyagcserében. Ezen a
lokuszon t6bb populdcioban is jelentdsen alacsonyabb fenotipusos variancidt (variicids
koefficiens — CV) tapasztaltak a heterozigétikban a homozigétakhoz képest.

Ugyanakkor az el6z0 fejezetben lattuk, hogy a szimmetria mértéke szintén osszefiiggésbe
hozhaté az egyedfejlodés stabilitdsaval, és ezen keresztiil a fitnesszel. Innen mar csak egy
logikai 1épés volt, hogy a kutatok kapcsolatot keressenek a heterozigdtasdg szintje és az
aszimmetria mértéke kozott. A fenti gondolatmenet alapjan azt varjuk, hogy a két valtoz6
kozotti korreldcié negativ, vagyis minél nagyobb az egyedekben (populdcidkban) a
heterozigétasdg foka, anndl alacsonyabb a fluktudlé aszimmetria mértéke. Szdmos
probdlkozds ellenére azonban csak néhdny esetben sikeriilt egyértelmiien kimutatni a
heterozigétasdg és az aszimmetria kapcsolatit. Az egyik ilyen tanulmédnyban 3 pisztrangfaj
(pataki pisztrang: Salvelinus fontinalis, szivarvanyos pisztrang: Oncorhynchus mykiss és
gyilkospisztrang:  Oncorhynchus clarki) Osszesen 14 populdcidjat vizsgéltdk. A
heterozigétasdgot 42 enzim lokusz elemzése alapjan, a fluktudlé aszimmetridt pedig 5
morfoldgiai jelleg mérésével allapitottdk meg. Mindkét valtozot az egyedek szintjén
hataroztdk meg. A heterozigétasdg kapcsdn azt nézték, hogy a kérdéses egyed a 42 lokusz
mekkora hdanyadan volt heterozigéta. Ugyanakkor az aszimmetria egyedi szintjét a kérdéses
egyed aszimmetrikus jellegeinek a szdmdval jellemezték. A 15 vizsgalt populdciéban 14-ben
tapasztaltak negativ korrelaciot a két valtozé kozott, vagyis a populdcidk tobbségében valéban
érvényesiilt az az Osszefliggés, hogy a tobb lokuszon heterozigdta egyedek kevesebb jellegnél
bizonyultak aszimmetrikusnak. Ez a vizsgélat azért is jelentds, mert a gyilkospisztrang
esetében direkt Osszefiiggést sikeriilt kimutatni az egyedfejlodés stabilitisa (morfoldgiai
deformitdsok szdma) és az aszimmetrikus jellegek egyedekben megfigyelt atlagos szdma
kozott. Megéllapitottdk, hogy a tobb morfolégiai deformitassal rendelkezd egyedek (instabil
egyedfejlodés) tobb aszimmetrikus jelleggel rendelkeznek. A fluktudlé aszimmetria tehat
val6ban tekinthet6 az egyedfejlodés stabilitdsat jelz6 indikatorként.

A heterozigéta gyakorisdg és az egyedfejlodés stabilitdsa (fluktudlé aszimmetria) kozotti
Osszefiiggés alapvetd feltételezése az, hogy a tobb lokuszon heterozigéta egyedek tobb
alternativ enzim, vagy reguldtor molekula valtozattal rendelkeznek, és ezért az egyedfejlodést
zavarQ, véletlen hatdsokat jobban képesek pufferelni. Bar az elmélet logikusnak tlinik, a
szakirodalomban megjelent eredmények ellentmondédsosak. Egy metaanalizis azt mutatta ki,
hogy a fenti gondolatmenet alapjdn varhato negativ korrelaci6 a két véltozo kozott elsdsorban
a poikiloterm &llatok esetében mutathaté ki. Ez feltehetéen azzal magyardzhat6, hogy a
termoregulacid, és ezdltal a szervezet homeosztizisa magasabb szinten szabdlyozott a
homoioterm 4dllatokban. A homeosztazis fokozott szabdlyozdsa pedig csokkenti a véletlen
zavaré hatdsok kovetkezményeit. Ezzel parhuzamosan az eredményekbdl az is kidertilt, hogy
az aszimmetria és a heterozigdtasag Osszefiiggését tobb sikerrel lehet a populdcidk kozott,
mint a populdcidkon beliil kimutatni. Ez az eredmény, azzal lehet 0sszefiiggésben, hogy a
kiilonb6zd populacidkban kiillonbozd mértékiiek a zavard kornyezeti hatdsok. Azt pedig mar
lattuk kordbban, hogy minél er6sebbek a random kornyezeti hatdsok, anndl instabilabba valik
az egyedfejlodés és ennek megfelelden fokozddik az aszimmetria mértéke is.
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VIII. A kvantitativ jellegek térképezése

23. A kvantitativ jellegek lokuszainak térképezéséhez sziikséges markerek és
tesztpopulaciok

A kvantitativ jellegeket sokgénes jellegnek is nevezziik, mert a jelleg kialakitdsdban szamos
genetikai lokusz vesz részt. Mivel minden lokusz lényegében ugyanarra a jellegre (pl. a
novény magassiga, egy dallati testrész hossza, stb.) hat, ezért a legtobb esetben a kérdéses
fajban ismert kvalitativ jellegek szama kevés ahhoz, hogy meg tudjuk allapitani a kvantitativ
lokuszoknak a helyét a kromoszémdkon. A térképezési mddszerek ugyanis azon alapulnak,
hogy a kvantitativ jelleg, pl. sziiletési sily meghatdrozasdban résztvevo gén szorosan kapcsolt
egy olyan mdsik génnel (marker), aminek a vadltozatait nyomon tudjuk kovetni egy
keresztezésben. A kapcsoltsdg kovetkeztében a marker valtozatai egyiitt 6roklédnek a
kvantitativ jelleget meghatdroz6 gén valamelyik alléljével, és ezért a kiillonb6z6 marker
valtozatokat hordozé utédoknak eltér6 lesz a fenotipusa. A kvantitativ jellegek
meghatdrozasban viszont sok gén vesz részt, igy sok markerre van sziikség ezeknek a
lokuszoknak a térképezéséhez. A molekularis mdédszerek alkalmazasa el6tt azonban nem allt
rendelkezésre megfeleld szadmu marker. Az utébbi néhdny évtizedben viszont, elsdsorban a
DNS technikdk fejlédése révén a markerek egyre szélesebb kore éll a rendelkezésiinkre ezen a
teriileten is. A térképezés egyik alapfeltétele tehdt a megfeleld szami molekularis marker
megléte.

23.1. Markerek

A markerek lényegében olyan genetikai lokuszok, amelyeknek a genotipusai konnyen
meghatdrozhaték. Kordbban elsésorban kiilonbozé kvalitativ  jellegeket (szinvaltozat,
rezisztencia, emlosoknél a vércsoport, stb.) tekintettek markernek. Manapsag azonban egyre
szélesebb korben alkalmaznak molekularis markereket, amelyek nagyon sok lokuszon
parhuzamosan vizsgélhatok. Elterjedésiiket az segitette eld, hogy az olyan alapvetd
molekularis technikak alkalmazdasa, mint az elektroforézis, a restrikcids enzimekkel torténo
hasitds, vagy a PCR (,,Polymerase Chain Reaction”) mér tallépett a molekularis kutatdsokon,
és egyre inkdbb elterjedt az evolicidkutatdsban, vagy a novény-, illetve az allatnemesitésben
is.

23.1.1. A markerek tipusai

A markerek oOroklodésiik alapjan két tipusba sorolhatok. Egyik tipusuk kodominéns
oroklodést mutat, vagyis a heterozigotdk egyértelmtien elkiilonithetok barmelyik
homozig6titol. Ilyenek az RFLP allélok, a mikroszatellitek és az Ujabban egyre inkdbb
elotérbe keriil6 SNP lokuszok. A gyakorlatban azonban haszndlnak domindns-recessziv
oroklédést mutatdé markereket is, amelyeknél a heterozigétdk nem kiilonithetdk el a
homozigéta domindns genotipustdl. Ilyen molekuldris markerek a RAPD és az AFLP. A
markerek alkalmazdsdnak a kvantitativ lokuszok térképezésben az az alapfeltétele, hogy a
lokuszok varidbilisak legyenek a vizsgalt egyedekben, vagyis legyenek rajtuk alternativ
allélok.

23.1.1.A. RFLP (’Restriction Fragment Length Polymorphism’)

Az RFLP alapja a restrikciés enzimek miitkodése. A restrikcids enzimek olyan endonukleazok,
amelyek (a) meghatdrozott szekvencidndl hasitjdk a DNS-t; (b) a hasitds révén tigynevezett
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ragados vég, vagyis rovid (1-2 bazisnyi) szimpla szalu szakasz keletkezik. A restrikcids
enzimeket kiillonboz6 baktériumokbdl nyerik ki. Ezek az enzimek a bakteriofagokra jellemzd
szekvencidkndl hasitjdk a DNS-t; felismerd helyeik dllhatnak 4, vagy ritkdbban 6 bazisbdl. A
restrikcids enzimek nem csak a fag DNS-ét, hanem barmilyen mds eredetii DNS-t is képesek
hasitani, ha az tartalmazza a felismerd szekvenciit. Az RFLP vizsgalatok sordn az a kérdés,
hogy a minta DNS egy adott szakaszan (lokuszdn) hany restrikciés enzim felismerd hely van.
Ennek megfelelden az RFLP elso 1épésében, a vizsgdlni kivant szakasz szekvencidjanak
ismeretében, primereket terveziink, és PCR segitségével felszaporitjuk a kérdéses DNS
szakaszt (lokuszt). Ezutdn a megfelelo restrikciés enzimmel emésztést végziink, és a
keletkezett fragmentumokat gélelektroforézissel elkiilonitjiik. Az elektroforézis sordn a
nagyobb fragmentumok lassabban, mig a kisebbek gyorsabban vindorolnak, igy adott 1dd
alatt méretiikknek megfelelden elkiiloniilnek a gélen. Ha a vizsgélt szakaszon (lokusz) egy
restrikcids enzim felismer6 hely van, akkor az emésztés utan két fragmentum keletkezik. Ezt a
DNS véltozatot tekinthetjiik egy allélnak (A). Ebben az esetben az alternativ allél (B) az lehet,
amikor a restrikcidés enzim felismerd helyen egy bdzis mutdciét szenvedett, és az enzim itt
mar nem tud hasitani, az emésztés utdn is megmarad a nagyméretii fragmentum. Ezeknek az
alléloknak az oroklédése kodomindns, vagyis a heterozigdtdkban mind a két allél (a két
kisebb fragmentum €s a nagy fragmentum) megtaldlhatd. Ha a vizsgélt szakaszon (lokusz)
tobb restrikcids enzim felismerd hely is van, akkor tobb alternativ allél is megjelenhet a
lokuszon.

23.1.1.B. RAPD ("Random Amplified Polymorphic DNA”)

A modszer alapja a PCR, ami a DNS megsokszorozasara (amplifikdcio) kifejlesztett eljaras. A
PCR soran egy adott, a primerek &ltal kijelolt DNS szakasz felszaporitdsa torténik. A PCR
alkalmazasakor altalaban egy ismert szekvencidji DNS szakasz felszaporitasa torténik, és
ilyenkor a primereket az adott szakasz végeinek a szekvencidja alapjan tervezik meg. Egy
DNS szakasz felszaporoddsa azonban akkor is megtorténhet, ha random primereket
alkalmazunk a folyamatban. Ilyenkor a primerek a genom ismeretlen helyére kétddnek és a
PCR sorén felszaporodik a kozottiik 1évé DNS szakasz. Az amplifikdcionak csak az a korlatja,
hogy a két primer kotéhely megfeleld tdvolsdgban legyen ahhoz, hogy a folyamat egy
ciklusédban a teljes DNS szakasz szintézise megtorténjen. Az amplifikdcié alternativdja (+
allél) az, hogy nem torténik amplifikdcié (— allél). Ilyenkor az egyik primer kotohelyen
muticié kovetkezett be, és ez megakadélyozza a primer bekapcsoldddsat. A RAPD domindans-
recessziv Oroklodést mutat, a heterozigdtdkban a domindns fenotipus (van amplifikacid)
érvényesiil. A RAPD lokuszokon tehat a recessziv homozigdtikban (—/—) nem taldlunk
fragmentumot, mig a heterozigétdkban (+/—) és a homozigéta domindnsakban (+/+)
megjelenik a fragmentum.

23.1.1.C. AFLP (" Amplified Fragment Length Polymorphism’)

Az AFLP részben az RFLP, részben pedig a RAPD mddszereken alapulé DNS technika. A
kezdeti 1épésben két meghatdrozott restrikciés enzimmel (Eco RI és Mse 1) megemésztik a
genomot. Igy olyan fragmentumok keletkeznek, amelyeknek a végszekvencidi megegyeznek
az enzimek felismerd helyeinek a szekvencidjaval. Ezeket az ismert végszekvencidkat
felhaszndlva, ligdzok segitségével tigynevezett adapter szekvencidkat kapcsolnak a keletkezett
fragmentumokhoz. A folyamat eredményeként a megemésztett genom millidnyi
fragmentumbdl all majd, melyek mindegyikének azonos lesz a végszekvencidja (a restrikcios
enzim felismerd szekvencidja 4+ az adapter molekula), amire primert lehet tervezni. Ha
azonban a primer pusztin ezt az ismert szekvenciat tartalmaznd, akkor a genombdl szdrmazé
minden egyes fragmentum felszaporodna a PCR soran, és az eredmény értékelhetetlen lenne.
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Ezért ugy sziikitik a felszaporodé fragmentumok szdmat, hogy a kozds végszekvencidk
alapjan tervezett primerekhez random médon hozzatesznek még 2-3 bazist. Mivel a primerek
csak totélis homoldgia esetén kapcsolédnak a fragmentumokhoz, az 4j primerek mér csak egy
kisebb, random hdnyadat fogjak felszaporitani a genombdl szarmazé Osszes fragmentumnak.
Ez azonban még mindig sok fragmentum amplifikicidjit jelenti, ami az egyes egyedekre
jellemzd, specidlis mintdzatot eredményez a gélen. Ezért a mddszer eredményét AFLP
ujjlenyomatként szoktdk emlegetni. Az AFLP ujjlenyomaton minden fragmentum egy
kiilondllé lokusz, mivel minden fragmentum amplifikdcidja fiiggetlen esemény. Az AFLP
alkalmazasdval tehat akdr 40-50 lokuszt is vizsgalhatunk egy egyedbdl piarhuzamosan. A
RAPD-hez hasonl6an minden egyes lokuszon két allél jelenik meg: tortént amplifikacié (+),
vagy nem (—). Akdr a RAPD esetében, a + allél itt is domindns.

23.1.1.D. Mikroszatellitek

A mikroszatellitek a genom nem lokalizalt repetitiv szekvencidi. A repetitiv szekvencidk
altaldnos felépitését az jellemzi, hogy egy alapszekvencia ismétlddései. A mikroszatellitek
alapszekvencidi rovidek, tipikusan 2, legfeljebb 3 bazisparbdl allnak. A nem lokalizalt
kifejezés pedig arra utal, hogy egy adott alapszekvencia a genom szdmos helyén, akar tobb
széaz, vagy tobb ezer lokuszon is el6fordulhat. A mikroszatelliteket természetesen csak akkor
hasznalhatjuk markerként, ha kovetkezetesen egy meghatdrozott lokusz genotipusait
elemezziik. A mikroszatellit lokuszok azonositdsat az Oket koriilvevd egyedi szekvencidk
teszik lehetové. Ezek ugyanis csak a kérdéses kromoszoma adott helyén fordulnak eld, és
ezért segitségiikkel mindig csak egy konkrét mikroszatellit lokusz tesztelhetd. A
mikroszatellitek vizsgalata PCR segitségével torténik. A mikroszatellitet koriilvevd egyedi
szekvencidra tervezik a primert, és igy a PCR soran felszaporitjdk a lokuszon jelen 1€vo
allélokat. A repetitiv szekvencidk alternativ alléljai a méretilkben térnek el egymdstol. A
nagyobb allélokban az alapszekvencia tobbszor ismétlédik, mig a kisebbekben kevesebbszer.
A mikroszatellitek kodomindns 0roklodéstiek, a heterozigétik egyértelmiien elkiiloniilnek
mindkét homozigétatdl. A mikroszatellitek alkalmazasa azért is célszerli, mert jelentds a
variabilitasuk, egy-egy lokuszon jellemzden 4-6 allél jelenik meg.

23.1.1.E. SNP (’Single Nucleotide Polymorphism”)

Az SNP-k tulajdonképpen egy adott DNS szakasz szekvencia valtozatai. Az SNP esetében a
lokusz 1ényegében egy adott pozicid a szekvencidban (pl. a DNS szakasz 125. bdzisa), ami
variabilis, és igy az egyedekben kiillonbozd bazisok fordulhatnak eld rajta. Elvileg minden
pozicidban 4 véltozat jelenhet meg, a valdsdgban azonban az SNP-k nagy részén csak két
alternativa taldlhat6: purin helyett egy masik purin (A vagy G), vagy pirimidin helyett egy
masik pirimidin (C vagy T) bazis fordul eld a szekvencidban. Ritkdbban ugyan, de
transzverzi6 is bekovetkezhet, amikor egy purin bazis primidinre cserélddik. Felvetddhet a
kérdés, hogy ha példdul egy 3200 bédzisbdl all6 DNS szakaszon 14 varidbilis pozicio talalhato,
akkor miért mondhatjuk azt, hogy a kérdéses szakaszon (adott esetben egyetlen génen beliil)
14 SNP lokusz van. A vélasz egyértelmii, az egyes szekvencia pozicidkban bekdvetkezd
muticidés események fliggetlenek egymdstol. Ha tehat példaul a 123. poziciéban az eredeti
adenin (A) helyett egy guanin (G) jelenik meg egy egyedben, akkor ez semmilyen mdédon
nem befolydsolja azt, hogy torténik-e muticié a 234. pozicidban vagy sem. Az SNP-k
eléfordulasuk szerint sokfélék lehetnek. Megjelenhetnek intergénikus szakaszon, a gén at nem
ir6dé reguldtor régidjdban, vagy magin az atiréd6 szakaszon. Ez utébbi SNP-k tovédbb
csoportosithatok az intronokban, vagy az exonokban eldfordulé valtozatokra. A gének
exonjiban el6forduld véltozatokat még az alapjan is megkiilonboztethetjiik, hogy szinonimak-
e vagy sem. A szinonim bdaziscserék révén ugyanannak az aminosavnak a szinonim kodonja
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jon létre, tehat mikdzben a bdzisszekvencia megvaltozik, a fehérje aminosav szekvencidja
valtozatlan marad. Ezzel szemben a nem szinonim baziscserék soran egy dj aminosav kodonja
alakul ki, vagyis megvaltozik a fehérje aminosav szekvencidja is. Az SNP-k oroklodése
kodomindns, a heterozigétdk €s a homozigétik egyértelmiien elkiilonithetok. Vizsgélatuk
lényegében azt jelenti, hogy a kérdéses gént, vagy DNS szakaszt minden egyedben meg kell
szekvendlni. Az egyedek szekvencidjat osszehasonlitva deriil az ki, hogy mely poziciékban
fordul eld valtozatossag (alternativ bdzis). Bar az utébbi idoben a szekvendlds egyre szélesebb
korben elérhetéové valt, azért a koltségei még mindig jelentdsek. Ugyanakkor kétségtelen,
hogy egy adott, varidbilis DNS szakaszon akar szdmos SNP lokusz is el6fordulhat, vagyis a
kérdéses DNS szakasz szekvendldsa révén sok lokuszon lehet az egyedek variabilitasat
vizsgalni.

23.1.2. A markerek térképezése

Mivel a kvantitativ jellegek meghatdrozasaban sok lokusz vesz részt, ezért érthetd, hogy ezek
feltérképezéséhez szamos marker sziikséges. Ezek a marker lokuszok azonban csak akkor
hasznalhatok viszonyitdsi pont gyandnt, ha az 0 térképpozicidik ismertek. A kvantitativ
jellegek térképezésének az elsd 1épése tehat az, hogy elkészitik a marker lokuszok genetikai
térképét. A markerek térképezését a koztik zajlé6 rekombindcié gyakorisdganak
megallapitdsdval végzik. A rekombindcié gyakorisdgat olyan heterozigéta egyedekben lehet
meghatdrozni, akiknél ismert a sziil6i allélkombindcié. Ez legegyszerlibben ugy érhetd el,
hogy a heterozigétat homozigéta sziilok keresztezésével hozzuk létre. Ha példaul AABB és
aabb sziiloket kereszteziink, akkor biztos, hogy az F1 heterozigétdk AB és ab
allélkombindcidkat hordoznak majd a kromoszéméikon. Amennyiben ezekben a heterozigéta
egyedekben a két marker kozott gyakori a rekombindcid, vagyis a sziil6itdl eltérd,
rekombinans gamétik (Ab, vagy aB allél kombinécid) sokszor jelennek meg az utédokban,
akkor a lokuszok tdvol vannak egymdst6l a kromoszéman. Ha viszont a rekombindns gamétak
ritkdk, akkor a marker lokuszok kozel vannak egymashoz a kromoszéman. A lokuszok kozotti
térképtavolsdgokat ugyan a rekombinacié gyakorisaga alapjdn allapitjdk meg, de két probléma
is felvetddik, ami médositja a két véaltozé kozotti korrelaciot:

1. A relative tavolabbi gének esetében szamolni kell a kettds rekombinécidval, amikor éppen
a masodik rekombindcié eredményeként kapjuk vissza az allélok sziil6i kombinacidjat
(ABxab—Ab és aB de ABxxab—AB és ab). Ez a jelenség azt idézi eld, hogy a
rekombinacié és a térképtavolsag kozotti Osszefiiggést nem linedris, hanem inkdbb egy
telitési gorbével jellemezhetd. Ezt irja le a Haldane fliggvény:

w=—-1%1In (1 -20)

Ahol w a térképtavolsag, mig 0 a rekombindci6 gyakorisiga.

2. A helyzetet még tovabb bonyolitja, hogy az tgynevezett elsd rekombinacié eléforduldsa
véletlenszeri ugyan, de a folyamatban 1évé rekombindcié csokkenti a kornyezetében egy
masik bekovetkezésének az esélyét. Igy adott esetben a rekombindcié és a térkép tavolsag
kozotti osszefiiggés bonyolultabb is lehet a fentinél.

Rdadésul a rekombinécié gyakorisiga nem egyenletes a kromoszoma mentén. Bizonyos
szakaszon lehetnek rekombinécids forrépontok, ahol a folyamat az dtlagosndl joval gyakoribb.
Ezt az ember genomjdban, de olyan modell organizmusok, mint a ludfli (Arabidopsis
thaliana) esetében 1is sikeriilt kimutatni. Mind a két genomban azt taldltdk, hogy a
rekombindacios forropontok mintegy 200 kb tavolsagonként taldlhatok a kromoszomék mentén.
Ezek a forrépontok éltaldban az intergénikus szakaszokon taldlhaték. S6t, a rekombindcids
gyakorisdg szoros korreldciét mutatott a DNS nukleotid diverzitdsdval is. Az a tény, hogy a
rekombinacié gyakorisdga nem egyenletes a kromoszoma mentén, torzitja a genetikai térképet.
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A kvantitativ jellegek térképezése szempontjabol akkor j6 a markerek térképe, ha minden
kromoszoman, egyenletes eloszldsban vannak marker lokuszok, és ezek tavolsidga egymastol
kisebb, mint 10 cM.

23.2. Tesztpopulaciok

Mint minden térképezési folyamat, a kvantitativ jellegek térképezése is a rekombinacid
jelenségén alapul. Az el6z6 fejezetben mar lattuk, hogy a rekombinicié eredményét csak
olyan heterozigéta egyedekben tudjuk tanulmdanyozni, akiknek ismerjik a sziildi
allélkombindciGit (gaméta fazis). Igy a kvantitativ jellegek térképezése sordn is homozigéta
sziilok keresztezése révén kapjuk meg az ismert gaméta fazisu heterozigétidkat az Fl1
generdcidoban. A homozigéta sziildk jelentOs eltérést mutatnak a kérdéses fenotipusos jelleg
szempontjabol. Feltehetd, hogy a nagyon alacsony fenotipusos értékkel jellemezhetd sziild
minden, a jelleget meghatdrozé lokuszokon homozigéta a minimalis fenotipusos értéket
kialakit6 recessziv allélra. Ha példaul a hipotetikus jelleg meghatarozasaban 4 lokusz vesz
részt Qp, Qz, Q3 és Qu akkor ez a kis fenotipusi sziilo valdszinlileg q1929394/q1929394
homozigéta. Ugyanakkor a nagy fenotipusos értékkel rendelkezd sziilé bizonyara homozigéta
a fenotipusos értéket noveld domindns allélokra: Q;Q,Q30Q4/Q;Q,Q3Q4. Az F1 generdcidban
tehat minden egyed a sziil6i allélkombinidciénak megfelelé heterozigéta lesz a kérdéses
lokuszokon: Q;Q2Q3Q4/q19293q4- Ezekben a heterozigétakban zajlik a rekombindcid, amelyet
aztan kiilonbozd tesztpopuldcidkban elemeznek. A térképezés sordn hasznélt kiillonbozo
tesztpopulaciok kozotti eltérések az F1 generdci6 egyedeinek tovdbbi keresztezésébdl
addédnak.

23.2.1. Visszakeresztezés

A visszakeresztez€s sordn az F1 heterozigétikat az egyik sziilovel, célszerien a homozigéta
recesszivvel (alacsony fenotipusos értékkel rendelkezik) visszakeresztezik. Ilyenkor az
utédokban csak az egyik kromoszoma rekombindns, a madsikon a gének eredeti, sziilGi
kombindcidja van jelen. Ha példdul a fenti hipotetikus keresztezésbdl szarmazo F1 egyediink
rekombindns gamétai Q1Q>q3q4 és q1q2Q3Q4 (vagyis a rekombindcié a Q, és a Qs gének
kozott zajlott), akkor a visszakeresztezésboOl kétféle utdd szarmazik: Q1Q2q3q4/q19293q4 €s
q192Q3Q4/q19293q4. A visszakeresztezett egyedek populdcidja tehat genetikailag nem egységes,
mert minden lokuszon fele ardnyban lesznek heterozigotdk (pl. Qiqi, vagy Q.qn) és
homozigétdk (pl. qiqi, vagy q»qz2). Mivel az F1 heterozigétdkban valtozatos helyen és
szamban zajlik a rekombinacid, ezért gamétdik kiilonféle kombinacioban fogjak a domindns
és a recessziv allélokat a 4 lokuszon hordozni. A visszakeresztezett egyedekbdl allo
tesztpopulacié tehdt nagy valtozatossidgot mutat mind a marker lokuszokon, mind pedig a
fenotipusos jelleg tekintetében. A visszakeresztezéses tesztpopuldcidkat elsdsorban akkor
alkalmazzak, ha a térképezést egy marker lokuszon végzik.

23.2.2. Rekombindns beltenyésztett vonalak

A rekombindns beltenyésztett vonalak kialakitdsakor az elsd 1€pés az F2 generici6 létrehozasa
az F1 egyedekbdl. Mivel a rekombinécié az F1 heterozigétdkban valtozatos helyeken zajlik,
ezért az F2 utédok két kromoszomdja nagy valdszinliséggel eltéré rekombindcids
eseményeket fog tiikkrozni. A fent emlitett hipotetikus jelleg esetében egy F2 egyed genotipusa
lehet példaul q;Q,Q3Q4/Q;Q.Q3q4. Ennek az egyednek az egyik kromoszémadja a Q; és Q;
gének, mig a masik a Q3 és Q4 gének kozotti rekombinacié eredménye. Az F2 egyedek tehat
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nagyon valtozatos kromoszomdkat hordoznak. Ezekbdl az F2 egyedekbdl onbeporzéssal, vagy
allatok esetében testvérpdrositdssal olyan beltenyésztett vonalakat hoznak létre, amelyek a
rekombinici6 eredményeként 1étrejott allélkombindciokra homozigétdk. A fenti F2
egyediinkb6l  példaul két ilyen beltenyésztett, homozigéta vonal szdrmazhat:
q1020Q30Q4/q1Q2Q3Q4 és Q1Q2Q394/Q10Q2Q3q4. Vagyis az egyik beltenyésztett vonal a Q;—Qz,
mig a masik a Q3—Q4 gének kozotti rekombindcié eredményét fogja homozigéta formédban
hordozni. A rekombindns beltenyésztett vonalak alkalmazdsdnak az az el6nye, hogy
mikozben a kiillonbozé vonalak valtozatos allélkombindcidkat, vagyis a rekombindcids
események véltozatos kombinécidit hordozzdk, akézben minden vonal homozigbta lesz egy
adott allélkombindciora. Ugyanakkor a rekombindns beltenyésztett vonalak 1étrehozasa
hosszu, kiilondsen allatok esetében sok generdcion keresztiil zajlé folyamat.

23.2.3. Megdupladzott F1 haploidok

A rekombindns beltenyésztett vonalak 1étrehozdsdhoz még onbeporzé névények esetében is
tobb generacid sziikséges. Ez az id6 lerdvidithetd olyan novények esetében, ahol a teljes
novény regeneracidjanak kérdése megoldott. Ilyenkor az F1 egyedek pollenjének diploidda
alakitdsa, majd a diploid pollenbdl a novény regeneriacidja révén lényegében kozvetleniil
rekombindns homozigétdkat kapunk. Ha tehat a Q;Q,Q3Q4/q19293q4 heterozigétaban Q;—Q;
lokuszok kozott zajlik a rekombindcid, akkor a pollen q;Q:Q:Qs és Qiquqsqs
allélkombindcidkat hordozhat. A diploid pollen és az abbdl regenerédlt novény pedig:

41Q2Q3Q4/91Q2Q3Q4 vagy Q192q3q4/Q192q3gs genotipus lesz.

24. Térképezés egy marker lokusz alkalmazasaval, intervallum térképezés
24.1. Térképezés egy marker lokusz alkalmazasaval

A kvantitativ jellegek térképezésénél figyelembe kell azt venni, hogy szamos genetikai lokusz
vesz részt a kialakitdsukban. Mint azt mar korabban lattuk, éppen ezért sok marker lokuszra
van sziikség a feltérképezésiikhoz. Amikor egy marker lokuszt alkalmazunk, akkor ez nem azt
jelenti, hogy a térképezés teljes folyamatiaban (P — F1 — tesztpopulicid) egyetlen lokuszt
kovetiink nyomon, hanem csak az eredmények statisztikai analizisét végezziik minden marker
lokuszon kiilon-kiilon. A tesztpopulacié eldéllitdsa sordn azonban ezekben a vizsgélatokban is
olyan sziillokbOl ajanlatos kiindulni, amelyek sok marker lokuszon tartalmaznak eltérd
allélokat. Ha példaul M;, M,, M3, M4, Ms, stb. marker lokuszok allnak a rendelkezésiinkre a
vizsgdlni kivant fajban, akkor hipotetikus sziilo6 egyedeink célszerlien lehetnek
M;M;,mymy,M3M3,MsM4,msms, stb és m;m;,mom,,msms3,mymy,MsMs stb. genotl’pusﬁak.
Ilyen allélkombindcidk esetében az 5 lehetséges marker lokuszbdl 4-et (M, M3, My és Ms)
haszndlhatunk a tesztpopuldcié elemzésénél, mert ezekre nézve lesz az F1 generaci6
heterozigéta. Természetesen a marker lokuszok puszta megléte és a sziilOkben vald
variabilitdsa nem elegend6 a térképezéshez. A 23.1.2. fejezetben mar taldlkoztunk azzal a
ténnyel, hogy csak akkor tudjuk a marker lokuszokat a kvantitativ jellegek térképezésére
felhaszndlni, ha ismerjiik ezeknek a lokuszoknak a genetikai térképét.

24.1.1. A tesztpopuldcio rekombindns beltenyésztett vonalakbol dll

24.1.1.A. A tesztpopuléci6 1étrehozédsa

Kiindulési alapunk az, hogy a sziilok homozigétdk az adott kvantitativ jelleget meghatiroz6
lokuszokon (,,quantitative trait loci” — QTL). Ha példaul feltételezziik, hogy 3 lokusz vesz
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részt a jelleg kialakitdsdban, akkor a nagy fenotipusos értékkel rendelkezd hipotetikus sziild
Q:1Q2Q3/Q1Q2Qs, mig a kis fenotipusos értékkel jellemezhetd qi1q2q3/qiq2qs genotipusu lesz.
Az F1 generdci6 egyedei pedig mind a hdrom kvantitativ lokuszon heterozigotdk:
Q:1Q2Q43/q192q3. Az eldbb mar lattuk, hogy a sziilok tobb marker lokuszon szintén eltérd
allélokra homozigétak: MMsMyms/M M3Myms és mymsmsMs/mmsmsMs. Az F1 generaci6
egyedei természetesen a marker lokuszokon is heterozigétak lesznek: M;Ms;Msms/m;msm4Ms.
Ezekben a heterozigétdkban zajlik le a rekombindcid a kvantitativ jelleget meghatirozo és a
marker lokuszok kozott, aminek eredményeként valtozatos allélkombinacidk alakulnak ki a 7
lokuszon (3 QTL és 4 marker). Az F1 egyedek keresztezésével 1étrehozzuk az F2 genericiot,
aminek egyedeit Onbeporzdssal vagy testvérparositassal szaporitva rekombindns beltenyésztett
vonalakat alakitunk ki. Ezek a vonalak a beltenyésztés révén homozigétavd valnak a 7 lokusz
egy adott allélkombinicidjara, ami az F1 egyedben lezajlott rekombinicidés események
eredményeként jott 1étre. Ezekben a vonalakban egyrészt megmérjiik az egyedek fenotipusos
értékeit, masrészt meghatdrozzuk a genotipusukat a marker lokuszokon.

24.1.1.B. A tesztpopulacié analizise

Ha példaul az egyik kvantitativ lokusz (Q;) helyzetét vizsgaljuk a marker genotipusokhoz
képest, akkor az egyik sziildi feldllas lehetett példaul Q;-M;M3;Msms/Q;-M;M3Msms mig a
masik  q;-mmzmsMs/q;-mmsmsMs. Az F1  heterozigétdk  genotipusa  tehit:
Qi-M M3Myms/q;-mymsmsMs. A rekombindns beltenyésztett vonalak a legvaltozatosabb
homozigéta kombindcidokat hordozhatjdk, az F1 generdcioban lezajlott rekombinaciok
kovetkeztében: példéul Qi-M msMsms/Q-M m3Myms, vagy Q-mm3Myms/Q-m;m3Myms,
esetleg q;-m;msMsMs/q;-mmsMsMs, stb. A rekombindns beltenyésztett vonalak adatainak
elemzése soran minden marker lokusz esetében két genotipus kategériat allitunk fel: MM, és
m;m;, vagy M3M3 és msms, stb. Majd Osszehasonlitjuk a két genotipus kategdéridba sorolt
egyedek fenotipusos értékeit. Mivel a rekombindns vonalak a kvantitativ lokuszokon is
homozig6tdk lesznek, és a Q; allél noveli a jelleg fenotipusos értékét, ezért a Q;Q; genotipusu
rekombindns vonalak egyedei nagyobbak lesznek, mint a q;q; genotipusiak. Ha az M| marker
és a Q; kvantitativ lokusz (QTL) kapcsolt, akkor a rekombinds beltenyésztett vonalak egyedei
kozott a sziiloi allélkombindcio (a Q;M; és a qym;) nagyobb gyakorisdggal fordul eld, mint a
rekombindns (Qm; €és q;M;). Ebbdl viszont az kovetkezik, hogy az M;M; marker
genotipusok tobbnyire Q;Q; genotipusiak a kvantitativ lokuszon, és igy szignifikdnsan
magasabb fenotipusos értéket mutatnak, mint az m;m; marker genotipusok. Ha viszont egy
masik marker lokuszon (pl. Ms), az MsMs és az msms genotipusok fenotipusos értékei nem
kiillonboznek szignifikdnsan egymdstol, akkor ez azt jelzi, hogy az Ms allél mellett a Q; és a
q: allél hasonl6 valészintiséggel jelenhet meg. Vagyis a sziiléi Qms és q;Ms allélkombinécid
felbomlott az F1 heterozigétakban, és rekombindcid révén gyakran jelent meg az 4j QMs és
qims. A Q; és az M5 lokuszok tehat nem kapcsoltak.

24.1.2. A tesztpopuldcio visszakeresztezéssel létrehozott egyedekbol dll

24.1.2.A. A tesztpopulécié 1étrehozédsa

A keresztezés az el0z0 esethez hasonl6 az F1 generaci6 kialakitasdig. A sziilok homozigétak
az adott kvantitativ jelleget meghataroz6 géneken: Q;Q,Q3/Q;Q»Q3, valamint q;q2q3/q192q3.
Az F1 genericié egyedei pedig heterozigotdk Q;Q.Q3/qiqeqs lesznek. A tovédbbiakban
azonban az F1 egyedeket visszakeresztezziik a q;qoqs/qiq2q3 sziilokkel. Minden kvantitativ
lokuszon két genotipus kategéria jelenik meg az utddgenerdcidban, a heterozigéta és a
homozigéta: Qi/q; és qi/qi1, Q2/qz €és qu/q2, valamint Qs/qs, és q3/qs. A markerek tekintetében
is hasonlé lesz a keresztezés eredménye. Az M ;M3Myms/M;M3Mums sziilot keresztezziik az
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mym3myMs/mmsmsMs sziilovel, és az utdédok mind M;M;Msms/m;msmsMs heterozigotak
lesznek. Az F1 generdcid heterozigdtdiban zajlik a rekombinacié. Ezeket az egyedeket a
mymzmsMs/mymsmsMs sziilovel visszakeresztezve a marker lokuszokon is két genotipus
kategoériat kapunk az utédok kozott: Mi/m;, Ms/msz, Ma/m4 és ms/Ms heterozigétakat valamint
az mj;/m;, m3/ms, ms/my é€s Ms/Ms homozigétikat. Az el6z6 vizsgilathoz hasonldan, ezekben
az egyedekben is meghatdrozzuk a marker lokuszok genotipusait, és megmérjiikk a jelleg
fenotipusos értékét.

24.1.2.B. A tesztpopulaci6 analizise

A markerek alapjan két kategdridt tudunk feldllitani: a heterozigétdkat és a homozigotakat.
Ebben a két kategdridban hasonlitjuk 0ssze a fenotipusos jelleg atlagat. Ha az egyik marker
lokusz (pl. M) szoros kapcsoltsdgban van a kvantitativ jelleg egyik lokuszaval (Q;), akkor
nem torténik koztilk rekombindcid, és a visszakeresztezett generdcidban egyiitt 6roklddnek a
sziil6i allélkombindcidk (pl. M;Q; és m;q;). llyenkor a marker lokuszon M;m; genotipusu
egyedeknek a kvantitativ jelleg lokuszan is Q;q; genotipustinak kell lenniiik, mig a marker
lokuszon az mym; egyedek genotipusa a kvantitativ jelleg lokuszadn q;q;. Mivel a Qiq,
heterozigéta genotipusos értéke (ha nincs dominancia) az dtlag koriili érték lesz Gqiq1=p, mig
a qiqi genotipusé Ggqiqi=p—a; az Mim; és az mym; genotipusu egyedek fenotipusos értéke
kozott szignifikdns kiilonbség lesz. Ha viszont a Q; gén nem kapcsolt példaul az Ms marker
lokusszal, akkor a rekombindcié kovetkeztében a sziil6i allélkombindcié (msQ; és Msqp)
mellett gyakran megjelennek rekombindnsok (MsQ; és msq;). Ebben az esetben a Msms és
msms marker genotipusok atlagos fenotipusos értéke nem fog kiilonbséget mutatni.

24.1.3. A tesztpopuldcio az F2 egyedeibdl dll (regresszioanalizis)

A tesztpopulacié lehet maga az F2 generacio is. Az F2 generacié mind a marker, mind pedig a
kvantitativ jelleg lokuszain egyardnt lehet homo és heterozigéta. A fenti hipotetikus példa
esetében a kvantitativ lokuszokon (QTL) a kovetkezd genotipusok fordulhatnak elé: Q;Qj,
Qiq1 és qiq1; Q2Q2, Q2q2 és qxqa, stb.. A marker lokuszok genotipusai pedig a kovetkezdk
lehetnek: M;M;, Mim; és m;m;; M3M3, M3m3 és msms, stb. Ha példaul az M; marker lokusz
és a Q; kvantativ lokusz szorosan kapcsolt, akkor az F2 generdciéban elsOsorban az
M;Qi/M;Q;, M;Qi/mq; és az m;q;/m;q; genotipus kombindcidk jelennek meg. Mivel a Q,Q
genotipus atlagos fenotipusa Gqigi=p+a; a Qiq; heterozigotd€ Gqiqi=p; mig a qiq
homozig6taé Gqiq1=p1—a, az M| marker lokusz genotipusai eltérd fenotipusuak lesznek. Vagyis
az M; allél genotipusban el6fordulé szamdnak novekedésével (mym;=0, Mim;=1, és
M;M;=2) egyiitt né az atlagos fenotipusos érték (u—a, pu és p+a). A Q; és az M, lokuszok
kapcsoltsdga esetén tehat a regresszids egyenes (Y=BX+C) szignifikdns lesz a fiiggetlen
(X=az M allél szama) €s a fiiggd (Y=fenotipusos érték) valtozok kozott.

24.2. Intervallum térképezés

Az intervallum térképezésnél is tgy vélasztjuk ki a keresztezésre keriild sziiloket, hogy (a) a
kvantitativ jelleg lokuszain kiilonb6z6 allélokra legyenek homozigétak (lasd el6zd fejezet:
Q:1Q2Q:/Q1Q2Q3 és qiq293/q192q3); (b) a marker lokuszokon is kiilonboz6 allélokat
hordozzanak (lasd eldz6 fejezet: MMizMyms/M M3Mums €s mimzmsMs/mimzmsMs). Az
intervallum térképezés sordn azonban egyszerre két marker lokuszon (példaul M; és Ms)
elemezziikk a genotipus kombindcidkat. A két marker lokusz vonatkozdsdban a sziil6i
generacié tehat MMs/M M3 és myms/m;m3, a heterozigétdk genotipusa pedig M;Ms/m;ms.
Az F1 heterozigétdkban zajlik a rekombindcid, és a sziiléi M;M3 és m;m3 allél kombinacidok
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mellett rekombindns gamétdk (Mim3; €s m;M3) is létrejonnek r/2 gyakorisdggal, ahol r a
rekombinacié ratdja. Amennyiben a két marker lokusz kozel van egymashoz (<10 cM), akkor
az r értéke kicsi lesz, és fOleg a sziiloi allél kombinacidk jelennek meg az F1 gamétdkban. Ha
a tesztpopuldcid visszakeresztezett egyedekbdl all (F1 x mj;ms/m;ms), akkor az analizis
tovabbi részében a marker lokuszokon a genotipus kombindciok M;Mj3/m;m3, m;ms/m;ms3
(sziil6i); €s Mims/m;m3, m;Ms/m;m;3 (rekombindns) lesznek. Amennyiben egy kvantitativ
lokusz van a két marker kozotti intervallumban, akkor az F1 egyedek M;Q;Mjs/m;q;mj3
genotipusuak. A ritka rekombinacié sordan létrejohetnek ugyan akar M;Q;mj3 (rekombindcio a
QM3 lokuszok kozott), akdr m;Q;M; (rekombinacié az M;Q; lokuszok kozott) gamétdk, de a
visszakeresztezett generdcioban a sziiléi kombindciok lesznek tulsilyban. A két marker
kiilonbozd genotipus kombindcidihoz tartozé édtlagos fenotipusos értékek analizise alapjan
megallapithaté annak a valészintisége, hogy a két marker kozott van-e kvantitativ lokusz. A
visszakeresztezett egyedekben ugyanis M;QMs/m;qims lesz az egyik sziildi genotipus
kombindci6, amelyben nem tortént rekombindcid. A madsik sziiléi kombinaciét hordozé
visszakeresztezett utéd pedig m;q;ms/m;q;m3 genotipusu lesz. Mivel a sziil6i kombinaciok
gyakorisdga messze nagyobb, mint a rekombindnsé, a marker lokuszon M;Mi/m;mj
heterozigétdk nagyobb fenotipusos értékkel rendelkeznek (Q;q; genotipus), mint az
m;ms3/m;m3; homozigétdk (q;q; genotipus). A ritka rekombindns egyedek (M m3 vagy m;Ms3)
fenotipusos értéke pedig eltérd lesz a marker genotipusok alapjin varhat6tol.

Az térképezési adatok elemzése sordn egyre inkabb elterjedt a kiilonb6z6 rekombindcids
események valdszinliségének a vizsgdlata. Az ugynevezett LOD érték (,,logarithm of the
odds”) azt fejezi ki, hogy az adatok milyen valdszinliséggel tdmasztjak ald hipotézisiinket. Ha
a hipotézisiink az, hogy a két lokusz kapcsolt, és a kettdjiik kozotti térképtavolsag 10 cM,
akkor a LOD érték:

LOD =log;o (Pr (adatokl10 cM kapcsoltsdg) / (Pr (adatoklnincs kapcsoltsag))

Ahol Pr (adatokl10 cM kapcsoltsdg) fejezi ki annak a valdszinlis€gét (,,probability” — Pr),
hogy az adatok aldtdmasztjdk a hipotézisiinket (a két lokusz kozotti térképtavolsag 10 cM);
mig a (Pr (adatoklnincs kapcsoltsag) kifejezés annak a valdsziniiségét mutatja, hogy az adatok
titkrében nincs kapcsoltsdg a lokuszok kozott.

Az adatok elemzése sordn tehdt a hipotézis egy adott térképtavolsag (pl. 10 cM) ami
meghatdrozott rekombindcids gyakorisiagnak (r=0,1) felel meg. Vagyis ha van egy konkrét
vizsgalatunk, ahol ismert, hogy 8 gaméta k6zott nem jelent meg rekombindns, akkor a LOD
érték szamitdsa a 10 cM tavolsag hipotézisére a kovetkezd. Ha kapcsolt a két lokusz, akkor 10
cM tavolsag r=0,1 rekombinécié gyakorisdgnak felel meg, vagyis barmelyik sziil6i gaméta
kombinéci6 (1-r)/2=0,45 valoszinliséggel jelenik meg. A 8 nem rekombindns, sziildi gaméta
megjelenésének a valdszintisége, ha r=0,1:

Pioam = 0,45 = 0.00168

Ha viszont nem kapcsolt a két lokusz (r=0,5), akkor minden gaméta gyakorisdga 0,25 vagyis a
8 sziil6i gaméta megjelenésének a valdszinlisége:

P = 0,258 = 0.000015

A LOD érték ebben az esetben nem lesz mas, mint a hipotézis (10 cM tavolsag) és a szabad
kombindci6 valészinliségének a hanyadosa, illetve a hanyados logaritmusa:

LOD =logio (Pioem / Pxi) = logio 110,19 = 2,04
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Ez a LOD érték azt fejezi ki, hogy a 10 cM téavolsdg a két lokusz kozott ~2 nagysdgrenddel
(~100-szor) valésziniibb, mint a szabad kombinacié. A LOD érték alkalmazasa iterativ modon
torténik, mert egy kovetkezd 1€pésben azt elemezziik, hogy az adatok milyen valészintiséggel
tdémasztanak ald egy kisebb (pl. 5 cM) tavolsdgot. Igy kiilonbozd térképtavolsagokra kapunk
LOD értékeket. A legvaldszintibb térképtavolsag a két lokusz kozott az lesz, amihez a
legmagasabb LOD érték tartozik.

A kvantitativ lokuszok térképezésénél kiss€¢ modosul a LOD érték értelmezése:

LOD =log;o (Pr (adatoklQTL) / (Pr (adatoklnincs QTL))

Vagyis annak a valoszinliségét fejezi ki, hogy a két marker kozotti szakaszon van-e
kvantitativ lokusz. Az intervallum térképezés sordn tehdt az torténik, hogy a kromoszdéma
mentén elhelyezkedd markerparok mindegyikére meghatarozzak a LOD értéket, €s ahol az
kiugro, ott feltételezhetd egy kvantitativ lokusz (QTL) jelenléte. Megéllapodas szerint, a QTL
akkor tekinthetd szignifikdnsnak, ha LOD>3. Ez ugyanis azt fejezi ki, hogy a QTL jelenléte 3
nagysdgrenddel (1000-szer) valdsziniibb, mint a hidnya. Ujabban azonban minden
vizsgalatban létrehozzdk a LOD értékek random eloszlasat, és ez alapjan dllapitjdk meg a
95%-os szignifikancia hatarértéket.

Egy vizsgélatsorozatban az egerek szdmos fenotipusos jellegét (vér, csont, anyagcsere
jellemzok) térképezték fel. A két laboratériumi torzs, aminek a keresztezésével a
tesztpopulaciot 1étrehoztdk a NOD és a CBL torzsek voltak. A NOD torzsre jellemzd az
autoimmun diabetes, ami az egerek 12 hetes kordban jelenik meg. A CBL torzs egy
altalanosan haszndlt beltenyésztett vonal, amit a legtobb vizsgélatban kontrolként hasznélnak.
A kisérletben az F2 generdciobdl 133 rekombindns beltenyésztett vonalat hoztak létre. A
markerek mikroszatellitek voltak, a 153 lokusz egyenletesen oszlott el az egér 20
kromoszémdjan, és igy elérték a genom ~10 cM-os lefedettségét. Az egyik vizsgalt
fenotipusos jelleg példdul a vér leptin koncentracidja volt. A leptin egy hormonjellegli anyag,
amit a zsirsejtek termelnek, és egyrészt az energia bevitelét (€hségérzet), masrészt az
energiafelhaszndldst (a zsir tdroldsa és égetése) szabdlyozza. Minden beltenyésztett
rekombinans vonalban megallapitottdk a mikroszatellit lokuszok genotipus kombinéacidjat, és
ezzel parhuzamosan megmérték az egyes vonalakban a leptin koncentraciét. Ebben a
vizsgdlatban nem a megdallapodds szerinti LOD>3 hatarértéket haszndltdk a kvantitativ
lokuszok helyének a megéllapitasdra, hanem megvizsgaltak azok random eloszlasat. A LOD
értékek random eloszldsat dgy kaptdk meg, hogy fix genotipus Osszetétel mellett
randomizéltdk a fenotipusos értékeket. Az eredmények azt mutattdk, hogy a leptin
koncentraciéo vonatkozasaban a LOD 95%-os kritikus értéke 3,5. A tovabbiakban a marker
lokuszok segitségével megallapitottadk, hogy a leptin koncentraciora haté egyik kvantitativ
lokusz a 9. kromoszéman 60 cM koriil, mig a mésik a 11. kromoszéméan 40 cM tdjékin
talalhat6. Ugyanakkor a rekombindns beltenyésztett vonalaknak az Osszehasonlitdsa a két
lokusz kozotti episztatikus hatdsok feltérképezését is lehetové tette. Megfigyelték példaul,
hogy a CBL t0rzsbdl (kontrol) szarmazé allélok tobbnyire novelik a leptin koncentraciét. De
ha a vonal a 11. kromoszéman a NOD torzs (diabetes) alléljére volt homozigéta, akkor a 9.
kromoszéma kvantitativ lokuszan overdominancia érvényesiilt:
11NN/9NN<11NN/9NB>11NN/9BB. Ha azonban a 11. kromoszéman a CLB (kontrol torzs)
allélre volt homozigéta a vonal, akkor az éltaldnos tendencidval ellentétben csokkent a leptin
koncentracio a 9. kromoszéma CLB alléljeinek a szdmdval:
11BB/9BB<11BB/9NB<11BB/9NN.
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25. Egyéb médszerek a kvantitativ jellegek lokuszainak térképezésében
25.1. Csoportok osszehasonlitasa

A tesztpopuldci6 ebben az esetben az F2 generacié egyedeibdl all. A sziilok a jelleget
meghatdroz6 lokuszokon Q;Q,Q30Q4/Q;0Q.Q3Q4, valamint q;q2q394/q192q3qs genotipustak
lehetnek. Az F1 generdcié egyedei pedig mind heterozigétak Q;Q:Q3Q4/q1q2q3q4. Ezek az
egyedek hozzdk létre a véltozatos genotipusos Osszetételli F2 generdcidt. A csoportokat az F2
generacié egyedei kozott alakitjdk ki. Ha a kvantitativ jelleg kiiszobérték jelleg, akkor a
csoportok adottak: a jelleget mutaté és az azt nem mutaté egyedek csoportja. De egy
folytonos jellegeloszlasbdl is kivalaszthatok a legkisebb €s a legnagyobb fenotipusos értékkel
jellemezhetd egyedek (példaul az alsé és a fels6 10% egyedei). A két csoport genetikai
Osszetétele nagy valoszinliséggel jelentdsen eltér. A nagy fenotipusos értékekkel rendelkezd
egyedek csoportjaban (kiiszobérték jellegek esetén a fenotipust mutaté egyedek) a domindns
allélok lesznek tulsilyban, amelyek novelik a fenotipusos értéket. Lehetnek domindns
homozigétdk (Q1Q2Q3Q4/Q1Q2Q3Q4); esetleg egy-egy recessziv allél is megjelenhet benniik
(Q192Q3Q4/Q1Q2Q3Q4, vagy Q1Q2Q3q4/Q1Q2Q3Q4, stb.). Ugyanakkor a kis fenotipusos
értékekkel rendelkezd egyedek csoportjdban (kiiszobérték jellegek esetén a fenotipust nem
mutat6 egyedek) a recessziv allélok keriilnek tdlsilyba. Recessziv homozigdtik
(91929394/91929394); esetleg egy-egy domindns allél el6fordul benniik (Q;q29394/q1929394, vagy
q192Q394/q192q3q4, stb.). Ugyanakkor a térképezés érdekében a tesztpopuldciénak a marker
lokuszokon is véltozatosnak kell lennie. A sziilok, tehdt eltérd allélokra voltak homozigdtak:
M;M,MsMyms/M1M;M3Myms €s mymomsmyMs/m;moymsmyMs. fgy az F1 generacio egyedei a
marker lokuszokon is heterozigétdk lesznek (M;M;M3;Mams/ mimymsmysMs). Az F2 egyedek
tehat valtozatos kombindcioban hordozzdk a genotipusokat a marker lokuszokon is. Ha a Q,
kvantitativ és az M; marker lokusz kapcsolt, és a sziilokben a Q;M; illetve a qm;
allélkombindci6 volt jelen, akkor ezek az allélkombinaciok az F2 generacioban is gyakoriak
maradnak. Ennek az lesz az eredménye, hogy a nagy fenotipusos értékkel (Q;Q;) rendelkezd
egyedek tobbsége MM, mig a kis fenotipusos értékkel (q;q;) rendelkez6ké m;m; genotipusu
lesz a marker lokuszon. Ha hasonlé jelenséget tapasztalnak példdul az Ms marker lokusz
esetében, akkor ezzel a markerrel egy masik kvantitativ lokusz (pl. Q) lehet kapcsoltsagban.
A csoportok dsszehasonlitasanak a 1ényege tehat az, hogy olyan marker lokuszokat keresnek,
amelyeken a fenotipusos jelleg alapjan létrehozott csoportok a sziildi marker genotipusoknak
megfelelden térnek el egymastol.

25.2. Asszociacios térképezés

A kvantitativ jellegek térképezése keresztezési kisérleteken alapul. Bizonyos fajokndl
azonban a laboratériumi tartds, vagy a mesterséges keresztezés nehezen megoldhaté. Ilyen
estekben jelent lehetdséget a kvantitativ lokuszok térképezésére a természetes populdcidokban
végzett asszocidcios analizis. Az ilyen vizsgalatok els6sorban olyan fenotipusos jellegek
elemzésére alkalmasak, amelyek viszonylag kevés véltozat formdjdban jelennek meg a
populédcidban. Ezeket a fenotipusos valtozatokat vizsgaljdk varidbilis markerek segitségével
(mikroszatellitek, vagy uUjabban SNP), és Osszehasonlitjdk az egyes véltozatok kozott a
markerek allélgyakorisdganak az eloszldsat. Amennyiben egy marker lokuszon szignifikdnsan
kiilonbozik az allélgyakorisag a véltozatok kozott, akkor a marker lokusz feltehetéen kapcsolt
egy, a jelleget meghatdroz6 kvantitativ lokusszal.
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Az asszocidciés vizsgdlatok elsé eredményei humdn betegségek térképezése kapcsin
sziilettek. Ezekben az ugynevezett eset-kontroll vizsgdlatokban a human SNP varidnsok
eléforduldsat vizsgaljdk a beteg és az egészséges emberek csoportjdban. Gyakori betegség
példaul az 1. tipust cukorbetegség, ami autoimmun eredetii, és sokszor mar fiatal korban
kimutathat6. Egy angliai vizsgalatban mintegy 2000 emberben végeztek SNP genotipizalast
csaknem 500000 lokuszon. Az 1. tipusu diabetes szempontjabol az 1., 6., 12., és 16.
kromoszémakon taldltak olyan régidkat, amik valdsziniisitették a betegség €s bizonyos SNP
lokuszok asszocidcidjat. Kiilonosen érdekes volt a 12. kromoszémdan azonositott régio,
amelyben szdmos immunvdlaszban szerepet jatszé gén taldlhatd. Ugyanakkor a vizsgalatok
arra is rdmutattak, hogy bizonyos kromoszoma régidkban az SNP allélgyakorisagok
kiilonbsége elsdsorban a foldrajzi differencidléddsra volt visszavezetheto. Ilyen régié talalhatod
példaul a 6. kromoszéman, ahol az egészséges és a beteg emberek kozott, valamint a foldrajzi
eredet alapjdn is tapasztaltak differencidlédast. Ugy tiinik tehdt, hogy bizonyos esetekben a
foldrajzi differencidlédas interferdlhat az asszociacios térképezés eredményeivel.

Hasonlé megadllapitisra jutottak a ladfli (Arabidopsis thaliana) vizsgalata soran is. A
mintdkat Eurdpa-szerte 25 populaciobol gytjtotték. Az egyedeket 17000 SNP lokuszon
genotipizaltdk, és tobbek kozott a virdgzasi id6 meghatdrozasdban szerepet jatszo lokuszokat
térképezték fel. A vizsgdlatokban a kordbban mar ismert FRI lokusz (4. kromoszoma) mellett
tovéabbi lokuszok szerepét is sikeriilt igazolni az 1., a 2. és az 5. kromoszéman. Ugyanakkor
az egyedek genotipusos Osszetétele a 17000 lokuszon egyértelmii foldrajzi mintdzatot
mutatott, amelyben az azonos régiobol szarmazé egyedek egyiitt klaszterezddtek. Ezzel
parhuzamosan a virdgzasi id6, mint adaptiv jelleg szintén foldrajzi mintdzatot mutatott.
Kiilonosen a svéd- €s finnorszagi populdciokbdl szarmazoé egyedek virdgzdsa tért el a korai
virdgzas irdnyaba. Ez a kapcsolat a fenotipusos jelleg és a genetikai markerek kozott fals
pozitiv asszocidcidkra vezetett a virdgzast befolydsol6 kvantitativ lokuszok vonatkozasdban.

25.3. Szelekcios térképezés

A természetes szelekcionak harom alaptipusa van, melyeknek véltozatosak a kovetkezményei
a populécidk genotipusos és fenotipusos Osszetételére. Az egyik leggyakoribb szelekcid tipus
az iranyit6 (direkciondlis) szelekcid, amikor az egyik fenotipusos véltozat eldnyossé valik az
adott kornyezetben, és egyre jobban elterjed a populdcioban. A folyamat sordn genetikai
valtozdsok is torténnek, nevezetesen megnd azoknak az alléloknak a gyakorisdga, amelyek
részt vesznek a kedvezd fenotipus kialakitdsdban. Direkciondlis szelekcid hatdsdra tehdat
eltolédik a populacié fenotipusos jellegeloszldsa, és megvaltozik a jelleg atlaga, mikdzben
csokken a kezdeti genetikai véltozatossag. Egy mdsik szelekci6 tipus a divergens szelekcid,
amely akkor Iép fel, ha a populécidk eltéré kornyezetben €lnek, és ebbdl adéddan kiilonb6zo
szelekcids hatdsoknak vannak kitéve. Ilyenkor a szelekci6 hatdsara fokozddik a fenotipusos €s
a genetikai differencidlodas a két populacié kozott. Mindkét szelekcid tipust felhasznalhatjuk
a kvantitativ jellegek genetikai térképezése soran.

25.3.1. A direkciondlis szelekcio alkalmazdsa a térképezésben

25.3.1.A. Szelekci6s seprii

A direkciondlis szelekci6 alkalmazdsanak a kvantitativ jellegek térképezésében az az alapja,
hogy a molekularis jellegek (pl. SNP) mutacié—drift egyensilyban vannak, és ezért a mutacids
forrépontok kivételével, valtozatossdguk hozzavetdlegesen egyenletes eloszlast mutat a
genomban. Ha viszont egy gén direkcionalis szelekcids hatasnak van kitéve, akkor a kedvezo
allél (egy adott DNS szekvencia) elterjed a populdciéban. Mivel ez a szelekcids hatds messze
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gyorsabb, mint a muticio, ezért lecsokken az adott gén szekvencidjanak a véltozatossaga. Ezt
a folyamatot nevezziik szelekcids sepriinek. Minthogy a gének egymds mellett, kapcsoltan
helyezkednek el, az egyik génen érvényesiild szelekcids hatds a szomszédos szekvencidkra is
hatdssal lehet (,,hitchhiking effect”), vagyis rajtuk is lecsokkenhet a valtozatossag mértéke.
Ezt a jelenséget hasznaljak ki a kvantitativ jellegek térképezésekor.

25.3.1.B. Térképezés a szelekcids seprii alkalmazasaval

A mesterséges szelekcid sordn egy fenotipusos jelleg novelése, vagy csokkentése a cél. A
szelekci6 eredményeként 2-3 genericio elteltével akér jelentds véltozést is elérhetiink a jelleg
fenotipusos értékében. Ez a folyamat is eredményezheti a szelekcids seprii kialakuldsat a
jelleget meghatdrozo gének kozvetlen kozelében. Ha tehdt a szelektalt populdcié genomjdban
kelléen sok helyen megallapitjuk a nukleotid szintli variabilitds (pl. SNP) mértékét, akkor a
kvantitativ jelleget meghatdroz6 lokuszon és annak kornyezetében az 4tlagosndl alacsonyabb
szintli variabilitdst tapasztalunk. Ez kijeloli szdmunkra a jelleget meghatdroz6 lokuszokat a
genomban.

Ilyen vizsgalatot végeztek példaul a maldria korokozdja, a Plasmodium falciparum
esetében. A fertdzott emberek kezelésére a pyrimetamin hatéanyagu gyogyszert alkalmazzak,
ami a folsav-anyagcsere egyik enzimének (dihydrofolat reduktdz: dhfr) az inhibitora. A szer
alkalmazdsa Ota rezisztens torzsek alakultak ki, melyekben tobb, nem szinonim muticié
zajlott le a génben. Mivel a gén a Plasmodium 4. kromoszémdjan taldlhatd, ezért a 4.
kromoszémat telitették mikroszatellit markerekkel. A 33 mikroszatellit lokuszbdl 11
kozvetleniil a dhfr gén kornyezetében volt. A vérmintdkat tobb délkelet-dzsiai populacidban
gyljtotték, ahol magas volt a kérokozé rezisztencidja. Megéllapitottak, hogy a rezisztencia
génjének (dhfr) a kozelében (-4,5 — +5,8 Kb) a mikroszatellit lokuszok heterozigétasdga
jelentdsen lecsokkent: Hyq=0,8 — Hz1<O0,1.

Hasonl6 jelenséget tapasztaltak akkor is, amikor a vad rizs (Oryza rufipogon) és a
termesztett rizs (O. sativa) nukleotid szintli variabilitdsat hasonlitottdk Ossze. A
vizsgalatokban tobb mint 6 milli6 SNP-t elemeztek, €s minden lokuszon 6sszehasonlitottdk a
két faj nukleotid diverzitidsit (m), vagyis a termesztett rizs (OS) és a vadrizs (OR)
diverzitdsdnak hanyadosat elemezték (mor/mos). Mivel a haziasitds sordn szamos fenotipusos
jelleg esetében parhuzamosan zajlott a direkciondlis szelekcid, ezért a genom tobb helyén is
varhat6 volt a szelektiv seprii el6forduldsa, vagyis az, hogy a termesztett rizs variabilitdsa
jelentOsen alacsonyabb lesz, mint a vadrizsé, (mor/nos » 1). Tobb kromoszéman is sikeriilt
ilyen régiokat talalni, melyekrol azéta szamos gént be is tudtak azonositani. Kideriilt példaul,
hogy az 1. kromoszéma 5-10 Mb régidjdban a szem méretét, vagy a 6. kromoszéma 25-30 Mb
régidjaban a szem tomegét meghatirozo kvantitativ lokusz taldlhato.

25.3.2. A divergens szelekcio alkalmazdsa a térképezésben

25.3.2.A. Kiugro differencidléddst mutatd lokuszok

Ha egy populdciérendszer egyensulyi allapotban van, akkor a genetikai differencidlédés
mértékét a genetikai sodrodds és a géndramlds hatdrozza meg. A differencidlédds szintjét
szamos marker lokusz segitségével meg lehet allapitani. Kozismert, hogy ha egy populacié
par differencidléddsat parhuzamosan vizsgaljuk tobb lokuszokon, akkor nem lesz rajtuk
azonos a differencidlédas szintjét jellemzo fixdcids index (Fst). Az Fsr varhat6 tartomanyat a
kiilénb6z6 marker lokuszokon egyértelmiien behatdroljak a sztochasztikus folyamatok (drift),
és a lokuszok véltozatossdga a kérdéses populdciokban. Ha viszont bizonyos lokuszokon a
varhatondl magasabb szintli a differencidlédas (az Fsr értéke kiugréan magas) a populdcidk
kozott, akkor a sztochasztikus folyamatokon tdlmutaté hatdsok érvényesiilését tételezhetjiik
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fel rajtuk. A természetes populdcidkban a legval6szinilibb folyamat, ami kovetkezményeiben
feliilmudlhatja a drift hatdsat, az a szelekcid. A sztochasztikus folyamatok alapjan varhatonél
intenzivebb differencidlédds kialakuldsdban pedig a diverzifikdlé szelekcié hatdsara
szamithatunk. Ennek kiilonosen akkor van jelentdsége, ha a populaciok kozott okologiai
kiilonbségek tapasztalhatok.

Ilyen vizsgélatokat végeztek példdaul a vaskos particsiga (Litorina saxatilis) kelet-angliai
populécidiban. Harom populdciéban vizsgéltdk a genetikai differencidlodas mértékét a faj két
Okotipusa kozott, melyeknek hdz morfoldgidja jelentds kiillonbséget mutat. A H valtozat
vékonyabb héju, széles szdjadéku hazzal rendelkezik, ami nagyobb l4bfeliiletet tesz lehetové.
Ez a valtozat tehat az er6sebb hulldamverésnek kitett partszakaszokon elényos, ahol a nagyobb
labfeliilet biztosabb tapadast biztosit. Az M véltozat héja vastagabb, a szdjadéka pedig
keskenyebb. Ez a hdzforma jobban véd a rakoktdl, a f6 predatoroktdl, de a hullaimveréssel
szemben kevésbé stabil tapaddst biztosit. Igy ez az Skotipus azokon a teriileteken elényos,
amelyek kevésbé vannak a hulldmzds hatdsanak kitéve, viszont jelentds predacids nyomassal
jellemezhetOk. A két Okotipus kozotti differencidlédds mértékét 306 AFLP lokuszon
vizsgaltdk. Mind a hdrom populdciéban ugyanaz a 15 AFLP lokusz mutatta a varhatonél
intenzivebb differencialodést (P>0.99). Ez a konzekvens eredmény val6sziniisiti, hogy ezeken
a lokuszokon, vagy veliik szoros kapcsoltsagban 4116 més lokuszokon divergens szelekcio hat.
A diverzifikdl6 szelekcid kovetkezményei azonban nem csak a kérdéses lokuszon mutathaték
ki, hanem annak a kozvetlen kornyezetében is (,,hitchhiking effect”). Az, hogy ez a hatés
mekkora szakaszra terjed ki a kromoszéman, a kapcsoltsig mértékének, illetve a
rekombinacié gyakorisdgdnak a fiiggvénye. Kimutattdk, hogy a kiugré differencidlodés
jelensége a szelekcidnak kitett lokusz mintegy 10 cM-os kdrnyezetében még érvényesiil.

25.3.2.B. A kiugré differencialodast mutatd lokuszok alkalmazasa a térképezésben

Ha a kiugr6 differencidlodés jelenségét térképezésre haszndljdk fel, akkor olyan fenotipus
csoportokat kell Osszehasonlité analizisnek aldvetni, amelyek eltéré szelekcids hatasokra
alakultak ki. Ha az eltéré fenotipusti egyedek csoportjai kozott egyes marker lokuszoknadl
kiugr6é differencidlodést tapasztalnak, akkor az adott marker kozelében egy, a jelleget
meghatiroz6 kvantitativ lokusz taldlhaté. A haromtiiskés pik6 (Gasterosteus aculeatus) két
okotipusa, az édesvizi és a tengeri alak jelentdsen kiilonbozik egymastdl szamos morfologiai
jelleg vonatkozdsaban. Az édesvizi habitatokat mintegy 10000 évvel ezel6tt hoditotta meg a
faj parhuzamosan, tobb alkalommal is. Igy a hdromtiiskés pikénak kiilonbozé eredetil,
foldrajzilag jol elkiiloniilé édesvizi populdciéi vannak az egész Palearktikumban. Egy alaszkai
vizsgalatsorozatban 3 édesvizi és 2 tengeri populdcidban elemezték a differencidlodés
mintdzatat a két okotipus populdcidi kozott. Csaknem 45000 SNP lokuszt analizéltak a tiiskés
pik6 22 kromoszémdjan. Az eredmények azt mutattdk, hogy a két tengeri populacié esetében
egyik kromoszémédn sem tapasztalhaté a vartndl magasabb szintli differencidlédds. A két
Okotipus esetében azonban 307 kiugrd differencidlédast mutaté SNP lokuszt taléltak.
Megéllapitottdk, hogy Osszesen 9 genomikus régié van a 22 kromoszémdn, ami minden
analizisben konzekvensen tartalmazott kiugré Fgsr értéket mutatdé SNP lokuszokat (Lkr.: 1;
IV.kr.: 3; VILkr.: 2; VIILkr.: 1; XLkr.: 1; XXILkr.: 1). Pusztin az SNP adatokbdl nyert
eredmények alapjdn azonban nem tudhatjuk, hogy a kiugré differencidléddst mutatod
genomikus régiéhoz milyen funkcié kothetd. Korabbi vizsgdlatokban a tiiskés piké laterdlis
lemezeinek kialakitdsdért felelds ektodysplasin (Eda) gént a IV. kromoszéma 12,8 Mb
régidjaba térképezték. A két Okotipus az oldallemezek fejlettségét tekintve jelentOs
kiillonbséget mutat, az édesvizi alak jelentGsen kevesebb, és fejletlenebb oldallemezzel
rendelkezik. A gén exonjanak szekvencidja 4 nem szinonim aminosavban kiilonbozik a két
okotipus kozott, €s az intronok hossza is eltérd. A 4. kromoszémadra térképezddd egyik kiugrd
differencidlodast mutaté régié éppen az Eda gén pozicidjaban taldlhato.
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25.4. A kvantitativ jellegek lokuszainak a térképezése és a génexpresszios mintazat

A kvantitativ jellegek lokuszainak térképezése sordn arra az &ltaldnos konklizidra jutottak,
hogy a jellegek legnagyobb hanyaddnak a meghatdrozdsiban minddssze 2 nagyhatdsu lokusz
vesz részt, €s az atlagos lokusz szam is csak 4 koriili értéknek adédott. Ezzel parhuzamosan
azt is megallapitottdk, hogy ezek a lokuszok atlagosan a fenotipusos variancia 4-14%-t
magyardzzak. Ellentmonddsos tehdt a kvantitativ jellegek genetikai hatterével kapcsolatos
alaphipotézis (sok genetikai lokusz determindlja Oket), és a térképezési eredmények alapjan
levonhat6 kovetkeztetés. Az ellentmondds egyik lehetséges magyardzata az, hogy a
vizsgalatok statisztikai ereje kicsi, azaz a II. tipusi hiba a hipotézis tesztelésben magas. Mds
szoval, a kisérletekben relative kevés egyed elemzésére van lehetdség, és igy az egyébként
valés kvantitativ lokuszok hatdsa nem mutatkozik szignifikdnsnak. Kiilondsen igaz ez, ha kis
hatdsu lokuszokrol van sz6. Masrészt viszont a markerek szama is viszonylag alacsony volt a
korébbi vizsgalatokban, ezért a koztiik 16v6 tavolsag relative nagy volt (~10cM). Igy ha két
marker kozott tobb kvantitativ lokusz is el6fordult a kromoszoman, akkor nem lehetett Oket
elkiiloniteni egymadstdl. A mai djgenerdcios szekvenaldsos technikdk azonban lehetdvé teszik
a genom stri teritését SNP lokuszokkal.

A fenti altaldnos megéllapitasok azokra a kvantitativ lokuszokra vonatkoznak, amelyek
tulajdonképpen struktirgének. Ezek a lokuszok feltehetden valéban nagyhatdsi gének a
kérdéses jelleg meghatdrozdsdban. Ugyanakkor fontos annak is a tudatdban lenniink, hogy a
fenotipus kialakitdsdhoz olyan genetikai faktorok is hozzjarulnak, amelyek a struktirgének
expresszidjat befolyasoljdk. Az ilyen szabdlyoz6 szekvencidk lehetnek cisz helyzetiiek, amik
kozvetleniil a struktirgén kornyezetében vannak, €s szabalyozzdk a transzkripcid intenzitdsat,
moduldlva a gén expresszidjat. Vannak azonban transz helyzetli reguldtor gének, amelyek
kozvetve, az altaluk termelt kis molekuldjui RNS, vagy fehérje révén fejtik ki hatdsukat.
Azokat a géneket, amelyek egy adott struktirgén regulaciéjaban vesznek részt, leginkdbb ugy
hatdrozhatjuk meg, ha a struktirgén expressziojat kvantitativ jellegnek tekintjiik. Ilyenkor a
térképezés sordn azokat a genetikai faktorokat keressiik, amik befolydsoljak az expresszid
mértékét. Ha a struktirgén helye ismert a genomban, akkor az expressziét befolydsold
lokuszok térképezOdhetnek vele azonos helyre (cisz reguldtorok), vagy kiilonboz6 helyre
(transz reguldtorok). Egy hipotetikus példiaban legyen a fenotipusos jelleg a hal testmérete.
Tételezziik fel, hogy az expressziés mintdzatban az egyik mRNS molekula mennyisége a
nagyobb méretli fenotipusban magasabb, és ennek megfeleléen a 2 dimenzids elektroforézis
sordn az egyik fehérje nagyobb koncentraciéban van jelen ebben a fenotipusban. Akkor annak
a lokusznak a feltérképezésére, ami befolydsolja a kérdéses mRNS és a fehérje mennyiségét
az egyedekben, a kordbbiaknak (24. fejezet) megfelelden, keresztezziik a kis és a nagyméretii
sziiloket, amelyek mind a kvantitativ jelleget (méret) meghatiroz6 lokuszokon
(Q10Q20Q3/Q10Q2Q3 és q19293/919293), mind pedig a reguldtor génen, vagy géneken (R;R»/R|R;
és 111,/r112) kiilonbozo allélokra homozigétdk. Mint azt a 24. fejezetben lattuk, a sziiloknek a
marker lokuszokon is eltérd allélokra kell homozigétdknak lennitik (M;M;m3zM4/M;1M,m3My
és mym;M3my/m;myMsmy). A térképezés kulcsa az F1 heterozigétakban lezajlé rekombinécid,
aminek eredményét elemezhetjilk példaul az F2 generaciobodl létrehozott rekombinans
beltenyésztett vonalakban. A térképezés mindharom jellegnél (fenotipus, mRNS é&s fehérje)
parhuzamosan elvégezhetd, és igy lesz egy térképiink magdra a fenotipusos jellegre (méret),
két tovabbi pedig az mRNS és a fehérje mennyiségére (génexpresszios térkép). Amennyiben a
kvantitativ jelleg €s a génexpresszid szintje azonos kromoszomadra, lényegében egymadsra
térképezddik, akkor a kérdéses jelleg cisz szabalyozds alatt all.

Egy komplex vizsgalatban két egértdrzs (kontroll és neuroldgiai defektusokkal terhelt)
keresztezésével 35 rekombindns beltenyésztett vonalat allitottak eld. A térképezéshez ~650
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SNP lokuszt hasznaltak markerként. 100 egyed agyszovetében elemezték az mRNS
expresszié mértékét mintegy ~15000 génen. Az mRNS mennyisége (expresszid mértéke)
nagyfoku valtozatossdgot mutatott az egerekben. Az egyik gén (G-nukleotidhoz kot6do
protein — Gnbl) esetében példaul 4-szeres kiilonbség volt az egyedek kozott az mRNS
mennyiségében, és ennek a nagyfoku fenotipusos variancidnak a 75%-a 0roklodo volt
(h’=0,75). Bizonyos gének esetében az expresszié mértékére haté kvantitativ lokusz a
struktirgén kozvetlen kozelébe térképezodott. Ilyen volt példdul a piridoxil dependens
dekarboxildz génje, ami a 16. kromoszéman a 10-15 Mb kozotti régioban taldlhat. A gén
expresszidjat befolydsold kvantitativ lokusz pontosan erre a helyre térképezddott a
kromoszoman, ami egy cisz reguldtor jelenlétére utal. A vizsgdlatban azonositott legtobb
kvantitativ lokusz cisz reguldtor volt (89-bdl 82). Azonositottak azonban 7 olyan lokuszt,
amelyek transz reguldtorok voltak, és atlagosan mintegy 300-400 génen szabdlyoztik az
mRNS mennyiségét. Ezek koziil kiillondsen jelentds volt egy (mester reguldtor), amelyik az
egér 6. kromoszomadjara térképezddott. Ez a gén tobb mint 1500 gén szabdlyozdsdban vett
részt.

A cisz és transz reguldtor gének kozotti kiilonbséget jol szemlélteti az az dbrazolasmad,
ahol az egyik tengelyen (X) a gén kromoszomalis helyét, a mésik tengelyen pedig a gén
expresszidjara haté kvantitativ lokusz kromoszéma pozicidjat tiintetjilkk fel. Ezen az dbran a
génnel azonos térkép pozicidju (4tl6 mentén elhelyezkedd) szabdlyozé gének cisz regulatorok,
mig minden mds gén transz reguldtor. Kiilonosen érdekesek azok a transz regulatorok,
amelyek tobb gén miikodését is szabdlyozzdk. Ezeket a géneket azok a pontok mutatjdk, amik
a struktdrgéneket jelképez6 X tengellyel parhuzamosan, egy adott kvantitativ lokusz
magassigaban taldlhatok. Az ilyen tipusu transz reguldtorok pleiotrép hatasuak, és feltehetden
egy reguldcids kaszkad részét alkotjak.
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IX. Szelekcio

26. A szelekcioé alapfogalmai, altalanos jellemzoi

A szelekcié az evolucid egyik leghatékonyabb folyamata, amelynek a jelentOségére mér
Darwin is rdirdnyitotta a figyelmet. A szelekcid érvényesiilésének harom alapfeltétele van:

(1) A fenotipusos jelleg varidbilis. Ha egy fenotipusos jelleg homogén a kérdéses
populéciéban, akkor nincs értelme szelekcidrél beszélni.

(2) A fenotipusos variabilitdsnak van genetikai hattere (heritabilitds). A szelekcid ugyanis
generdciokon 4tiveld folyamat. Ha egy jelleg variabilitdsdnak nincsenek 6roklodo
komponensei, akkor a szelekcié hatdsa (fenotipus gyakorisdgok megvaltozédsa), csak az
adott generdcidban érvényesiil, €s a kovetkezd generdcié megjelenésekor ismét az eredeti
fenotipusos megoszlast kapjuk meg a populaciéban.

(3) A kiilonboz6 fenotipusok eltérd ratermettséggel (fitnesz) rendelkeznek. A szelekcid
alapfeltétele, hogy a kiilonb6z0 fenotipus valtozatoknak eltéré legyen a tdlélési
valdszinlisége (viabilitds), vagy a szaporodoképessége (fertilitds), esetleg mindketto.

Vezessiik végig ezeket a kritériumokat egy hipotetikus példan. Tételezziik fel, hogy egy
mezei nydl populdcidban a futdsi sebesség varidbilis, vannak gyorsabb és kevésbé gyorsan
futé egyedek. Egyértelmii a fenotipus €s a fitnesz kozotti kapcsolat, minél gyorsabb egy egyed,
annal nagyobb esélye van a predatorral szemben, azaz annal nagyobb a tulélési valdszinlisége.
Ezen a jellegen azonban csak akkor fog a szelekcid megnyilvanulni, vagyis a populdci6
egyedeinek a sebessége akkor fog noni, ha a jellegnek van genetikai variancidja. Mdas széval,
ha az 4tlagnal gyorsabb egyedek utddai is gyorsabbak a populéci6 dtlagénal (h*>0).

26.1. Alapfogalmak

Ebben a fejezetben a szelekcié alapfogalmait nem a fitneszhez kapcsolddva tekintjiik at,
hanem magat a szelekcids valtozas folyamatét helyezziik a kozéppontba. Megvizsgéljuk tehat,
hogy a szelekcié folyamatdnak a jellemzéséhez hogyan tudjuk felhaszndlni a populicié
szelekcid elotti és utani jellegeloszlasat.

26.1.1. Szelekcios differencidl és szelekcios vdlasz

26.1.1.A. Szelekcios differencial

A szelekcids valtozast ugy is megkozelithetjilk, ha feltételezziik, hogy a populacié
jellegeloszlasanak az eltol6ddsa abbdl adddik, hogy a kovetkezd generdcid (szelekcid utdn)
egyedeit a jelenlegi generdcionak nem az Osszes egyede hozza létre, hanem csak azok,
akiknek a ritermettsége megfeleld volt (szelektdlt egyedek). Akkor a jelenlegi populdcid
adataibdl kiindulva megfogalmazhatjuk a szelekcids differencidl (S) fogalmét. A jelenlegi
populécié egyedei a szelekci6 alatt all6 jelleg tekintetében jellemezhetok egy dtlagos értékkel
(up). A szelektdlt egyedeknek, akik részt vesznek a kovetkezd generdcié 1étrehozdsiban,
szintén van egy 4tlagos fenotipusos értékiik (u*). A szelekcios differencidl nem mds, mint a
szelektalt egyedek atlaganak €s a populdcios atlagnak a kiilonbsége:

S =¥ — pp.

Ezt a fogalmat egy mesterséges szelekcios kisérletben lehet a legvildgosabban szemléltetni.
Tételezziik fel, hogy az ecetmuslica (Drosophila melanogaster) laboratériumi tenyészetében
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megvonjuk az adultaktdl a tdplalékot. Az éhezés tlirése véltozatos egy ilyen tenyészetben, 5
oras éhezés utani pusztuldstol 35 6rds €hezés tlirésig terjedhet; az atlagos éhezés tlirési ido
pedig pp=20 6ra. Ha ebben a tenyészetben az €hezés tlirésre szelektdlunk, akkor a kovetkezd
generacid létrehozdsdra kivalasztjuk azokat az egyedeket, akik legalabb 22 o6rat élnek tul
taplalék nélkiil, amikor is a szelektalt egyedeink éhezés tlirési atlaga u*=25 ora lesz. Akkor
ebben a szelekcids kisérletben a szelekcids differencidl:

S=p*—pup=25-20=5
Vagyis a szelektélt egyedek éhezés tlirése 5 draval volt hosszabb, mint a populécids atlag.

26.1.1.B. Szelekcids valasz

Mivel a szelektdlt egyedek utédai alkotjdk a kovetkezd generécidt, ezért megvaltozik a
populéci6é jellegeloszlasa. A szelekcié hatdsat jellemezhetjiik azzal, ha megéllapitjuk,
mekkora fenotipusos véltozas zajlott le a populdcioban. A szelekcids hatdsra bekovetkezo
fenotipusos valtozast nevezziik a populacié szelekcids valaszanak (R).

R=po—pp

Ahol po az utédgeneracié atlaga; pp pedig a szelekcio eldtti populdcids dtlag. A szelekcids
véalasz (R) tehat az utédgeneracio és az eredeti populécié atlaganak a kiilonbsége.

Az eloz6 példankat folytatva tételezziik fel, hogy az ecetmuslica tenyészet a kovetkezd
generdcidjdban az éhezés tulélésének az dtlaga po=23 6ra. Akkor a példankban a szelekcios
valasz:

R=po-pp=23-20=3

A szelekci6 eredményeként tehat 3 oraval nétt a tenyészetben az éhezés tiirése egyetlen
generacio alatt.

26.1.2. A szelekcios differencidl és a szelekcios vilasz kozotti Osszefiiggés

A szelekcié kapcsan az egyik alapvetd kérdés az, hogy mitdl fiigg a populdcié szelekcids
valasza (R) egy adott szelekcids hatdsra (S). A kérdésre adott vdlasz sordn két kiinduld
pontunk is lehet: (1) az egyedek szelekci6 utdni fenotipusos értékének a meghatarozasa; (2) a
heritabilitds regresszios megkozelitése.

26.1.2.A. A szelekci6 utani egyedek fenotipusa alapjan

A fenotipusos érték Fisher-féle regressziés megkozelitésekor (10.2. fejezet) az egyed
fenotipusat (Y: fiiggd vialtozd) hatdroztuk meg a benne 1év6 dominéns allélok szdma (X:
fliggetlen valtozo) alapjan. A szelekcid vizsgdlata sordn azonban a sziildi fenotipusos értékek
ismeretében akarjuk meghatdrozni az utdd fenotipusos értékét. Ebben az esetben tehdt a
generacion beliili fenotipusos kiilonbséget (S) konvertdljuk a generaciok kozotti kiilonbséggé
(R) a regresszié segitségével. A regresszids egyenes fiiggd véltozdja az utdd fenotipusos
értéke (Yo), mig a fliggetlen valtozoé a sziil6i kozépérték X=(Yr* + Ynm™*)/2 lesz. Az egyenes
meredekségét pedig a sziil6-utdd kapcsolatot meghatarozo heritabilitds adja. A szelekcid utdni
utédok fenotipusos értéke tehat:

Yo = up+h>* (Y& + Yn*)/2 — )
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Ahol pp a populédcids atlag; Y¢* a szelektdlt ndstény sziild fenotipusos értéke; Ym™ a
szelektalt him sziild fenotipusos értéke; (Yr*+Yum™)/2 tehdat a két szelektdlt sziilé atlagos
fenotipusos értéke; h? a jelleg szilkebb értelemben vett heritabilitisa. A fenti sszefiiggést
altaldnositva:

Mo = pp +h* * (u* — pip)

Ahol pp az Yo értékek atlaga (szelekcid utdni atlagos fenotipusos €rték); u* valamennyi sziild
atlaga (a szelektdlt egyedek édtlaga). Vagyis:

HO—HP=h2*(M*—MP)
Mivel po — pp=R és p* — up = 'S;
R=h>*S

Ez az Osszefiiggés tehdt azt fejezi ki, hogy a szelektélt populdcié atlaga olyan mértékben
tikkrozddik az utédpopulacioban, amekkora a jelleg heritabilitdsa. A szelekcids védlasz abban
az esetben egyezik meg a szelekcids differencidllal, ha a heritabilitds 1. Mivel azonban a
heritabilitds a legtdbb jelleg esetében h’<1, ezért az R<S. A heritabilitds igy mintegy skaldzza
a szelekci6 eredményét, vagyis az S és az R kozotti 0sszefiiggést.

A szelekci6s differencidl és a szelekcids valasz kozotti 0sszefiiggést megint a mesterséges
szelekcié egy hipotetikus példdjan keresztiil fogjuk értelmezni. Tételezziik fel, hogy egy
napraforgofajta esetében a kikeléstol a virdgzasdig eltelt napok dtlagos szama pp=100 nap. A
mesterséges szelekcié sordn kivalasztunk két sziild egyedet a populdcidbol, akiket keresztezve
eléallitjuk a kovetkezd generiaciot. A sziilok esetében a virdgzasig eltelt napok szdma
atlagosan p*=(Y;* + Y,*)/2=90. A két atlag ismeretében meghatdrozhatjuk a szelekcids
differencial értékét:

S = p* — up=90—100=-10

Amennyiben tudjuk a virdgzasig eltelt id0 heritabilitdsat, meghatarozhatjuk a mesterséges
szelekci6 eredményeként varhaté valaszt (R). Tételezziik fel, hogy a virdgzésig eltelt id6
heritabilitasa h2:0,2. Akkor a varhaté szelekcios valasz:

R=h**S=02%*(-10)=-2

Vagyis az utédok virdgzasdig 2 nappal kevesebb id6 fog eltelni, mint az eredeti populdciéban,
azaz a szelekci6 utdni atlag po=98 nap lesz.

26.1.2.B. A heritabilitas regresszids megkozelitése alapjan

A sziikebb értelemben vett heritabilitds (h?) annak a regresszids egyenesnek a meredeksége,
amelyben a fiiggetlen valtozé (X) a sziilok atlagos fenotipusa, mig a fiiggd véltozé (Y) az
utddok fenotipusa. A meredekség lényegében az X egységnyi vdltozdsira bekodvetkezd
valtozds az Y értékében. Egy szelekcids folyamatban a regresszids egyenes meredeksége tehat
ugy is kifejezhetd:

h? = (0* — Oy) / (P* — Pgy)

Ahol O* a szelektdlt sziil6k utédainak az dtlaga (O*=pp); O4y valamennyi utdd atlaga; P* a
szelektalt sziilok atlaga (P*=p*); Pz a teljes sziiléi populacié atlaga. Mivel Pz=Oz1=pp, a
sziil6-utdd regresszio felirhato:
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h? = (o — pp) / (W* — pp)
Ahol: po — pp =R és u* — pup = S tehat:
h*=R/S

A heritabilitds tehdt egy szelekcids folyamat adataib6él is meghatdrozhats. Az eldzé
példankban, egy ecetmuslica tenyészetben az éhezés tlirésre végzett szelekcié esetében, a
szelekcios differencidl S=5 nap és a szelekcidés vdlasz R=3 nap voltak. Ezek segitségével
megallapithatjuk az éhezés tlirés heritabilitasat:

h’=R/S=3/5=0,6

26.1.3. A szelekcio intenzitdsa

Tekintettel arra, hogy a szelekciés differencidl a szelektdlt egyedek atlaganak és a populdcios
atlagnak a kiilonbsége, nem csak a szelektdlt egyedek ardnyétdl fiigg, hanem a populicid
fenotipusos variancidjatol is. Ha példaul vesziink egy hipotetikus szelekcids esetet, ahol a
populécié fenotipusos variancidja Vp=4, és a szelektalt egyedek ardnya 50%, akkor a
szelekcios differencidl értéke S=1,6 lesz. Ha alacsonyabb a szelektdlt egyedek ardnya (20%),
akkor hasonl6 fenotipusos variabilitds mellett a szelekcids differencidl nagyobb lesz (S=2,8).
Olyankor is eltérd lesz azonban a szelekciés differencidl értéke, ha a szelektélt egyedek
ardnya ugyan 20%, de a folyamat egy kisebb fenotipusos variancidval rendelkezd (Vp=1)
populécidban zajlik. Ebben az esetben S=1,4 lesz. A szelekciés differencidl abszolit értéke
tehdt nem ad altalanos képet a szelekcid folyamatdrdl az adott populdcidban. Ezt sokkal
inkabb kifejezi a szelekcié intenzitdsa, ami a szelekcids differencidl szorassal standardizalt
értéke:

I=S/op

Ahol a op a fenotipusos variancia négyzetgyoke, a szords. A szelekcid intenzitdsa tehat ugy
fejezi ki a szelekcios differencidlt, hogy a két atlag (up €s pu*) hany szordasnyi értékben
kiillonbozik egymastol. Ha a szelekcionak kitett jelleg normal eloszlast mutat a populdcidban,
akkor 5% szelektalt egyed esetén a szelekcids differencidl 2,6; 10% szelektalt egyednél 1,75;
mig 20% szelektalt egyednél 1,4 szorasnyi lesz. A szelekcid intenzitdsa tehat egyre csokken,
ahogy a szelektalt egyedek ardnya nd.

26.1.4. Szelekcios gradiens

A szelekcids gradiens () a fenotipusos érték (P=X) és a fitnesz (W=Y) kozotti osszefiiggést
leiré regresszios egyenes meredeksége. A meredekség a két véltozo (X és Y) kozott altalaban:

B =Cov(X,Y)/ Var(X)
A szelekcids gradiens esetében a meredekség:
B=Cov (P,W)/Vp

Egy oklahomai (USA) vizsgédlatban a galléros gyik (Chlamydosaurus kingii) szelekcids
gradiensét vizsgaltdk a himek harapaserdsségének az esetében. A galléros gyikok territoridlis
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allatok, ahol a himek a territérium megdrzése érdekében egymadssal harcolnak, elsdsorban a
versenytirs megharapdsa révén. Igy a harapdser6ssége egy fontos fenotipusos jelleg a
territérium védelme és egyuttal a parosoddsért folytatott kompeticid szempontjabol. A
vizsgdlatban megmérték a 2 éves himek harapdserdsségét és Oket, valamint az Osszes
megtaldlt frissen kikelt utédot genotipizaltdik 10 mikroszatellit lokuszon. fgy meg tudtik
allapitani, hogy a vizsgélt himeknek hany valés utédja volt. Az adatok elemzése soran
regresszidanalizist végeztek az egyes himek harapdserdssége és utddaik szdma kozott.
Szignifikans pozitiv Osszefliggést taldltak a két valtozé kozott, vagyis minél nagyobb volt a
him harapéserdssége, anndl tobb utddja volt. A szelekcids gradiens értéke pedig B = 0,68-nek
adddott.

Ha meg akarjuk hatarozni a szelekcidés grddiens €s a szelekcios vélasz kozotti
Osszefiiggést, akkor abbdl indulhatunk ki, hogy a szelekcids differenciél:

S=u*—up

Ebben az 6sszefiiggésben a szelektalt egyedek dtlaga (u*) és ebbdl adéddan maga a szelekcids
differencidl is fligg az egyedek fitneszétdl. Azaz a szelekcios differencidl ugy is leirhato:

S = Cov (P,W)
A szelekci6s gradiens tehat kifejezhetd a szelekcids differencidl segitségével is:
B=Cov (P,W)/Vp=S/Vp
Vagyis
S=p*Vp
Figyelembe véve, hogy:
R=h**S  valamint  h®>=V,/Vp

Ahol V, a genetikai variancia additiv komponense. A szelekcids griddiens és a szelekcids
valasz kozotti Osszefiiggés tehat:

R=V,*B

26.2. A szelekci6 altalanos jellemzoi

A szelekci6 egy adott kdrnyezeti hatdsra érvényesiilo fenotipusos valtozas a populdciéban. A
természetes szelekcid egyik legismertebb példdja a kozepes foldipinty (Geospiza fortis)
fenotipusos véltozdsa Daphne szigetén. A szigeten komoly aszédly volt 1977-ben, és ez a
populécié jelentds mértékli pusztuldsahoz vezetett, amit elsOsorban a magkészlet valtozasa
okozott. Az aszdly ugyanis foként a lagyszard novények kiszaradasat idézte eld, melyeknek
kicsi és relative puha a magja, a tiléld félcserjés novények magja viszonyt kemény. A
folyamat eredményeként szamottevd fenotipusos valtozas tortént, ami a csoér mélységének és
a test méretének komoly novekedésével, mig a csOr hosszanak a csokkenésével jart. Erdekes
modon ezek az ellentétes szelekcids hatdsok hasonl6 intenzitdssal érvényesiiltek. A kornyezeti
valtozads tehdt komplex fenotipusos valaszt eredményezett a foldipinty populdcidéban, ami
lehetové tette a megvaltozott magkészlet optimélis felhaszndlasat. Ugyanakkor a késdbbi
megfigyelések sordn az is vildgossa vélt, hogy ez a fenotipusos véltozds csak abban az
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iddszakban volt eldnyds, amig a kornyezeti véaltozds (aszdly) fenndllt. Amikor az aszély
megszint, és normalis csapadékviszonyok mellett a kordbbi magkészlet visszaalakult, akkor a
z0mokebb csor €s a nagyobb testméret tovdbb mar nem volt elonyds. Ennek megfelelfen a
kordbbi fenotipusos valtozds megfordult, €s a 80-as évek végére az eredeti csOralak és
testméret visszarendez0dott.

26.2.1. A szelekcios vdlasz korldtolt

A szelekcids vélasz kovetkeztében megviltozik a populdcié atlagos fenotipusos értéke, a
szelekcios gradiensnek megfelelden nd, vagy csokken. Mivel a populdcié jellegeloszlasét
alapvetden a jelleget meghatdrozo6 lokuszok allélgyakorisagi megoszlasa determindlja, ezért a
fenotipusos valtozds egyiitt jar az allélfrekvencia megvéltozdsaval is. Ha csokken az atlagos
fenotipusos érték a populdcidban, akkor a jelleget ndveld domindns allélok gyakorisdga is
csokken, mig a novekvo jellegatlag a domindns allélok gyakorisigdnak novekedésével jar
egyiitt. Vizsgédljuk meg gondolatban a szelekcidé hatdsat egy additiv jelleg esetében, egy
hipotetikus populédciéban. Az additiv jelleget tigy is meghatdrozhatjuk, hogy minden lokuszon
intermedier Oroklésmenet van, vagyis a q;q; homozigétidk fenotipusa p—a, a Qiq
heterozig6také p, mig a Q;Q; homozigétdké p+a. Ha a kezdeti populdcioban a dominéns allél
gyakorisdga p=0,5, és a szelekcid hatdsdra nd a fenotipusos érték, akkor ezzel parhuzamosan
n6 a domindns allél gyakorisdga is. Az allélgyakorisag novekedése viszont eljuthat oda, hogy
a populacioban minden lokuszon fixdlédik a domindns allél: p=1. Egy ilyen szelekcios
folyamatban tehat, a szelekciés vélasz (R) csak addig figyelhetd meg, amig az utédok
genotipusa nem lesz minden lokuszon domindns homozigéta (Q1Q2Q3Qx.../Q1Q2Q3Q4...).
Szimulacios eredmények azt mutatjak, hogy ez az dllapot 10 kvantitativ lokusz esetében mar a
6.-7., mig 25 lokusz esetében csak a 10.-11. generdcioban kovetkezik be. A szelekci
intenzitdsa tehat attdl fiigg, hogy a szelekcié kezdetén a populdcié milyen messze van a
lehetséges maximadlis, illetve minimadlis fenotipusos értéktdl. Mas széval milyen a dominéns
(vagy a recessziv) allél kezdeti gyakorisdga. Ha példaul teljes dominancia esetén a maximalis
fenotipus 141 cm-es magassag, €s a kiinduldsi populdcié atlagos magassaga 135 cm, akkor a
fenotipusos értéket noveld mesterséges szelekcionak nem sok tere van, ebbdl a szempontbdl a
populécié nem elég varidbilis. Egy ellentétes szelekcids hatdsnak azonban, ami a fenotipusos
érték csokkenését eredményezi, sokkal nagyobb a kifutdsa.

A him guppi narancs foltjanak intenzitasat noveld szelekcidos vonalakban példaul az
intenzitds novekedését leir6 gorbe egy platéhoz kozelit. Hasonl6 jelenséget tapasztaltak
csirkék vizsgdlata sordn is, ahol a testtomegre szelektéltak. Az alacsony testtomegii szelekcios
vonalakban mar a 30. generacié utdn elérték a ,,platét”, ahol mar nem csokkent tovabb a
testtomeg. A magas testtomegii szelekcids vonalakban, azonban hasonlé generaciészam alatt
még folyamatos novekedést lehetett tapasztalni. Azt is sikeriilt megdllapitani, hogy a
testtomeg meghatarozdsaban 4 szoros kapcsolatban 4ll6 kvantitativ lokusz vesz részt, melyek
kozott valtozatos episztatikus hatdsok érvényesiilnek.

A szelekcid hatédsdra tehdt eltolddik az allélgyakorisdg az elOnyos allél irdnyaba, vagyis
csokken a populdcié genetikai és egyuttal a fenotipusos variancidja. A variabilitassal
parhuzamosan csokken a szelektélt jelleg heritabilitdsa is a populdcidban. Ezt a jelenséget egy
érdekes kisérletben vizsgiltdk. Az egerek fészket épitenek a rendelkezésiikre 4llo
alapanyagokbdl. A fészek nagysdga jelentOs variabilitdst mutat a természetes populdcidkban,
ami Osszefliggésben lehet a termoreguldcidval. Hidegben altaldban nagyobbak a fészkek, mint
melegebb homérsékleten. Ennek a variabilitdsnak genetikai komponensei vannak, amit az is
bizonyit, hogy laboratériumi egér torzsekkel mesterséges szelekciés vonalakat sikeriilt 10-12
generdcié alatt elddllitani. A nagy €s a kis fészket készitd egér vonalakban szignifikdns
kiillonbség mutatkozott a fészek méretében. Erdekes médon, ebben a kisérletben is a kis
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fészekméretre szelektalt vonalakban érték el a ,platét” a vizsgdlat 15 genericidja alatt. A
szelekcios kisérlet végén meghatdroztdk a szelektalt és a kontroll vonalakban a fészekméret
heritabilitasat. A szelektalt vonalakban az Osszesitett érték h2:0,18 volt, mig a kontrol
vonalakban h’=0,33. A mesterséges szelekci6 sordn tehat jelent6s mértékben csokkent a jelleg
heritabilitdsa.

26.2.2. A szelekcio epizodikus jellegii

A szelekci6 az egyed minden életszakaszdban jelentkezhet, amibdl az is kovetkezik, hogy a
folyamatnak szamos részlépése van. Ebbdl adddik, hogy a ratermettség, ami a fenotipusok
legfontosabb jellemzdje a szelekcié kapcsan, maga is tobb komponensbdl all. A fitneszt
alapvetden két f6 komponens alkotja: a viabilitds (életképesség) €s a fertilitds (szaporod6
képesség). De ezek a komponensek is szdmos részkomponensbol tevodnek Ossze. A szelekcid
epizodikus jelzéje arra utal, hogy egy fenotipus élethosszig tartd fitneszét szamos
részfolyamat (epizod) jellemzésével tudjuk leirni. Mivel altaldban nehéz (gyakorlatilag
lehetetlen) az egyed életének minden mozzanatét vizsgdlni, €s az adekvat fitnesz komponenst
meghatdrozni, ezért egy-egy Osszetett vizsgélatban is csak néhany részfolyamatot (epizdd)
tudnak a kutatok elemezni.

Az okorbéka (Rana catesbeiana) esetében példaul a himek testméretének a fiiggvényében
vizsgaltdk meg a fitnesz hdrom részkomponensét, 1ényegében a szaporodds kiilonb6zo
szakaszaira jellemzd szelekcids gradienseket. 39 himet kovettek nyomon, és feljegyezték a
méretiiket, a parosoddsok szamat, a parosoddsonkénti atlagos peteszamot, és a petébdl kikelt
utddok szdmdt. Elsé 1épésben a himek mérete és szaporodasi sikere kozotti Osszefiiggést
elemezték. Megallapitottdk, hogy a parosoddsok szamat jelentds mértékben meghatarozta a
himek mérete. A szelekci6 intenzitdsa ebben a szakaszban magas volt 1,=0,63, vagyis a
testméretet 0,63 szérdsnyival novekedett. Ehhez képest a himek mérete kevésbé befolyasolta a
zigbtdk parosodasonkénti szamat, vagy a kikel6 utédok szdmat. A zigétdk szdmat illetden a
szelekci6 intenzitdsa 1,=0,08, mig az utédok petébdl vald kikelését tekintve 13=0,12 volt. A
teljes szelekcids folyamatban tehdt a szelekcié intenzitdsa 1=0,83 volt, vagyis a méret
Osszességében 0,83 szordsnyit nott. Az elozéekbdl kovetkezik, hogy a szelekcio
intenzitdsanak mintegy 75%-a adddott a szaporodasi sikerbdl, mig 11%, illetve 14%-a a
zigétdk parosoddsonkénti szamabol, és a tiléld utdédok szaméabol. A vizsgdlatok eredményei
alapjdn meghatdrozhat6 fitneszt (lényegében a fertilitdst) a harom részkomponens
multiplikativ viszonya hatdrozta meg.

Hasonl6 jellegi kisérletet végeztek egy vizipoloska fajjal (Aquarius remigis). Ebben a
vizsgalatban hidrom epizdédot tanulmanyoztak: a kikeléstdl az ivarérettségig tartd tulélés, a
szaporoddsi idOszak tulélési esélye, és a himek esetében a parosoddsok szdma, mig a
nostényeknél a fekunditds. A fenotipusos jelleg, aminek a korrelacidjat elemezték ezekkel a
fitnesz komponensekkel minden esetben a testhossz volt. Megéllapitottdk, hogy az egyes
epizodokban a himek és a ndstények hasonlé jellegli szelekcids hatdsoknak vannak kitéve. Az
els6 szakaszban (ivarérettségig tartd tulélés) egyik ivarban sem szignifikans a szelekcids
gradiens, bar tendencidjaban mindkét ivarban pozitiv. A masodik szakaszban mindkét ivar
esetében szignifikdns, negativ Osszefiiggés van a testméret és a szaporoddsi iddszak alatti
talélési valoszinliség kozott, vagyis minél nagyobb az egyed anndl kisebb a viabilitdsa a
szaporoddsi idOszakban. Végiil a harmadik szakaszban a testmérettel egyiitt szignifikdnsan nd
a himek pdrosodasi sikere, illetve a ndstények peteszdma. Mivel ez utébbi két epizédban
mindkét ivarban ellentétes szelekcids hatdsok érvényesiilnek a testméret vonatkozdsaban,
ezért a szelekcids gradiens mindkét esetben eltér a linedrist6l, optimumgorbével jellemezhetd.
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27. Szelekciotipusok

A szelekcionak harom f0 tipusa van: irdnyité (direkciondlis), stabilizdlo és szétvalasztd
(diszruptiv). A harom tipust megkiilonboztethetjiik egyrészt a szelektélt egyedek és a teljes
populécié fenotipusos eloszldsa kozti kapcsolat, masrészt pedig a szelekcids gradiens lefutdsa
alapjan is. A direkciondlis szelekcié sordn a fenotipusos jellegeloszlas legkisebb (esetleg
legnagyobb) értékeit mutatd egyedek lesznek szelekcidsan hatranyosak, mig a nagyobb (vagy
kisebb) fenotipust egyedek az eldnyosek. A fitnesz és a fenotipusos érték kozotti korrelacio,
vagyis a szelekcios gradiens (P) tehat linedris a direkciondlis szelekcid esetén. A stabilizdld
szelekci6 folyaman az &tlagos fenotipusos értékkel rendelkezd egyedek a szelekcidsan
eldnyosek, mig a jellegeloszlas szélein taldlhato fenotipusok fitnesze alacsony. A szétvalasztd
szelekci6 ennek épp az ellenkezdje, mert ilyenkor az &tlagos fenotipusok szelekcidsan
hatranyosak, mikozben a jellegeloszlds szélein taldlhatok magas fitnesszel rendelkeznek.
Ebbdl egyittal az is kovetkezik, hogy sem a stabilizdl6, sem pedig a szétvalaszté szelekcid
esetében nem linedris a fenotipusos érték €s a fitnesz kozotti korrelacid (szelekcids gradiens).

27.1. Direkcionalis szelekcio

A direkciondlis szelekci6 estében a szelekcids gradiens linedris (f), vagyis a fenotipusos érték
és a fitnesz kozotti Osszefliggést egy regresszids egyenes irja le. Az egyenes meredeksége
lehet pozitiv és negativ. Elsd esetben a fenotipusos értékkel parhuzamosan né az egyedek
ratermettsége, mig a masodik esetben ez éppen forditva van. A direkciondlis szelekcid
eredményeként a fenotipusos jellegeloszlas eltolédik a nagyobb (esetleg a kisebb) értékek
irdnydba. Kordbban mar lattuk (4.1.2. fejezet), hogy a kvantitativ jellegeket meghataroz6
lokuszokon a domindns allélok (Q;Q2Q3Q4...) ndvelik a fenotipusos értéket, mig a recessziv
allélok (q1q2q3qas...) annak minimumat alakitjdk ki. Egy populdciéban tehat a legalacsonyabb
fenotipusos értéket mutatd egyedek feltehetéen szamos lokuszon recessziv homozigétak (pl.
q192939/Q192939,  vagy 192Q394/q192q3ga, stb.). Ugyanakkor a legnagyobb fenotipusok
varhatéan a legtobb lokuszon domindns homozigétak (Q;Q2Q3q4/Q;Q.Q3Q4, vagy
Q1Q2Q30Q4/q1Q2Q3Q4, stb.). Ha tehat példaul az alacsony fenotipusos értékkel rendelkezd
egyedek szelekcidsan kedvezotlenek, akkor a folyamat eredményeként eltolédik a populécid
jellegeloszlasa a nagyobb értékek irdnyaba, és ezzel parhuzamosan megnd a domindns allélok
gyakorisdga. Ebben az esetben tehdt a szelekcid a recessziv allélok ellen zajlik. Ellentétes
irdnyu szelekcids gradiens esetén természetesen a domindns allélok a kedvezdtlenek, és ennek
megfelelden a szelekci6 folyamatdban csokken a gyakorisaguk.

27.1.1. Példdk a direkciondlis szelekciora

27.1.1.A. Ragados csatavirdg

A ragad6s csatavirdg (Polemonium viscosum) Eszak-Amerika nyugati teriiletein széles korben
elterjedt novény. Els6sorban a fahatdr folott, az alpin gyepekben él, de el6fordul alacsonyabb
teriileteken is. A fahatar folotti magassdgban a természetes pollindtorok a poszméhek. A
beporzés hatékonysdga nagymértékben fiigg attdl, hogy mennyire tudnak mozogni a virdgban.
Mivel a poszméhek viszonylag nagytermetii rovarok, beporzé tevékenységiik olyan szelekcids
hatdst eredményez, amelynek eredményeként n6 a virdg mérete. Ezt a feltételezést az a
megfigyelés is aldtdmasztotta, hogy az alacsonyabban fekvd habitatokban, ahol a pollindtorok
tilnyomo tobbségét kiilonbozd 1égyfajok alkotjdk, a virdgok szignifikdnsan kisebb méretliek.
Annak igazolasara, hogy az alpin gyepeken a poszméh beporzas kovetkeztében direkciondlis
szelekci6 hat a virdg méretére, 6sszehasonlitottdk egy kisérletesen eldidézett véletlen beporzas
révén megtermékenyitett viragok méretének eloszlasat a természetesen beporzott viragokéval.



147

Az eredmények azt mutattdk, hogy a természetes beporzdssal megtermékenyitett virdgok
atlagos mérete nagyobb volt, mint a véletlen beporzasiaké. A szelekcié hatdsdnak egyik
elengedhetetlen feltétele, hogy a fenotipusos variabilitdsnak legyen genetikai héttere. Sziil6—
utéd regresszié alkalmazédsaval meghatdroztdk a virdgméret heritabilitdsat, ami h’=0,5 volt.
Megiéllapitottak a virdgméret és az egyedek relativ fitnesze kozotti korrelaciot, vagyis a
virdgméret szelekciés gradiensét is. A relativ fitneszt az egyedek 6 éves tulélésével
jellemezték, amit a populdcid atlagos 6 éves tiuléléséhez viszonyitottak. A tulélést ugy
hatdroztdk meg, hogy poszméh 4ltal beporzott, ismert virdgméretli novényekrél magokat
gyljtottek, amiket random elrendezésben kiiiltettek a természetes habitatba, majd 6 év utdn
elemezték az utédok tulélését. A vizsgdlatokban a szelekcids gradiens =0,13 volt, azaz a
virdggméret minden mm-nek novekedése 13%-kal novelte a 6 éves tulélés valdszinliségét. A
szelekcios gradiens segitségével a szelekcids vdlasz nagysagat is becsiilni tudtak:

R=V,*p

Ahol R a szelekcids vélasz, €s Va a genetikai variancia additiv komponense. Az additiv
genetikai varianciat a h2:0,5 és a fenotipusos variancia Vp=5,66 ismeretében becsiilni lehetett:

h*=V,a/ Vptehdt V5 = h* * Vp = 2,28
A szelekcids vdlasz tehét a vizsgalt populdcidban:
R =228 *0,13 =0,37
Azaz a virdgok 0,37 mm-t nének minden generaciéban.

27.1.1.B. Amerikai szirti fecske

Az amerikai szirti fecske (Petrochelidon pyrrhonota) koltoz6 madar, a kaliforniai egyedek a
telet Venezueldban toltik. Az egyedek tavasszal térnek vissza Nebraskdba. A tulélésiik
szempontjabol kritikus a kora tavaszi id6jarés, kiillonosen a hiivos, esds, viharos napok szama.
Ez az id6jarasi tényezO elsOsorban a repiild rovarok mennyiségét csokkenti jelentds
mértékben, és ezen keresztiil befolydsolja a fecskék tulélését. 1996 tavaszan olyan viharos
volt az id6jarés, hogy az esds, hideg napok szdma 6 volt, és gyakorlatilag minden nap esett az
esO. Ebben az évben az egyedek pusztuldsa kiilondosen magas volt: 53%. A talélé populacio
testmérete, tarzus mérete €s csérmérete egy szorasnyit nott a viharos idészak utdn, mikozben a
szarny és a farok mérete csokkent. Ugyanakkor az is kideriilt, hogy azokndl a jellegéknél, ahol
az atlag novekedését figyelték meg, a fenotipusos variancia csokkent. Azt is megallapitottak,
hogy az elpusztult madarak szarnyanak €s farok tollainak aszimmetridja nagyobb volt, mint az
életben maradtaké. Erdekes médon, egy kordbbi hideg tavaszi periédusban (1992), amikor a
hideg napok szdma csak 4 volt, és nem esett minden nap az esd, a szelekcié hatdsa nem volt
ennyire kifejezett. A fenti jellegek egyike sem kiilonbozott szignifikdnsan az elpusztult és a
tuléld egyedek kozott. A két periddusban azonban volt egy kozos vonds, 1992-ben is
szignifikdnsan magasabb volt az aszimmetria mértéke az elpusztult egyedek esetében. A
tulélok két szarnydnak atlagos kiillonbsége mindkét periddusban 0,4-0,5 mm volt, mig az
elpusztult madaraknadl ez a kiillonbség 1,2-1,6 mm-nek adddott.

27.1.2. Direkciondlis szelekcio a kiiszobérték jellegek esetében
A kiiszobérték jellegek esetében a fenotipusos jelleg kategdridkban nyilvanul meg:

megjelenik, illetve nem jelenik meg (lasd 4.2. fejezet). Példdul a tiicskoknél, vagy a
levéltetveknél a szarnyatlan, illetve a szarnyas alak, a Daphnia esetében a vdzas és a vaz
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nélkiili alak, stb. A kiiszobérték jellegek kapcsdn tehdt a populdcidkat ezeknek a fenotipus
kategéridknak a gyakorisdgdval jellemezhetjiikk (q;). Ugyanakkor a kiiszobérték jellegek
oroklddése nem egygénes, hanem van egy hattérvéltozé (pl. egy hormon koncentrécidja),
aminek egy meghatarozott értékénél (kiiszobérték) a fenotipusos jelleg egyik allapotbdl a
masikba vélt. Az ilyen jellegeket tehdt a hattérvaltozo eloszlasa és annak atlaga (p,) is jellemzi
a populédciéban. Ha egy kiiszobérték jelleg iranyité szelekcidonak van kitéve, akkor itt is
beszélhetiink azokrdl az egyedekrdl, akik szelekcidsan elOonyOsek, tehat az 6 utédaik alkotjak
a kovetkez6 generaciot. Ezeknek az egyedeknek is van egy dtlagos fenotipusos értéke a hattér
valtoz6 szempontjabol, (u*) és ezek kozott az egyedek kozott is megjelenik maga a jelleg egy
adott frekvencidval (q*). Ugyanakkor a kiiszobérték jellegek esetében a szelekcids
differencidl egyértelmiien a hattér valtozéra vonatkozik:

Si= H*t — Lt

A szelekcié utdni kovetkezd generdcidban az atlag p; lesz, ami a szelekcids valasszal
megnovelt értéke az el6z6 generdcidbeli atlagnak:

Ml = e+ R

Ahol R = hZ*St, h? pedig nem mads, mint a héttérvaltozo6 sziikkebb értelemben vett heritabilitasa.
Mikozben a szelekcid a hattérvéaltozé jellegeloszldsdra hat, és ennek kovetkeztében a
jellegeloszlas eltolddik, példaul a nagyobb értékek irdnydba, a kiiszobérték (a
héttérvaltozonak az az ért€ke, amelynél a fenotipus egyik dllapotbdl a masikba valt) alland6
marad. Ebbdl kovetkezik, hogy a szelekcidé sordn megvaltozik a fenotipus megjelenésének
gyakorisdga is a populdciéban: qr—q1; ahol g 1>q;.

27.1.2.A. Peszticidekkel szembeni rezisztencia

A kiiszobérték jellegekre hat6 szelekcid kialakuldsdnak j6 modellje a peszticidekkel szembeni
rezisztencia kialakuldsa és elterjedése. Maga a jelleg két kategéridban jelenik meg: az
egyedek vagy rezisztensek, vagy szenzitivek az adott peszticiddel szemben. Ugyanakkor a
rezisztencia hatterében egy folytonos eloszlasu véltozé éll, ami példaul lehet egy detoxifikald
enzim aktivitdsa. Ennek az enzimnek az aktivitdsa egy adott kiiszobértéknél elegendden
magas a peszticid teljes detoxifikdldsdhoz, és igy az egyedek életben maradnak, vagyis
rezisztensek a peszticiddel szemben. Mivel a peszticid alkalmazdsakor csak az életben maradt
egyedek hozzdk létre a kovetkezd generdcidt, irdnyité szelekcié indul meg az enzim
aktivitdsdnak a novekedése felé a populacidoban. Ha a kérdéses vegyszert tobb generdcion
keresztiil alkalmazzak, akkor egyre nd az enzim atlagos aktivitdsa a populdciéban. Mivel
pedig a rezisztencidhoz sziikséges kritikus aktivitdsi érték nem valtozik a szelekcid sordn,
egyre tobb egyed vélik rezisztenssé a populdcidéban.

27.1.3. A direkciondlis szelekcio vizsgdlatdnak dltaldnos eredményei

27.1.3.A. A szelekcio intenzitasa

A szelekci6 intenzitdsdnak fogalmat (I) Haldane javaslatara vezették be (lasd 26.1.3. fejezet):
I=S/op

Ahol S a szelekcids differencidl; op a fenotipusos variancia négyzetgyoke, a szérds. Ez a
paraméter alkalmas arra, hogy segitségével Osszehasonlitsuk a kiilonb6z6 fajokon és
jellegeken végzett szelekcids vizsgdlatok eredményeit. Ezeket a tanulmdnyokat elemezve
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megallapitottak, hogy a szelekcid intenzitdsa a legtobb vizsgédlatban nagyon alacsony volt, a
median: 1=0,03. Ez azt jelenti, hogy a jellegek fenotipusos értéke &ltalaban 100 évente
valtozik 3 szérdsnyit. Volt ugyan néhany tanulmény, ahol az I értéke magas volt (pl. a Darwin
pintyek esetében 0,37-0,4), de ezekben az esetekben a szelekci6 hatdsa rovid ideig tartott, és
rendszerint jelentds klimatikus valtozas kovetkezménye volt.

27.1.3.B. Szelekcids gradiens

A szelekciés gradiens (B) a szelekcidé masik jellemzdé paramétere. Ha a szelekcids gradiens
nagysigat kiilonb6z0 fitnesz komponensek esetében hasonlitjuk 6ssze, akkor 63 tanulmany
meta-analizise alapjan 4 megallapitast tehetiink:

(1) Leggyakrabban a szelekcidos gradiens alacsony értékeit ($<0,1) lehet megfigyelni, bar
ezeknek csak a toredéke szignifikans.

(2) Az életmenet jellegekre hat6é szelekcid gradiense inkdbb az alacsony tartomdnyokban
jelenik meg (B<0,1), mig a morfoldgiai jellegek esetében a szelekcids gradiensre inkabb a
kozepes tartomany a jellemzé (f~0,2-0,4).

(3) A viabilitds vizsgalata sordn kiilonosen gyakran tapasztaltak alacsony szelekcids gradiens
értékeket (f<0,1).

(4) Ugyanakkor a fertilitdshoz kothetd szaporoddési siker esetében, relative sok tanulmanyban
jelent meg kozepes szelekcids gradiens érték (f~0,2-0,3).

27.2. Stabilizalo szelekcio

A stabilizdl6o szelekcié esetében a fenotipusos érték és a fitnesz kozotti korrelacid nem
linedris:

W =a + B*P + y*P’

Ahol W a fitnesz (fiiggd valtozo); P a fenotipusos érték (fiiggetlen véltozd); B*P a linedris
komponens; y*P2 a nem linedris komponens. A stabilizal6 szelekcid esetében a nem linedris
komponens egyiitthatdja y<0, a szelekcids gradiens tehit egy maximummal rendelkezik. Ez
egyuttal azt is jelenti, hogy van egy szelekciés szempontbdl optimdlis fenotipus a
populédcidban. Ez az optimum 4ltaldban ellentétes hatdsok ereddjeként jelenik meg. Ha a
szelekciot ebbdl a szempontbdl tanulmanyozzuk, akkor kapcsolatot taldlhatunk a direkciondlis
és a stabilizdlo szelekcié folyamata kozott. Ha feltételezziik, hogy minden jelleg
vonatkozdsdban 1étezik egy adott kornyezetben egy optimalis fenotipus, akkor a direkciondlis
szelekciot ugy is értelmezhetjiilk, hogy a populécié jellegeloszlasa még tdvol van ettdl az
optimumtdl. Igy a szelekciés hatdsok folyamatosan egy iranyban (az egyelére még ismeretlen
optimum felé) toljak el a jellegeloszlast. Ugyanakkor a stabilizal6 szelekcio tgy is felfoghatd,
hogy a populécié mar elérte az optimalis fenotipus tartoményat, €s a szelekcio biztositja, hogy
a fenotipusos eloszlds ebben tartomanyban maradjon.

27.2.1. Példdk a stabilizdlo szelekciora

27.2.1.A. Az aranyvessz6 gubacslégy

Az aranyvesszd gubacslégy (Eurosta solidaginis) az aranyvesszO (Solidago altissima)
parazitija. A gubacsméret és a fitnesz Osszefiiggése egy maximum gorbét mutat, tehat az
atmeneti gubacsméret az optimdlis fenotipus. Ez a fitnesz gorbe két ellentétes hatés



150

ereddjeként alakult ki. A gubacslégy mdjusban petézik a tipndvényre, €s alakitja ki a gubacsot,
amibdl a kovetkezd tavasszal bujuk ki az imdgd. A gubacslégy parazitoidjai az Eurytoma
fajok, melyek kozvetleniil a gubacs kialakuldsa utan juttatjdk be petéiket annak belsejébe és
larvaik a gubacslégy larvdjaval, majd a gubacs faldnak anyagédval tipldlkoznak. Ezek a
parazitoidok a kisebb méretli gubacsokat tdmadjdk meg elsdsorban, mert a ndsténynek 4t kell
firnia a gubacs falét, hogy petéjét a gubacslégy larvdjanak kozelébe tudja tojni. Ugyanakkor a
gubacsokat bizonyos madarak is szivesen fogyasztjdk telente, elsGsorban a pehelyharkaly
(Dendrocopus pubescens) és a kanadai cinege (Parus atricapillus). Ezek a madarak viszont a
nagyobb méretii gubacsokat preferaljak. Igy a két ellentétes szelekciés hatds kialakitja az
optimadlis gubacs méretet.

27.2.1.B. Az amerikai fehér medvelepke

A diapauza i1ddzitése rendkiviil fontos adapticiés mechanizmus a rovarok életében. Az
amerikai medvelepke kanadai populédcidiban példdul a diapauza befejezése az utdn torténik,
hogy tavasszal a hOmérséklet eléri a 10,6°C-t. A kiiszob hdOmérséklettdl a diapauza
befejezéséig szamitott napok szdma az ugynevezett nap-fok. Ez a ,,fenotipusos jelleg” nagy
variabilitdst mutat példaul az amerikai fehér medvelepke (Hypantria cunea) populdcidkban.
Ennek a variabilitdsnak jelentds genetikai komponense van, a szlikebb értelemben vett
heritabilitas: h2~0,6. A diapauza befejezésének idozitése azért fontos, mert szorosan
Osszefiigg a babbdl vald kikeléssel. Az adult megjelenését viszont két ellentétes hatds
szabdlyozza:

(1) Ha tal koran jelenik meg az adult, akkor koran torténik a parosodds, kordn petézik a
nostény, korai lesz a larvak kikelése és a bebabozddas ideje is. Ekkor viszont tdl hosszi
ideig lesznek bdballapotban az egyedek és igy 1d0 eldtt felélhetik energiatartalékaikat, ami
a pusztulasukhoz vezethet.

(2) Ha viszont tdl késon kel ki az adult, akkor kitolédik a szaporodds ideje, és a larvak
fejlodése is. Ekkor viszont az torténhet, hogy a vegetacios periddus végére még nem jut el
a baballapotig az egyed, és nem tudja idoben megkezdeni a diapauzét.

A két ellentétes hatds egyensulyra jut, és igy behatdrolédik a diapauza befejezésének
id6tartama.

27.2.2. A stabilizdlo szelekcio és a koltség-haszon elv érvényesiilése

Az evolicidban érvényesiild koltség-haszon (,,trade off”) elv alapja Iényegében az, hogy az
élolények forrdsai (elsésorban taplalékforrds) korldtozottak. Ezeket a forrdsokat kell
megosztania a sajat életének fenntartdsa és a szaporodas kozott. Eppen a forrdsok korlatozott
volta miatt negativ korreldcié van tehdt az utédszam és a tilélés kozott, vagy masképpen
fogalmazva pozitiv korrelacié érvényesiil az utédszam és a mortalitds kozott. A madarakon
végzett vizsgalatok alapjan szoros Osszefiiggést mutattak ki az évenkénti utddszam €s az éves
mortalitdsi rata kozott. A skdla egyik végén az albatrosz-félék (Diomedeidae) éllnak, akiknek
csak kétévente van egy fidkdja, viszont az élettartamuk hosszi, atlagosan 10 évig élnek. A
spektrum masik végén a verebek (Passeridae) taldlhatok, akik évente 2-3-szor is koltenek €s a
fészekaljuk 3-5 fiokabdl all; ugyanakkor az dtlagos éves mortalitasi ratdjuk magas, ~ 50%.

27.2.2.A. Optimalizéci6 a tilélés €s a szaporodds szempontjabol

A teljes fitnesz vonatkozdsdban az a két ellentétes hatds, aminek egy jelleg ki lehet téve a
tulélés (viabilitds) és a szaporodd képesség (fertilitds). A szexudlis szelekcid egyik
megnyilvanuldsa, hogy a himek versengenek a pdrosoddsért. Ennek a versenynek az
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eredményeként sok faj esetében alakultak ki olyan struktdrdk, amelyek fokozzdk a ndstények
preferencidjat, mikozben csokkentik a himek viabilitdsat. Ennek a szituicidonak egy tipikus
példdja a hosszufarki 6zvegypinty (Euplectes progne) himjeinek a faroktolla, ami egy
kitiintetett jelleg a ndstények parvdlasztidsa szempontjabol. Egy kisérletsorozatban
manipuléltdk a him madarak faroktoll hosszat. A kontroll csoport mellett az egyik csoportban
megroviditették az egyedek farktollat, mig a mdasikban mesterségesen meghosszabbitottik.
Mivel a ndstények a hosszi faroktolld himeket preferaltdk, ezért a szaporoddsi siker a
faroktoll hosszdval parhuzamosan nott. Ugyanakkor az egyedek tilélése forditott ardnyban
valtozott a faroktoll hosszdval, elsOsorban azért, mert a hosszu faroktolld madarak repiilése
lelassult és egyre bizonytalanabba valt. A két ellentétes hatds egyensulya alakitja ki a
populéci6 egyedeinek a természetes faroktoll hosszusagat.

A szaporodds és a tulélés optimalizdciéja figyelhet6 meg egy tengerimakk faj
(Chthamalus anisopoma) esetében is. A tengerimakkok kisméretli (maximum 3 cm), helyt {il6
életmodot folytatdé rakok, akik a parti szikldkhoz tapadnak erds izomzatukkal, és
mészlemezekbdl all6 hazuk nyujt védelmet a ragadozokkal szemben. A tengeri makkok
legtipikusabb preddtora az egyszarvi csiga (Acanthina angelica). A Chthamalus fajokra
jellemzd a haz dimorfizmusa, ami a predaciés nyomads fiiggvénye. Ha sok a predator a
habitatban, akkor megnd az erdés hdzu, dgynevezett hajlott alak gyakorisdga. Ennek a
robusztus hdznak a létrehozdsa meglehetOsen energiaigényes, igy normadlis koriilmények
kozott, vagyis alacsony predacids nyomads esetén, a kiipos hdzforma a jellemzd. A Kaliforniai-
0bol partjan, természetes kdrnyezetben hasonlitottdk 6ssze a két alak novekedési ratdjat, és a
szaporodd képességét. Megallapitottdk, hogy a novekedési rata a 40. naptdl kezdve egyre
nagyobb eltérést mutat a két alak kozott, a kupos alak mérete a 80. napra atlagosan csaknem
0,5 mm-rel nagyobb, mint a hajlott alaké. Ezzel parhuzamosan a peték szama is alacsonyabb a
hajlott alak esetében, atlagosan mintegy 50 petével kevesebbet termel, mint a kipos alak. A
ragadozokkal szembeni nagyobb védettség (hajlott alak) tehat valoban koltséges, ami
megnyilvanul mind a csokkent ndvekedési ratdban, mind pedig az alacsonyabb fekunditdsban.

27.2.2.B. Optimaliz4ci6 az utédok szama és mindsége szempontjabol

Lack elméletet dolgozott ki a sziil6i befektetésrdl €s az utdédszam optimalizaciéjardl. Ennek
értelmében a tdl kevés és a tdl sok utdd egyardnt csokkenti a sziilok ratermettségét. A kevés
utdéd egyértelmiien a sziilok alacsony szaporoddképességét mutatja. Masrészt viszont negativ
korrelécié all fenn az utédok szama és talélési valoszinliségiik kozott. Vagyis minél tobb az
utéd, anndl kisebb az esélye a tdlélésiiknek, ami végeredményben szintén kevés tulélod
utddhoz vezet. A maximadlis tiléld utdédszamot tehat egy atmeneti utddszdmndl érik el a
sziilok. A széncinege (Parus major) esetében példaul egyértelmlien kimutattdk, hogy az
utddszam és az utddok mérete kozott negativ a korrelacid. Hasonlé eredményre jutottak a
kirdlylazac (Oncorhynchus tshawytscha) vizsgélata sordn is, ahol szintén azt tapasztaltdk,
hogy a peték szdma €és tomege negativ korreldcioban volt. Raaddsul a larvak talélését
vizsgalva azt is sikeriilt igazolni, hogy a pete tomege pedig pozitiv korreldciéban van a
tuléléssel.

Az utédszam optimalizacidjat vizsgaltak az 6rvos 1égykapd (Ficedula albicollis) Gotland
szigeti populdcidjaban. Az 6rvos 1égykapd vonuld madadr, viszont erds teriilethiiség jellemzi,
tehat a visszatér6 madarak az eredeti habitatukat keresik fel tjra. A vizsgalatok soran 320
fészek adatait elemezték. A fészkek egy részét kontrollként hagytdk meg, mds résziiket pedig
manipuléltdk: vagy novelték (+1, +2), vagy csokkentették (-1, -2) a tojdsok szamat. A
fészkekben kiilonboz0 valtozokat vizsgéltak: A noOstények (sziild) kovetkezd generaciobeli
utdédszamat, a visszatéro (tiléld) utédok szamat, valamint az utédok utédainak a szamat. Az
eredmények alapjan megéllapitottik:
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(1) A n6stények kovetkez6 generdcidbeli utédszama fokozatosan csokkent az €l6z6 generdcio
utédszamanak a novekedésével. Az utddszamot tekinthetjiik tehat sziil6i koltségnek: minél
nagyobb ez a koltség egy adott generdcidban, anndl jobban csokkenti azt az egyed a
kovetkezdben.

(2) A visszatér6 utédok szdma, ami a teriilethliség miatt ardnyos az utédok talélésével, a nem
manipulélt fészkekben volt a legmagasabb. A természetes utdédszam tehit optimalisnak
tekinthetd.

(3) Az utédok mindségét pedig az 6 utddszdmukkal fejezhetjiik ki. Az utédok utédszama
azonban az egy tojdssal csokkentett fészkekbdl szarmazd utdédoknal volt a legmagasabb.
Ez viszont az jelzi, hogy a természetes utdédszam eggyel tobb, mint az optimaélis lenne.

Az utédszdm optimalizaciét tanulmanyoztiak a foltos aranyleguan (Uta stansburiana) két
kaliforniai populdciéjanak laboratériumi vizsgédlata sordn is. Az egyedeket a természetes
populédcidkban gyljtotték és terrdriumban tartottdk. A kisérletek soran a ndstények
tojasszamat operdacié révén manipuldltdk. Az aranyleguan néstények dtlagosan 4-6 tojast
tojnak, amit az operdci alatt 2 tojadskezdemény eltavolitasdval csokkentettek. Mindkét
populécié esetében néhany ndstény egyeden ,,szinlelt” mutétet hajtottak végre, amikor nem
tavolitottak el egyetlen tojidskezdeményt sem. Végiil Osszevetették a két mitdtt ndstény
csoport tojasainak a méretét a kontroll néstényekével. Megéllapitottdk, hogy maga a mutéti
beavatkozds nem volt hatdssal a tojasok méretére. A tojaskezdemények eltdvolitdsa azonban
mindkét populdcié ndstényeinél megnovelte a tojadsok méretét. Ezeknek a nagy tojasoknak az
alakja is eltérd volt, a hosszuk nagyobb mértékben ndtt, mint a szélességiik.

27.2.2.C. Optimalizaci6 a szaporodds €s a diszperzi6é szempontjabol

A diszperzios képesség a populdciok tulélése szempontjabdl nagyon jelentds lehet, mert
alapvetd feltétel a populaciok kozotti migracid sordn, vagy a faj elterjedési teriiletének az
expanzidjaban (kolonizacié). Egy metapopuléciés rendszerben, ahol eléfordul a populdcidk
extinkcidja és az iires habitatok kolonizécidja, szintén jelentds tényez0 a diszperzids képesség.
A diszperzié azonban a szaporoddshoz hasonldan, energiabefektetést igényld folyamat. A réti
tarkalepke (Melitaea cinxia) diszperzids képességét vizsgaltdk Svédorszdgban, Aland szigetén.
Szamos populdciéban éllitottak fel fix alapteriiletli lepkehdzakat, ahol nyomonkovették a
ndstények mozgdsit, és mérték az altaluk megtett tavolsiagot. Megallapitottdk, hogy a
leggyakoribb tdvolsag eltérd volt a kis, izolalt, és a nagy populdciok kozott. A kis, izolalt
foltokon €l6 populdciokban a legvaldsziniibb diszperzids tavolsag (1000-1100 m) nagyobb
volt, mint az egész metapopulécidra jellemzd érték (500-700 m). Ugyanakkor a nagyobb
foltokon a leggyakrabban eléfordulé tdvolsidg tobbé-kevésbé megegyezett a metapopuldcios
atlaggal. A diszperzié vizsgalatdval parhuzamosan megszamoltdk a ndstények altal rakott
petéket is. Minden populdcioban megéllapitottdk a ndstények éltal megtett 1t és a peteszam
kozotti korreldciot. A korrelacidés koefficiensek (r) igen valtozatos képet mutattak. A
populécidk tobbségében negativ volt az Osszefiiggés a két vdltozd kozott (r<0), vagyis
kimutathaté volt a ,trade off” a diszperzié és a fekunditds kozott. Néhany populdcidban
azonban ellenkezd eldjelll korreldciot tapasztaltak (r>0). Ez azért érdekes, mert az jelenti,
hogy minél nagyobb a ndstény diszperzids képessége, anndl nagyobb az altala rakott peték
szdma. Kideriilt, hogy ez a jelenség a Kkicsi, elszigetelt populdcidkra volt jellemzd.
Ugyanakkor az is beigazolddott, hogy ezek a nagy diszperzids képességii, €s egyben sok petét
raké ndstények relative rovidebb ideig élnek. A koltség-haszon elv, tehat az 6 esetiikben is
érvényesiil, csak mas életmenet jelleg esetében mutatkozik.
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27.3. Diszruptiv szelekcio

A diszruptiv szelekci6 esetében, a stabilizal6 szelekcidhoz hasonldan, a fenotipusos érték és a
fitnesz kozotti korrelacié nem linearis:

W =a + B*P + y*P?

A diszruptiv szelekcid esetében a nem linedris komponens y>0, a fitnesz gorbe tehat egy
minimummal rendelkezik. Ez egyuittal azt is jelenti, hogy az atlagos fenotipusok szelekcidsan
hatranyosak, mig a jellegeloszlas legkisebb és legnagyobb fenotipusos értékkel rendelkezd
egyedei az optimélisak. Ez utébbi egyedek feltehetden homozigétdk a jelleget meghatarozo
lokuszok jelentds hanyadan: példaul a kis fenotipusos értékkel rendelkezé egyedek lehetnek
q1929394/Q1929394, vagy q192Q394/q19293q4 genotipusiak; mig a nagy fenotipusok genotipusa
Q1Q2Q3Q4/Q1Q2q3Q4, vagy q1Q2Q3Q4/Q1Q2Q3Qy4, stb. lehet.

27.3.1. Példdk a diszruptiv szelekciora

27.3.1.A. A biborasztrild

A biborasztrild (Pyrenestes ostrymus) egy afrikai pintyféle. A faj a csOrszélesség tekintetében
nem mutat folytonos eloszlast, a kozepes csérméretli egyedek rendkiviil ritkak. Megvizsgaltak
az egyedek tulélését a csOrméret fliggvényében és megallapitottik, hogy a kdzepes csérméretli
egyedek tilélése a legalacsonyabb. Ugyanakkor az atlagnél kisebb és nagyobb csOrméretii
egyedeknek egyardnt magas volt a tilélése. Mivel a csOrméret és az 4dllat altal fogyasztott mag
keménysége korrelacidban van, ezért a csdrméret eloszldsa alapjan azt a kovetkeztetést lehet
levonni, hogy a habitat magkészletében nincsenek kozepes keménységli magvak.
Megallapitottdk, hogy a biborasztrild kétféle sis faj magjat fogyasztja a Scleria goossensii
puha magjat, és a S. verrucosa kemény magjat. Azt is megmérték, hogy mekkora erd kell a
két mag feltoréséhez. A S. goossensii magjanak a feltoréséhez mindossze 13 N erd sziikséges,
mig a S. verrucosa kemény magjat csak 153 N er6 befektetésével lehet feltorni. Mivel a faj
altal hasznositott magkészletben nem taldlhatok kozepes keménységii magok, ezért az atlagos
fenotipusok gyakorlatilag nem jelennek meg a populacidban.

27.3.1.B. A mexikéi lapatlabu béka

A mexik6i lapatlabu béka (Spea multiplicata) a polifenizmus egyik jellegzetes példdja.
Larvélis korban két eltérd tdpldlkozasu, és eltérd fenotipusi alakkal rendelkezik. A
mindenevd alak tdpcsatorndja hosszabb és dllkapocsizmai kevésbé erdteljesek, mig a
ragadozOk tdpcsatorndja rovidebb, viszont az dllkapocsizmaik erdsek. A két alak kozotti
atmeneti forma mindkét jelleg szempontjabol dtmeneti fenotipus. Egy kis arizonai tavacskabol
550 véletlenszertien kifogott lapatlabi béka larvat jeloltek meg a harom fenotipusnak
(mindenevd, ragadoz6 és dtmeneti) megfeleléen. A visszafogds sordn beazonositottdk a
befogott dllatok fenotipusat, és az adatok alapjan meghatdroztdk a hdrom alak talélési
val6szintiségét. Megallapitottdk, hogy az dtmeneti alak fordult el a legkisebb gyakorisdggal
mind a megjelolt, mind pedig a visszafogott egyedek kozott. Ezzel parhuzamosan az is
kideriilt, hogy a koztes forma tilélése a legalacsonyabb, mert ezt az alakot sikeriilt a legkisebb
ardnyban visszafogni. Kisérletileg is sikeriilt igazolni, hogy a két alak ndvekedési ratdja eltér,
ha a taplalékot mesterségesen valasztjdk meg a kutaték. A haltdpon novo tenyészetben, ahol a
két (harom) alak vegyesen nevelkedett, a novekedési rata anndl nagyobb volt, minél
kifejezettebb volt az egyedek mindenevd fenotipusa. Ha azonban a taplalékforras kizarélag
garnélardkbdl allt, akkor a ragadozé alakok névekedési ratdja volt nagyobb.
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27.3.1.C. A haromtiiskés pik6

A haromtiiskés piké (Gasterosteus aculeatus) eredetileg tengervizben élt, és az utolsé
eljegesedés utdn, mintegy 10000 évvel ezeldtt hdditotta meg az édesvizi habitatokat.
Eredetileg generalista volt, és mind az aljzaton, mind pedig a nyilt térben el6fordult. Sok
téban megindult azonban a diverzifikdcid, vagyis elkiiloniilt az aljzaton €16 (bentikus) és a
nyilt viztérben €16 (limnetikus) alak. Az életmdédnak megfeleléen elindult a morfologiai
differencidl6dés is, és a bentikus alak szélesebb, robusztusabb lett, mig a limnetikus alak
keskenyebb és mozgékonyabb. Ezzel parhuzamosan a préda éllataik is eltérévé valtak. A
bentikus alak az aljzaton €10, nagyobb gerinctelenekkel tdplalkozik, mig a limnetikus alak a
nyilt vizi zooplanktont fogyasztja. Egy érdekes szabadfoldi kisérletben, Brit Columbidban,
vizes tankokban tartottak fenn bentikus és limnetikus tiiskés piké alakokat. A kornyezd
tavakbdl telepitettek be a kisérleti tankok faundjat, és 10 hétig hagytdk a pikdkat a tankokban
taplalkozni. A kisérlet végén meghatdroztak, hogy milyen gerinctelen és nyiltvizi fauna
maradt fenn a kisérleti tankokban. Megallapitottdk, hogy azokban a tankokban, ahol a
bentikus alak élt, a nyiltvizi fauna fajgazdagsdga megmaradt, de elszegényedett az aljzat
gerinctelen faundja. Azokban a tankokban viszont, ahol a limnetikus forma élt, éppen a
forditott folyamat zajlott le. Ezzel a mddszerrel bizonyitast nyert, hogy a két alak kozott
kiilonbozd, egymadsra épiild szinteken jelent meg a diszruptiv szelekcid, ami végiil is teljes
Okoldgiai differencidlodast eredményezett.

27.3.1.D. A timema botsaska

A timema (Timema cristinae) Kalifornidban él6 ropképtelen botsdska. Két morfologiai
véltozata van, a hatan csikolt és a csik nélkiili. A két morfotipus tdpndvénye eltérd. A csikos
alak leggyakoribb tdpnovénye egy szeldelt levelii, kisebb méretli, bokros novény
(Adenostoma fasciculatum), mig a csik nélkiili alak egy széles levell, faszerli novényt
(Ceanothus spinosus) preferdl. Mivel a timema gyakori préddja mind a madaraknak, mind
pedig a gyikoknak, a tipnovényen valo rejtdzkodés fontos faktora a tilélésnek. A morfoldgiai
alakok a sajat tdpnovényiikon tudnak a legjobban elrejtdzni, ott a legmagasabb a tulélésiik.
Predicios kisérleteket végeztek mesterséges Adenostoma és Ceanothus ndvényi hatteret
haszndlva részben bozbtszajké (Aphelocoma californica), részben pedig nyugati
sovénylegudn (Sceloporus occidentalis) alkalmazdsaval. Mindkét preditor egyedeinek egy
timema par (csikos és csiktalan) lett felkindlva vagy Adenostoma, vagy Ceanothus dgakbol
all6 hattéren. A timema morfolégiai véltozatai koziil az lett jelentdsebb ardnyban (~15:5)
préda, amelyik nem a sajat tdpnovényi hatterén lett kitéve a predatornak.

27.3.1.E. A nagy kaktuszpinty

A nagy kaktuszpinty (Geospiza conirostris) a Galapagosz szigetcsoportnak minddssze 4
szigetén fordul eld. A fiigekaktuszok egyik fajanak (Opuntia echios) viragat, riigyeit €s
gylimolcsét fogyasztja. A kiscsorl alfaj (G. conirostris darwinii) a csOrméretébdl adéddan
elsésorban a puhdbb allagi virdgokat, és a levelek husat fogyasztja. A nagy csérl alfaj (G.
conirostris conirostris) viszont olyan hosszu és er0s csorrel rendelkezik, hogy fel tudja torni a
kaktusz gyiimolcsének kemény falét, €s a gyiimolcs hdsaval taplalkozik. A két alfaj jelenléte
lehetdvé teszi a forrdsok optimalis felosztasat akkor, amikor a tipldlékellatottsdg szegény.
Mig azonban a kis csOrti kaktuszpinty mind a négy szigeten el6fordul, addig a nagy csori
alfaj csak Espanola szigetén taldlhato. Ez a jelenség azzal magyardzhatd, hogy ezen a szigeten
nem €l a kozepes foldipinty (G. fortis) és igy nincs kompetitor faj a keményebb
taplalékforrasok tekintetében.



155

28. Szelekcios kolesonhatasok

A szelekcié sordn megnyilvdnuld kolcsonhatdsok nagyon vdltozatosak lehetnek. Egyrészt
adédhatnak abbdl, hogy maga a fenotipusos megjelenés komplex, amelyet szamos jelleg
alakit ki. Igy a kiilonboz6 jellegek kozotti kolcsonhatds fontos szerepet jatszhat a természetes
szelekci6 folyamatdban. Madsrészt viszont a gének kolcsonhatdsa révén, a kiilonbozo
fenotipusos jellegekre irdnyuld szelekcids hatdsok kolcsonhatdsba keriilhetnek egymassal.

28.1. A jellegek kozotti korrelacio a szelekcié soran

A fenotipus szdmos jelleg egylittes megnyilvanuldsa révén jon létre, melyek nem fliggetlenek
egymastol, hanem 4ltaldban korreldcié van kozottiik. Ha tehat az egyes jellegek fenotipusos
értékeit kiilon-kiilon tengelyeken &brazoljuk, akkor ezekhez a tengelyekhez képest egy
tovabbi tengely mentén dbrazolhatd az egyes fenotipus kombindcidk fitnesze. Ezt a bonyolult
fitnesz fiiggvényt tekinthetjiik a fitnesz terepasztaldnak, melyen elméletileg az Osszes
lehetséges fenotipus kombinéci6 szerepel a kérdéses jellegek kapcsan. Ezeknek a lehetséges
fenotipusoknak azonban csak bizonyos halmaza jelenik meg az egyes populdcidkban, més
szoval a fitnesz terepasztaldnak csak bizonyos része jellemz6 egy-egy természetes
populécidra. Minél jobban kiilonbozik a két populacié eloszldsa a kérdéses jellegek kapcsan,
anndl tdvolabb helyezkednek el egymdstdl a fitnesz terepasztaldn. Igy a kiilonbdz6 populdcidk
akar teljesen kiilonbozd szelekcids gradienssel jellemezhetok a kérdéses jellegek
szempontjabol. Egyszerlibb esetben az egyes jellegek szelekcids gradiensei egyenesek.
Példaul a foldipinty (Geospiza) csérének mélysége és szélessége kiilon-kiilon mutathat
linedris korrelaciét a fitnesszel. Ebben az esetben a két jelleg kombindcidjabol 1étrejévo
fenotipusok fitneszfiiggvénye egy sikfeliilet lesz. A fitnesz és a fenotipusos érték kozott
azonban nem csak linedris lehet a korreldcid, vagyis a fitneszfiiggvénynek lehet egy nem
linedris komponense is, ami adott fenotipus tartomanyokban maximumot, vagy minimumot ir
le. Igy a fitnesz terepasztala akdr bonyolult feliilet is lehet az adott fenotipusos jellegek
tekintetében.

28.1.1. Példdk a jellegek kozotti korreldciora

28.1.1.A. A keresztcsori

A keresztesérti (Loxia curvirostra) Eszak-Amerikaban kiilonboz6 feny6fajok  (Pinus)
magvaival taplalkozik. A keresztezett csOr segiti a magvak kipiszkéldsat a tobozbdl. Mivel a
kiillonboz6 fenydfajok tobozai kiillonbozd méretii, alaki és keménységli pikkelyekbdl dllnak,
ezért az optimadlis csérméret eltérd az egyes fenydfajok esetében. Egy, a Szikds-hegységben
végzett vizsgalatsorozatban megallapitottdk, hogy a jelolés-visszafogds adatok alapjin
szamitott tdlélés és a laboratériumban mért tdpldlkozdsi hatékonysdg (a fenyOmag
megszerzéséhez sziikséges 1d0) szoros korreldcioban van egymdssal. Ezt a korreldciot
hasznaltdk fel egy laboratériumi kisérlet sordn, ahol a csor két jellegének a fiiggvényében
vizsgéltdk a tdplalkozas hatékonysdgat, €s ezen keresztiil a fitneszt. A két fenotipusos jelleg a
kovetkezd volt: a csOr mérete, ami meghatdrozza, hogy milyen erdvel tudja az egyed a toboz
pikkelyeit szétfesziteni, és a csOr fogazott sz€lének a nagysdga, ami lehetdvé teszi, hogy a
fenyOmagot meg tudja ragadni. Ennek a két jellegnek a fenotipusos értékeit vették fel az X és
Y tengelyek mentén, és vizsgaltdk a fenotipus kombindciok hatékonysagat a kiilonbozo
fenyOfajok magjanak megszerzésében. Megallapitottdk, hogy az optimdlis fenotipusok
eltéroek voltak az egyes fenyofajok (P. ponderosa, P. contorta és P. douglasiana) esetében. A
legmeglepdbb eredmény azonban az volt, hogy az optimdlis fenotipusok kozott genetikai
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differencidl6dés €s részleges reproduktiv izoldci6 figyelhetd meg a természetes populdcidkban.
A kiilonbozo fenyodfajokra specializalédott alakok énekhangjdban példaul mar eltérések
tapasztalhatok.

28.1.1.B. Az északnyugati szalagoskigyd

Az északnyugati szalagoskigyd (Thamnophis ordinoides) mintazata két szélsdséges fenotipus
kozott valtozhat: vagy kifejezetten hosszanti csikos, vagy a csikok alig kivehetdek, és inkabb
foltozott. Ezzel parhuzamosan a faj menekiilési stratégidja és kétféle lehet: vagy egyenesen és
gyorsan elsiklik, vagy pedig lassan tekergdzve, idOnként megdllva menekiil. A két jelleg
korreldl egymadssal és megéllapithatd, hogy a kifejezetten csikos mintdzat a gyors egyenes
elsiklassal parosulva eredményez magas fitneszt, mig a foltos fenotipus a lassi, meg-megall6
menekiiléssel pdarosulva eredményez egy hasonléan magas fitnesz csicsot. A jelenség
magyarazata az, hogy a mintazat és a menekiilési stratégia egylittesen biztositja a talélést. A
kifejezett hosszanti csikok a gyors elsiklassal parosulva lesznek megtévesztok, mig a foltozott
mintdzat akkor olvad be jobban a habitatba, ha lassan mozog az allat.

28.1.1.C. A nyugati szalagoskigyo:

A nyugati szalagoskigyd (Thamnophis elegans) taplaléka Kalifornidban jelentdsen eltér a part
menti és a szdrazfoldi populdcidok kozott. A partmenti populdcidk egyik fO taplalék forrdsa a
csupaszcsiga, mig a szdrazfoldi populdciok tipldlkozdsa vegyes (hal, béka, pidca, stb.). A
kiilonbozo taplalékok preferencigjat a taplalék kémiai anyagaira adott vdlaszok intenzitdsa
alapjan éllapitottdk meg. A partmenti populdciokbol szarmazé egyedek a legintenzivebben a
csupasz csiga, mig a szdrazfoldi populdcidk egyedei a béka kémiai anyagaira reagiltak. A
taplalék iranti preferencidnak tehat az alapja az, hogy a kemoreceptorok egy adott préda
felismerésére adaptalodtak. A tapldlék preferencidt valds taplalék felkindldsdval is
megerdsitették. Az eredmények aldtdmasztottdk a kemoreceptorok vizsgdlata soran
tapasztaltakat, a partmenti populdciobdl szarmazé egyedek a felkindlt csupasz csiga taplalékot
kovetkezetesen elfogadtak, mig a szarazfoldi populdciok egyedei kitartéan visszautasitottdk
azt. A csupasz csiga iranti preferencia azért jelentds, mert nyalkds, ragadés bOre miatt
nehezen fogyaszthaté. Feltehetd, hogy a partmenti populdcidkban, ahol ez lett a preferalt
taplalék, az egyedek adaptilodtak az elfogyasztasdhoz.

28.2. Szelekcios kolesonhatasok

Bar a szelekci6 alapvetden egy fenotipusos jellegre hat, a valtozds mas jellegeket is érinthet,
mert a gének kolcsonhatdsban vannak egymassal. Ezek a kdlcsonhatdsok nagyrészt a gének
szabdlyozasan keresztiil valésulnak meg. A gének szabdlyozdsdnak a haldzatat tanulményozza
a genetikai genomika, melynek célja a génexpressziés moduloknak, és az azok kozotti
kapcsolatoknak a kutatdsa. Egy ilyen vizsgdlatban tartdk fel példaul az élesztd regulacids
génhdlozatat. Az élesztd esetében ez a halézat 65 modulbdl (a gének szabalyozasanak
egysége) épiil fel, melyeken beliil a strukirgéneket tobb szabdlyzé gén (expresszids
kvantitativ lokusz) kapcsolja 0ssze. Az éleszté moduljai atlagosan 2-3 expresszids kvantitativ
lokuszt tartalmaznak, és a struktirgének szama 4 és 250 kozott valtozik benniik. A
modulokon beliil a gének kozott szoros a kapcsolat. Egyrészt érvényesiil az egyes regulatorok
pleiotrép hatdsa, de egy-egy struktirgén kozos szabdlyozdsa révén az episztazis is gyakori
jelenség. Maguk a modulok relative jol elkiiloniilnek egymadstol, bar egyes struktirgének
kozos szabdlyozdsa révén lehet kozottiik laza kapcsolat. Ezek a génexpresszids haldzatok
eredményezhetik, hogy a szelekci6 hatdsira 0sszetett fenotipusos valaszok alakuljanak ki.
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Azon tilmenden, hogy a szelekci6 hatdsa tobb jelleget is érinthet, mas moddon is
felléphetnek szelekcids kolcsonhatdsok. El6fordulhat az is, hogy a szelekcié eredményeként
kialakul6é vélaszreakcié tovédbbi szelekcids folyamatokat indukdl. Rdaddsul egy adott
fenotipusos jellegen tobb szinten, esetleg tobb aspektusbdl is érvényesiilhet a szelekcié hatédsa.
A szelekciés kolcsonhatdsoknak alapvetden két tipusa van: a kiillonboz6 szinteken, vagy
szerveken bekovetkezd véltozdsok erdsithetik egymds hatdsat (megerdsitd szelekcid), vagy
lehetnek éppen ellentétesek (antagonista szelekcid).

28.2.1. Megerdsito szelekcio

A megero6sitd szelekcid sordn a kiillonbozd szelekcids hatdsok egymads hatdsét felerdsitik, és
ezéltal akar fel is gyorsithatjdk az evolicié folyamatit. Megjelenése kiillonboz6 okokra
vezethetd vissza. Az egyik lehet0ség az, hogy a szelekci6 a fajok kozotti kolcsonhatdsokban
jelenik meg. Ilyenkor a kolcsonhatds eredményeként fellépd szelekcids hatdsok a kiilonb6zo
fenotipusos jellegeken hasonléak, és igy erdsitik egymdst. Eldfordulhat az is, hogy a
megerdsitd szelekcid tobblépesds folyamat eredményeként alakul ki. Ezekben az esetekben az
egymasra €épiild folyamatok kovetkezménye a megerdsités. A megerdsitd szelekcid
legtipikusabb esete azonban a fajkeletkezés folyamataban figyelhetd meg, amikor a hibridek
ellen hat6 szelekcids folyamatok hatdsara fokozddik a reproduktiv izolacié mértéke.

28.2.1.A. A selyemkoro6 fajok védekez6 mechanizmusa

A selyemkoérd fajok (Asclepias) a pompas kirdlylepke (Danaus plexippus) tipnovényei. A
novény kétféle védekezd mechanizmussal reagdl a hernydkra. Egyrészt megnd a levelek
szOrossége, ami neheziti a hernydk mozgésat és taplalkozasat, masrészt a hernyd harapasanak
a helyén latex kivalasztdsa torténik, amibe beleragadnak a hernydk és elpusztulnak. 47
selyemkord faj vizsgédlata sordn elemezték a levelek szOrossége és a termelddott latex
mennyisége kozotti korrelaciot. Megallapitottdk, hogy a kétféle védekezd mechanizmus
kozott szignifikans pozitiv korrelacié van, mintegy felerdsitve egymads hatdsat. Néhany faj
esetében azonban a levélszOrok teljes hidnyat tapasztaltdk. Ezeknél a fajokndl viszont viasz
kristdlyok jelentek meg az epidermiszben. Ezek a kristdlyok 1ényegében viasz lapocskdk,
amik a levelek felszinére csaknem merdlegesen helyezkednek el, és igy nyudjtanak védelmet a
herbivorokkal szemben.

28.2.1.B. Szexualis szelekcids kolcsonhatasok a him és a ndstény tiiskés piko esetében

A tiiskés pikonal a himek épitenek fészket, ahova a nOstények lerakjdk az ikrakat. A himek a
fészek €és a kornyezd territérium védelme révén versengenek a ndstényekért. A lerakott
ikrdkat megtermékenyitik, majd Orzik a fészket, és védik a fejlodd utédokat a predatoroktol.
Ebbdl adéddéan a szaporoddsi iddszakban csak nagyon korldtozott mértékben tudnak
taplalékhoz jutni. Rdadasul egymds utdn tobb fészekaljat nevelnek fel, illetve Oriznek. A
szaporodasi idOszakban tehdt a himek anndl hosszabb ideig éheznek, vagyis anndl tobbet
veszitenek a sulyukbdl, minél tobb fészekaljat képesek fenntartani. Ezért az éhezés
ellensilyozasara ,,megdézsmaljak” a fészekben fejlodd ikrakat. Ezzel ugyan csokkentik az
adott fészekalj utédodainak a szdmat, de ugyanakkor energidt nyernek egy kovetkezd
fészekalj felnevelésére. A himek kannibalizmusa azt eredményezte, hogy a ndstények
preferencidja azok felé a himek felé irdnyul, amelyeknek a fészkében mar vannak peték.
Ilyenkor ugyanis a kannibal him nemcsak az adott néstény utédait eszi meg, hanem a mésikét
is, tehat az éppen petézni késziild nOstény ikrdin egyfajta ,,higité hatds” érvényesiil. A ndstény
preferencidra adott valaszként kialakult a himek ,,petelopdsi” viselkedése. Ilyenkor a himek
nem eszik meg a szomszédos himek fészkébdl szerzett ikrdkat, hanem a sajit fészkiikben
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teszik le, hogy az vonzé legyen a ndstények szdmdra. Ebben a folyamatsorozatban tehét az
egyes ivarok szelekcios vadlaszai valtottdk ki a kovetkezd szakaszban megnyilvanuld
szelekcids hatasokat.

28.2.1.C. Megerosito szelekcio a fajkeletkezés folyamatiban

A fajkeletkezés soran reproduktiv izoldcié alakul ki a differencidlédott populdcidk kozott. Az
allopatrikus fajkeletkezésben ez a folyamat foldrajzilag elkiiloniilt populdciokban zajlik.
Ezekben az esetekben a f6 kérdés az, hogy ha a fajok expanziéja révén teriiletiik ismét atfedo
lesz, akkor az 1igy létrejott hibrid zéndban megerdsodik-e, vagy éppen feloldodik a
reproduktiv izol4cid. Ezt a jelenséget vizsgéltdk példaul Texasban két langvirdg faj a Phlox
drummondii és a P. cuspidata hibrid zénijaban. A P. drummondii-nak alapvetden két
szinvaltozata ismert a természetes populdcidkban: az 6si véltozat a vildgoskék, ami elsdsorban
a P. cuspidata—hoz képest allopatrikus populdciékban jelenik meg; mig a viszonylag fiatalabb
sotétvoros alak a masik fajjal szimpatrikus populdcidkra jellemz0d. A virdg szinét két lokusz
hatdrozza meg: a szinanyagot determindl6 lokusz, melyen az 6si kék szint a domindns H, mig
az Uj voros szint a recessziv h allél hatdrozza meg. A szin intenzitdsat egy masik lokusz két
allélje determindlja, ahol a recessziv i1 allél vildgos, mig a domindns I allél s6tét drnyalatot
eredményez. Az 0si szint (vildgoskék) tehat az iiH_ genotipussal, mig a fiatalabb voros szint
az I_hh genotipussal jellemezhetjiik. Ezt az allél kombinéciot tekinthetjiik eredeti (,,sziil61”)
allélkombindcionak. A két faj hibrid zoéndjdban azonban, éppen a hibridizdcié sordn
megjelend rekombindci6 eredményeként 1) (,rekombindns”) allélkombindcidk is
eléfordulnak: iihh, amely rézsaszin, mig az I_H_ sotétkék virdgszint eredményez. A hibrid
z6na viszonylag keskeny, ami arra utal, hogy a hibridek fitnesze viszonylag alacsony. Az
egyes szinalakok relativ fitneszét a sziildk és az utédok fenotipusos ardnya alapjan
szamitottdk ki. Megéllapitottdk, hogy az allopatrikus populdcidkban az 0Osi vildgoskék
fenotipusnak volt maximadlis a fitnesze, de ehhez képest a tobbi szinvdltozat fitnesze
mindossze 10-15%-kal volt alacsonyabb. A masik fajjal szimpatrikus populdciékban azonban
az Osi alak fitnesze csak 17%-a volt a legratermettebb sotétvords valtozatnak. A szimpatrikus
populédcidkban tehdt erds, feltehetden a pollindtorok révén érvényesiild szelekcié hat az Osi
alakkal szemben. Mivel a mésik faj (P. cuspidata) virdgai szintén vilagoskékek, a sotétvoros
virdgszin szelekcids eldnye a szimpatrikus populdciokban a hibridizaci6 folyamata ellen hat.

28.2.2. Antagonista szelekcio

Amikor a populdciéban érvényesiilo szelekcids hatdsok ellentétesek, akkor beszé€liink
antagonista szelekciordl. Az antagonista szelekcids hatdsok megjelenhetnek a kiilonb6zo
fajok kozotti kapcsolatokban és a szexudlis szelekcid sordn is.

28.2.2.A. Parazita — gazda—préda « preddtor

Egy faj szdmos mas fajjal keriil kdlcsonhatdsba a habitatban. Ezek a kdlcsonhatdsok lehetnek
pozitivak, vagy negativak a kérdéses faj szempontjabol, és ezért kivélthatnak ellentétes
szelekcios hatdsokat. Az anatagonista szelekcids hatdsokat tanulmanyoztdk a csapd sligér
(Perca fluviatilis) esetében egy kozép-angliai tovidéken. A csapd siigér fO predatora a csuka
(Esox lucius) volt a vizsgélt toban. A siigér populaciét elemezve megallapitottdk, hogy a
populédcioméret folyamatosan ingadozott és ellentétesen véltozott a csuka populacié méretével.
Ugyanakkor a siigér testmérete a preddcids nyomds hatdsara nétt. 1976-ban azonban a siigér
populécié csaknem teljesen kipusztult, és a késobbi években is alacsony egyedszammal volt
csak jelen. Ez a véltozds azonban nem a csuka populacié novekedése miatt kdvetkezett be,
hanem egy U patogén megjelenésére volt visszavezethetd, ami az allatok borfekélyesedését
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idézte eld. A patogén megjelenése utdn nem csak a siigér populdcié egyedszdma, hanem az
egyedek mérete is drasztikusan csokkent. A patogénnel szembeni rezisztencia ugyanis
erdsebb a kisméretli egyedek esetében. Az Uj szelekcids viszonyok kozott tehat a két
ellentétes hatds koziil a patogéné volt az er0sebb, mert a populdcié testmérete €s egyedszdma
egy alacsonyabb értéken stabilizalédott.

28.2.2. B. Antagonista szexudlis szelekci6é — soay juh

A soay juh (Ovis aries) himek fenotipusa a szarvak tekintetében normal és redukalt lehet, mig
a ndstények esetében ezen felil még a szarvatlan fenotipus is megjelenik. A szarvat
meghatidroz6 gén autoszomadlis, melyen harom allél fordul eld. A szarv fenotipusa ivar ltal
befolydsolt jelleg (1.3.2. fejezet), vagyis az azonos genotipusok a két ivarban eltérd fenotipust
mutatnak. A skoét Hirta szigetén €16 populdcioban végeztek hosszutava vizsgalatokat, ahol
tobb éven keresztiil tanulmanyoztdk a kiilonboz6 szarv fenotipusi himek €s ndstények éves
tulélését, és szaporodasi sikerét. Megéllapitottdk, hogy a normaélis szarvid himek szaporodasi
sikere messze nagyobb, mint a csokevényes szarviaké. Ez azzal magyardzhat, hogy a
szaporodasi stratégia teljesen eltérd a két fenotipus esetében. Mig a normdlis szarvi himek
harcolnak a ndstényekért, addig a csokevényes szarviak vagy csalok, azaz a ndstényeket
»titokban”, a nagy szarvu himek ,,hata mogott” termékenyitik meg, vagy kevésbé preferalt (tdl
fiatal, esetleg oreg) ndstényekkel pdrosodnak. Ugyanakkor a csald (csokevényes szarvi)
himek éves tilélése magasabb, mint a normdlis szarviaké. A csokevényes szarvi himek
ugyanis tobb szempontbdl is joval kevesebb energidt fektetnek a szaporodédsba, mint normalis
szarvu tdrsaik. (1) Magédnak a szarvnak a kialakitdsahoz energia sziikséges. A csokevényes
szarv kevesebb raforditast igényel. (2) A szaporodas soran alkalmazott harcold stratégidhoz
sokkal tobb energia kell, mint a csaléhoz. Osszességében tehdt a fitnesz a két fenotipus
esetében nem kiilonbozik jelentsen, mert a viabilitdsi hatranyt kompenzdlja a szaporodasi
siker a normadlis szarvid himek esetében. Ugyanakkor a ndstényeknél teljesen més szelekcids
hatdsok érvényesiilnek a két fenotipus esetében. A ndstényeknél ugyanis sem a péarosodds
sikerét, sem pedig az éves tulélést nem befolydsolja a szarv csokevényes, illetve normalis
fenotipusa. A soay juh esetében tehdt az antagonista szelekci6 hatdsa a fitnesz komponensek
vonatkozdsdban ivarfiiggd, a himeknél megfigyelhetd, a ndstényeknél azonban nem.

28.2.2.C. Antagonista szexudlis szelekcié — a molnéarka fajok

A pérosodas soran a himek érdeke az, hogy a folyamat hosszan tartson, hogy mindenképpen
biztositani tudjdk a peték megtermékenyitését. Ezért sok rovar esetében fogokésziilékek
alakultak ki a himek parzészervén, hogy a ndstényeket meg tudjak ragadni a kopulécié soran.
Ugyanakkor a ndstények szdmdra kockédzatos lehet a hosszan tarté parosodds, mert példaul
sokkal jobban ki vannak téve a predacionak. Ezért sok faj ndstényének a potrohvégén
kiilonboz6 kitinfiiggelékek jelennek meg, amik éppen a hosszi parosodas ellen hatnak. Minél
erosebb a himek fogokésziiléke, annal er6sebb a ndstények védekezd vdlasza, 1ényegében
anndl kifejezettebbek kitinfiiggelékeik. A molnarka (Gerris) fajok vizsgdlata sordn példaul
kideriilt, hogy azokban a fajokban, ahol a himek erdsen kitinizalt fogdkésziilékkel
rendelkeznek, ott a ndstények potroh végén egy markans kitin tiiske jelenik meg. Azoknél a
fajoknal viszont, ahol a himeknek nincs, vagy alig fejlett a fogdkésziiléke, a ndstények
potrohdn sem taldlhatok kitin tiiskék.
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