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ElŖsz· 

A jelen digit§lis tananyag a TĆMOP-4.1.2.A/1-11/1-2011-0025 sz§m¼, "Interdiszciplin§ris ®s komplex 

megkºzel²t®sŤ digit§lis tananyagfejleszt®s a term®szettudom§nyi k®pz®si ter¿let mesterszakjaihoz" c²mŤ projekt 

r®szek®nt k®sz¿lt el. 

A projekt §ltal§nos c®lja a XXI. sz§zad ig®nyeinek megfelelŖ term®szettudom§nyos felsŖoktat§s alapjainak a 

megteremt®se. A projekt konkr®t c®lja a term®szettudom§nyi mesterk®pz®s kompetenciaalap¼ ®s m·dszertani 

meg¼j²t§sa, mely folyamatosan k®pes kezelni a t§rsadalmi-gazdas§gi v§ltoz§sokat, a leg¼jabb tudom§nyos 

eredm®nyeket, ®s az info-kommunik§ci·s technol·gia (IKT) eszkºzt§r§t haszn§lja. 

 

A jegyzet c®lja az alapvetŖ makroevol¼ci·s mint§zatok ®s az ezeket gener§l· mechanizmus n®h§ny §ltal§nos 

saj§toss§g§nak §ttekint®se, illetve az elemz®s¿khºz haszn§lt n®h§ny m·dszer bemutat§sa. Logikai v§z c®lzat§val 

k®sz¿lt mesterszakos kurzusainkhoz (evol¼ci·biol·gia, filogenetika, modellez®s). A popul§ci·genetika 

alapszintŤ ismeret®t felt®telezi (aj§nlott tankºnyvek: Hartl ®s Clark (2007) ®s Hedrick (2011)), magyar nyelven 

l§sd Pecsenye (2006), illetve P§sztor ®s Oborny (2007) egyes fejezeteit. P®nzes (2011) Popul§ci·genetika online 

jegyzet a koncepci· rºvid §ttekint®se, amelyre sz§mos alkalommal hivatkozunk. Aj§nlott tankºnyvek az 

evol¼ci·r·l Futuyma (2009) Evolution ®s Barton ®s mtsai (2007) Evolution (honlapja http://evolution-

textbook.org), illetve megeml²ten®m m®g Freeman ®s Heron (2007) Evolutionary analysis, ®s Ridley (2004) 

Evolution kºnyveket is. Magyarul l§sd Maynard Smith ®s Szathm§ry (1997) ĂAz evol¼ci· nagy l®p®seiò 

([Maynard Smith ®s Szathm§ry, 1995] magyar nyelvŤ kiad§sa, Scientia kiad·). Evol¼ci·s modellek 

vonatkoz§s§ban a sz§mos kitŤnŖ kºnyv kºz¿l Hofbauer ®s Sigmund (1998) (illetve Hofbauer ®s Sigmund 

(1988)) kºnyv®t emeln®m ki. Az elŖad§sokhoz kapcsol·d· gyakorlatokon (modellez®s, statisztika) alapvetŖen 

az R szoftvert haszn§ljuk (http://www.r-project.org), a jegyzetben tal§lhat· szimul§ci·k, anim§ci·k is ebben 

k®sz¿ltek. A megc®lzott szinthez minim§lis statisztikai alapismeret sz¿ks®ges, javasolt magyar nyelvŤ tankºnyv 

a statisztikai alapok elsaj§t²t§s§hoz Reiczigel J., Harnos A., Solymosi N. Biostatisztika (2007), amely egyben 

egy j· R bevezetŖ is (honlapja: http://www.biostatkonyv.hu), illetve az R honlapj§n sz§mos tov§bbi 

dokument§ci· ®rhetŖ el. Az R-ben tºrt®nŖ modellez®shez, adatelemz®shez javasolt kºnyvek Soetaert ®s Herman 

(2009) (R csomag: ecolMod) ®s Bolker (2008) (R csomag: emdbook, honlap: 

http://www.math.mcmaster.ca/~bolker/emdbook/). 

A letºltºtt verzi· haszn§lata sor§n a k¿lºn kºnyvt§rakban tal§lhat· anim§ci·k ®s tesztek haszn§lat§hoz a 

javascript futtat§st ®s a s¿tiket (cookie) enged®lyezni kell a bºng®szŖben. Az anim§ci·k ®s a tesztek a szºvegbŖl 

kºzvetlen hivatkoz§sokkal is el®rhetŖek (azonban csak a kºnyvt§rszerkezet megtart§s§val mŤkºdnek). Az 

anim§ci·k flash ®s mpeg-4 form§tumban is letºlthetŖek (az animation kºnyvt§rba kicsomagolva az elŖzŖ verzi· 

lecser®lhetŖ, a hivatkoz§sok mŤkºdni fognak), az alap®rtelmezett javascript verzi· elŖnye a l®p®senk®nti 

(tipikusan gener§ci·nk®nti) futtat§s lehetŖs®ge. Az online verzi·ban az mpeg-4 form§tumot haszn§ljuk ®s a 

tesztek futtat§sa sem ®rhetŖ el. Az interakt²v anim§ci·k, szimul§ci·k R script-ek, ezekre a szºvegben R k·d 

hivatkoz§s utal. Az R rendszerben futtathat·ak. A param®terek be§ll²t§sa a script egy®rtelmŤen kiemelt soraiban 

tºrt®nik. Az R haszn§lat§hoz l§sd m®g: A. f¿ggel®k - Szimul§ci·k R-ben. 

A jegyzet fejleszt®s alatt §ll, az aktu§lis verzi· a http://expbio.bio.u-szeged.hu/ecology/evolucio/ c²men ®rhetŖ 

el. A jegyzet a TĆMOP-4.1.2.A/1-11/1 p§ly§zat t§mogat§s§val k®sz¿lt. 

http://expbio.bio.u-szeged.hu/ecology/evolucio/popgen/book.html
http://evolution-textbook.org/
http://evolution-textbook.org/
http://www.r-project.org/
http://www.biostatkonyv.hu/
http://www.math.mcmaster.ca/~bolker/emdbook/
animations/index.html
quiz/index.html
R/index.html
http://expbio.bio.u-szeged.hu/ecology/evolucio/
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1. fejezet - BevezetŖ 

 Az evol¼ci·biol·gia szeml®letm·dja a biol·gia minden ter¿let®re hat§ssal van, k®rd®sei sz§mos szervezŖd®si 

szintet ®s ²gy diszcipl²n§t ®rintenek a molekul§ris biol·gi§t·l a biogeogr§fi§ig. P®ld§ul az ®nekesmadarak 

(Passeriformes) kºz® tartoz· Darwin-pintyek 15 faja1 monofiletikus csoportot alkot, elŖfordul§suk a Gal§pagos- 

(illetve egy faj a K·kusz-) szigetekre korl§toz·dik. Az adapt²v radi§ci· egy klasszikus p®ld§ja (Grant 1999, 

Grant ®s Grant 2002, 2003, 2008). Darwin a Fajok eredet®ben csŖralakjuk v§ltozatoss§g§t a fokozatos 

evol¼ci·val (13. fejezet - Makroevol¼ci·: mint§zatok t®rben ®s idŖben) magyar§zta, amely az·ta sz§mos 

r®szlettel eg®sz¿lt ki. A Darwin-pintyek 2-3 milli· ®v alatt tºbb k¿lºnbºzŖ t§pl§l®k t²pushoz alkalmazkodtak 

(nis feloszt§s), a k¿lºnbºzŖ lesz§rmaz§si sorokban megjelent ®s elterjedt elt®rŖ tulajdons§gaiknak kºszºnhetŖen. 

Egyik ilyen, fajon bel¿l ®s fajok kºzºtt is v§ltozatoss§got mutat· tulajdons§g a csŖr m®rete, amely egy 

kvantitat²v m®rŖsz§mmal jellemezhetŖ morfol·giai tulajdons§g (l§sd 7. fejezet - Kvantitat²v jellegek, a 

fenot²pusos v§ltozatoss§g) ï adapt§ci· egy adott t§pl§l®k t²pushoz, erre k¿lºnbºzŖ vizsg§latok utalnak. A h§rom 

magevŖ Geospiza faj (fºldipintyek, G. fuliginosa, G. fortis ®s G. magnirostris) erŖs, rºvid, m²g a nekt§rral, 

vir§gporral ®s alkalmank®nt magvakkal t§pl§lkoz· kaktuszpinytek (G. conirostris, G. scandens) hossz¼, v®kony 

csŖrrel rendelkeznek. De a fºldipinyteken bel¿l is jelentŖsek a k¿lºnbs®gek, G. fuliginosa, G. fortis ®s G. 

magnirostris sorrendben az §tlagos csŖrm®ret nŖ. A nagyobb csŖrm®ret hat®konyabb hozz§f®r®st jelent a 

nagyobb magvakhoz, term®sekhez. A fajok popul§ci·inak v§ltozatoss§g§t a csŖrm®ret eloszl§ssal jellemezz¿k, 

amely a fajok kºzºtt is §tfedhet, ®s ºsszef¿gg®st mutat a t§pl§l®k (magvak m®rete, kem®nys®ge) eloszl§s§val. Ez 

az ºsszef¿gg®s k¿lºnºsen akkor v§lik nyilv§nval·v§, ha egy t§pl§l®k t²pus ritk§v§ v§lik, melynek oka lehet 

p®ld§ul a tart·s sz§razs§g (fizikai kºrnyezet megv§ltoz§sa), vagy egy m§sik faj elszaporod§sa (biol·giai 

kºrnyezet megv§ltoz§sa, intenz²vebb kompet²ci·) egy adott szigeten. Mi®rt k¿lºnbºzhet a csŖrm®ret eloszl§sa 

egy faj k¿lºnbºzŖ popul§ci· kºzºtt? P®ld§ul az®rt, mert a t§pl§l®k ®s a kompet²torok eloszl§sa is elt®r, vagyis 

k¿lºnbs®g van a szelekci·s t®nyezŖkben, ²gy egy adott tulajdons§g kombin§ci·val (fenot²pussal) rendelkezŖ 

egyedek t¼l®l®se, reprodukt²v sikere elt®rhet a popul§ci·k kºzºtt az alternat²v fenot²pus¼akra vonatkoztatva ï 

vagyis m§s kºrnyezetben m§sik tulajdons§g lehet elŖnyºs (adapt²v), ²gy terjed el term®szetes szelekci· hat§s§ra. 

A konzisztens gener§ci·r·l gener§ci·ra tºrt®nŖ v§ltoz§s, amelyet egy adott csŖr t²pusra visszavezetett elŖnynek 

tulajdon²tunk, hossz¼ idŖ alatt jelentŖs k¿lºnbs®geket eredm®nyezhet az adott kºrnyezetben, felt®ve hogy a csŖr 

t²pus ºrºklŖdik. Nagyobb idŖl®pt®kre kivet²tve ezekkel a t®nyezŖkkel magyar§zzuk a fajok kºzºtti k¿lºnbs®gek 

kialakul§s§t, a fajok divergenci§j§t is. Az intenz²v szelekci· gyors v§ltoz§st, vagyis jelentŖs gener§ci·k kºzºtti 

k¿lºnbs®get eredm®nyezhet a v§ltozatoss§gban. Azonban ahhoz, hogy ezt az evol¼ci·s v§ltoz§st meg®rts¿k, 

hogy teljesebb k®pet alkothassunk egy morfol·giai jellemzŖ gyors evol¼ci·j§r·l, a tulajdons§g kifejezŖd®s®nek 

folyamat§t is ismern¿nk kell ï legal§bbis olyan m®lys®gben, hogy a v§ltozatoss§got ®rtelmezni tudjuk. A 

kºrnyezet v§ltozatoss§ga az egyedfejlŖd®s folyamat§n kereszt¿l hat§ssal van a morfol·giai jellemzŖ 

v§ltozatoss§g§ra ï de hogyan? Tudjuk, hogy a BMP4 (bone morphogenetic protein 4) ®s CaM (calmodulin) 

g®nek t®rben ®s idŖben kis m®rt®kben elt®rŖ expresszi·ja az embri·ban hat§ssal van a csŖr nºveked®s®re, ²gy 

feltehetŖen fontos szab§lyoz· szerep¿k van a csŖr morfol·gia kialakul§s§ban (Abzhanov ®s mtsai, 2004 ®s 

2006, Mallarino ®s mtsai, 2011). Elt®r®sek a g®nek expresszi·j§ban elt®r®seket eredm®nyeznek az egyes 

fejlŖd®si ¼tvonalak aktiv§l§s§ban, amely kºvetkezt®ben k¿lºnbs®gek lesznek az ivar®rett egyedek csŖr®nek 

alakj§ban ®s m®ret®ben. Egyr®szt k²s®rleti eredm®nyek alapj§n a csŖrm®ret jelentŖs m®rt®kben ºrºklŖdŖ 

tulajdons§g, az ut·dok csŖrm®rete r®szben predikt§lhat· sz¿leik csŖrm®rete alapj§n. M§sr®szt nagyobb 

idŖl®pt®kben az eddig megismert egyedfejlŖd®si mechanizmus magyar§zatot adhat a tulajdons§g gyors 

evol¼ci·j§ra, az ºrºklŖdŖ elt®r®sekre a fajcsoporton bel¿l. Noha sz§mos k®rd®s tiszt§zatlan m®g, k¿lºnºsen a 

molekul§ris-egyedfejlŖd®si szervezŖd®si szinten, ismereteink bŖv¿l®s®vel egyre teljesebb k®pet alkothatunk 

p®ld§ul a term®szetes szelekci· k¿lºnbºzŖ szinteken jelentkezŖ hat§s§r·l, amellyel a gener§ci·k kºzºtti 

v§ltoz§st ®rtelmezt¿k. 

Az evol¼ci·biol·gia alapvetŖ c®lja a v§ltoz§s okainak megismer®se. Ahogy a fenti p®lda is szeml®lteti, 

®rtelmezni szeretn®nk hogyan ®s mi®rt kºvetkeztek be k¿lºnbºzŖ esem®nyek (evol¼ci·s l®p®sek) a m¼ltban, 

amelyek magyar§zatot adhatnak a jelenben tapasztalt mint§zatokra. Hogyan ®s mi®rt van hat§ssal a fizikai ®s 

biol·giai kºrnyezettŖl f¿ggŖ t§pl§l®k eloszl§s a csŖrm®ret eloszl§s§nak (v§ltozatoss§g§nak) gener§ci·r·l 

gener§ci·ra tºrt®nŖ v§ltoz§s§ra a popul§ci·ban? A v§laszhoz a szelekci·s t®nyezŖk mellett a v§ltozatoss§gra ®s 

                                                           
1Kor§bban 14, a Certhidea fusca ma k¿lºn faj. Az 5 genus (fajsz§mmal): Geospiza (6), Camarhynchus (5), Certhidea (2), Pinaroloxias (1), 

Platyspiza (1). A csoport rendszertani helyzete nem egy®rtelmŤ. A tangar§k (Thraupinae) alcsal§dj§ba, m§sok ink§bb k¿lºn alcsal§dba 

(Geospizinae) sorolj§k Ŗket a tangaraf®l®k (Thraupidae), m§sok szerint a s§rm§nyf®l®k (Emberizidae) csal§dj§n bel¿l. Teh§t nem val·di 
pintyek (Fringillidae). A K·kusz- (Keeling-) szigetrŖl ismert k·kuszpintyen (Pinaroloxias inornata) k²v¿l az ºsszes faj csak a Gal§pagos-

szigeteken ®l. P®ld§ink elsŖsorban a monofiletikus csoportot alkot· 3 fºldipinty fajra, Geospiza fortis, G. magnirostris ®s G. fuliginosa 

vonatkoznak, amelyek teh§t endemikus elterjed®s¿k, csak a Gal§pagos-szigeteken fordulnak elŖ. K®pek: evolution-textbook.org ([Barton ®s 
mtsai., 2007]) ®s NCBI Bookshelf ([Griffiths ®s mtsai., 2000]). 

http://evolution-textbook.org/content/free/figures/17_EVOW_Art/24_EVOW_CH17.jpg
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/books/NBK21757/figure/A4099/?report=objectonly
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²gy a v§ltoz§sra hat· egy®b, genetikai, fejlŖd®si t®nyezŖket, k®nyszereket, az egyedek tulajdons§gai 

ºrºklŖd®s®nek ®s kifejezŖd®s®nek m·dj§t is ismern¿nk kell. Ezek egy¿ttesen hat§rozz§k meg a popul§ci·kban 

gener§ci·r·l gener§ci·ra bekºvetkezŖ evol¼ci·s v§ltoz§s ir§ny§t ®s a v§ltoz§s sebess®g®t, amely nagyobb idŖ- 

®s t®rl®pt®kben tapasztalhat· jelens®geket, mint§zatokat eredm®nyez. ĉgy magyar§zatot ad egy faj popul§ci·i 

kºzºtt, vagy egy adott ®lŖhelyen azonos kºrnyezetben ®lŖ rokon fajok kºzºtt tapasztalt hasonl·s§gokra ®s 

k¿lºnbs®gekre. A jelens®gek, mint§zatok ®rtelmez®se sz¿ks®gszerŤen k¿lºnbºzŖ szervezŖd®si szinteket fog §t, a 

morfol·giai jellemzŖ evol¼ci·j§ra vonatkoz· k®rd®s¿nk val·j§ban a kifejezŖd®s mechanizmus§nak evol¼ci·j§ra 

vonatkozik. Enn®l fogva az evol¼ci·biol·gia m·dszerei is szerte§gaz·ak, a megfigyel®sek, laborat·riumi ®s 

terepi k²s®rletek, a k¿lºnbºzŖ t²pus¼ modellek egyar§nt fontosak. 

 Az evol¼ci·biol·gia megkºzel²t®si m·dja a biol·gia legtºbb diszcipl²n§j§t·l k¿lºnbºzik. A megfigyelt, ®s 

megfelelŖ m·don le²rt mint§zat alapj§n kºvetkeztet¿nk a folyamatra, a m¼ltban bekºvetkezett esem®nyekre a 

term®szettudom§nyokban megszokott hipot®zis-dedukci· metodik§j§t kºvetve: 

1. Hipot®zis megfogalmaz§sa a jelens®gre, mechanizmusra. Ez sokszor egy az elm®let alapj§n formaliz§lt 
modell. 

2. Predikci·k megfogalmaz§sa a hipot®zisek alapj§n (dedukci·), amely a t®nylegesen megfigyelhetŖ, m®rhetŖ 

saj§toss§gokra vonatkozik. 

3. AdatgyŤjt®s, majd a hipot®zisre vonatkoz· dºnt®s az adatok ®s a hipot®zis alapj§n v§rt mint§zat 
ºsszevet®s®vel (teszt). 

A f¿ggetlen tesztek sokas§ga §ltal t§mogatott, egym§ssal kapcsolatban §ll· hipot®zisek egy¿ttes®t nevezz¿k 

elm®letnek, amely k¿lºnbºzŖ jelens®geket magyar§z. Le²r§s alatt a kvantitat²v m®rŖsz§mokkal, 

ºsszef¿gg®sekkel tºrt®nŖ jellemz®st ®rtj¿k. Csak megfelelŖ m®rŖsz§mokkal tudunk olyan kvantitat²v 

ºsszehasonl²t§sokat v®gezni (p®ld§ul a k¿lºnbºzŖ szigeteken elŖfordul· Geospiza fajok csŖrm®ret®re), amely 

alapj§n a tºrt®netre kºvetkeztet¿nk. M§sr®szt a mint§zat alapj§n az azt gener§l· folyamatokra tºrt®nŖ 

kºvetkeztet®s nem trivi§lis probl®ma, k¿lºnºsen ha figyelembe vessz¿k az evol¼ci·s folyamatok soksz²nŤs®g®t, 

hiszen sz§mos k¿lºnbºzŖ folyamat kombin§ci· eredm®nyezhet hasonl· mint§zatot, melyek kºzºtt gyakran csak 

f¿ggetlen bizony²t®kkal tudunk dºnteni. A probl®m§t k¿lºnbºzŖ m®lys®gben reprezent§l· modellek szerepe 

kulcsfontoss§g¼, hiszen seg²ts®g¿kkel a k¿lºnbºzŖ kombin§ci·k lehets®ges kimenetele predikt§lhat·, ®s ²gy 

tesztelhetŖ. 

Darwin A fajok eredet®ben k®t sz§munkra kiemelkedŖen fontos hipot®zist fogalmazott meg (egyebek mellett). 

A lesz§rmaz§st, kºzºs Ŗsre visszavezethetŖ eredetet ®s divergenci§t ï az egy lesz§rmaz§si sorban bekºvetkezŖ 

m·dosul§st ®s a lesz§rmaz§si sorok elk¿lºn¿l®s®t (4. fejezet - Karakterek, popul§ci·k ®s fajok ®s 8. fejezet - 

Filogenetika 1. Koncepci·) ï ma m§r t®nyk®nt kezelj¿k, mivel bizony²t®kok sora t§masztja al§. M§sik 

hipot®zise a v§ltoz§s mechanizmus§ra vonatkozott: az ºrºklŖdŖ v§ltozatoss§gon kereszt¿l megnyilv§nul· 

term®szetes szelekci· szint®n t®ny a term®szettudom§nyok logik§ja ®rtelm®ben. Azonban az evol¼ci·nak egy®b 

okai is lehetnek, nem minden evol¼ci·s v§ltoz§st magyar§zhatunk szelekci·val. A k¿lºnbºzŖ folyamatok ®s 

t®nyezŖk, a mut§ci·, rekombin§ci·, g®n§raml§s, izol§ci·, genetikai sodr·d§s (drift), a term®szetes szelekci· 

sz§mos k¿lºnbºzŖ form§ja egy®b t®nyezŖkkel egy¿tt eredm®nyez evol¼ci·s v§ltoz§st, eredet ®s elterjed®s 

t®nyezŖinek egy¿ttese alkotja az evol¼ci· elm®let®t, amelynek alapjai (a fŖ tanok) stabilak a k¿lºnbºzŖ jellegŤ 

bizony²t®koknak kºszºnhetŖen. Term®szetesen az elm®let fejlŖd®se soha nem §ll meg, az is elk®pzelhetŖ hogy 

egyes r®szletek helytelennek bizonyulnak, hasonl·an b§rmely m§s term®szettudom§nyos elm®lethez. M§sr®szrŖl 

az evol¼ci· szeml®letm·dj§nak alakul§s§t k¿lºnºsen intenz²v nem tudom§nyos ®s tudom§nyos vit§k k²s®rik, 

ezek n®melyik®nek gyºkere sz§z ®ves m¼ltra tekint vissza. P®ld§ul egy tipikus, folyamatosan visszat®rŖ 

probl®ma forr§s a v§ltoz§s egy kiragadott szervezŖd®si szinthez tºrt®nŖ hozz§rendel®se. A neo-lamarkizmus ®s 

az ºrºklŖd®s koncepci·j§nak hib§s ®rtelmez®se, vagy a rosszul ®rtelmezett (®s §tdefini§lt) csoportszelekci· ezt 

kiv§l·an illusztr§lja (l§sd 10. fejezet - Evol¼ci·s egys®gek). A koncepci· m·dosul§s§ra p®lda a homol·gia 

fogalm§nak alakul§sa (biol·giai homol·gia, l§sd a Popul§ci·genetika jegyzetben). A tradicion§lis tºrt®neti 

homol·gi§t, hasonl· karakter §llapot oka a kºzºs ŖstŖl val· lesz§rmaz§s, ma m§r kiz§r·lag egy szervezŖd®si 

szintre vonatkoztatjuk. 

Az evol¼ci·s v§ltoz§s gener§ci·r·l gener§ci·ra bekºvetkezŖ v§ltoz§st jelent, amely sz§mos gener§ci·n 

kereszt¿l ism®tlŖdve jelentŖs k¿lºnbs®geket eredm®nyezhet a k¿lºnbºzŖ popul§ci·kba ®s fajokba sorolt 

egyedek kºzºtt. Makroevol¼ci· alatt a faji szint feletti evol¼ci·s v§ltoz§st ®rtj¿k, azonban ezen bel¿l tºbb 

k¿lºnbºzŖ ®rtelemben is haszn§lj§k. Mivel a v§ltoz§st nagy idŖl®pt®kben is a gener§ci·szintŤ folyamatokkal 

®rtelmezz¿k, c®lunk elsŖsorban annak t§rgyal§sa, hogy mik®ppen vezetnek a gener§ci·k szintj®n ®rtelmezett 

elemi folyamatok k¿lºnbºzŖ nagyl®pt®kŤ mint§zatokhoz t®rben ®s idŖben ®s hogyan tudunk erre kºvetkeztetni. 

http://expbio.bio.u-szeged.hu/ecology/evolucio/popgen/book.html
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2. fejezet - Tartalmi §ttekint®s 

A mikroevol¼ci·t, vagyis az elemi folyamatok egy¿ttes hat§s§t a popul§ci·ban, a gener§ci·r·l gener§ci·ra 

tºrt®nŖ v§ltoz§s alapfolyamatainak §ltal§nos elm®let®t csak rºviden ®rintj¿k (4. fejezet - Karakterek, popul§ci·k 

®s fajok, illetve r®szletesebben l§sd a Popul§ci·genetika jegyzetben). Noha az alapelvek b§rmely karakterre 

®rv®nyesek, a molekul§ris (5. fejezet - A molekul§ris evol¼ci· alapjai ®s 6. fejezet - Evol¼ci· DNS szekvenci§k 

szintj®n) ®s morfol·giai vagy viselked®si (7. fejezet - Kvantitat²v jellegek, a fenot²pusos v§ltozatoss§g) 

jellemzŖk sz§mos tekintetben elt®rnek ï de az egyed jellemzŖirŖl (genomja m®ret®rŖl, sz²n mint§zat§r·l vagy 

rejtŖz®si viselked®s®rŖl) besz®l¿nk. Ha a karakterek v§ltozatoss§ga evol¼ci·s divergencia kºvetkezm®nye, 

akkor egyes morfol·giai vagy molekul§ris tulajdons§gokat, mint a lesz§rmaz§si kapcsolatokra utal· markereket 

felhaszn§lhatjuk a rokons§gi kapcsolatok becsl®s®re, p®ld§ul az ²gy kapott filogenetika (8. fejezet - Filogenetika 

1. Koncepci· ®s 9. fejezet - Filogenetika 2. Rekonstrukci·) a makroevol¼ci·s mint§zatok ®rtelmez®s®ben 

alapvetŖ szerepŤ. Noha kit¿ntetett jelentŖs®gŤ evol¼ci·s egys®g az egyed, ²gy a v§ltoz§s egys®ge az egyedek 

alkotta popul§ci·, sz§mos alapvetŖ saj§toss§g nem ®rtelmezhetŖ ebben a megkºzel²t®sben. Az evol¼ci·s 

v§ltoz§s logik§ja azonban kiterjeszthetŖ ezekre az esetekre is, az elm®let §ltal§nos²that· (10. fejezet - Evol¼ci·s 

egys®gek). K¿lºn t§rgyaljuk a biotikus t®nyezŖket, mint szelekci·s t®nyezŖket (11. fejezet - Koevol¼ci· 1. 

Koncepci· ®s 12. fejezet - Koevol¼ci· 2. Kºzºss®gek evol¼ci·ja), hiszen a diverzifik§ci· meghat§roz· t®nyezŖi. 

A molekul§ris ®s morfol·giai szinten ®rtelmezett v§ltozatoss§g kºzºtti kapcsolat komplex. Egy morfol·giai 

jellemzŖ (vagy §ltal§ban egy kvantitat²v jelleg) v§ltozatoss§ga gyakran nem ®rtelmezhetŖ puszt§n a genetikai 

(pontosabban ºrºklŖdŖ) v§ltozatoss§g alapj§n. A fenot²pus aktu§lis kºrnyezettŖl f¿ggŖ kifejezŖd®se, a 

k¿lºnbºzŖ jellegŤ k®nyszerek alapvetŖ t®nyezŖi a nagyl®pt®kŤ evol¼ci·nak (13. fejezet - Makroevol¼ci·: 

mint§zatok t®rben ®s idŖben). A modellek kulcsfontoss§g¼ak a mechanizmusra tºrt®nŖ kºvetkeztet®sben, de 

fontos szerephez jutnak a mint§zatok le²r§s§ban, felismer®s®ben is. A modellek k¿lºnbºzŖ t²pusaival 

tal§lkozhatunk a gyakorlatban (14. fejezet - Evol¼ci·s modellek 1. A modellek t²pusai). K¿lºn t§rgyaljuk az 

adapt²v evol¼ci· k®t fontos modell t²pus§t, az optimaliz§ci·s modelleket (15. fejezet - Evol¼ci·s modellek 2. 

Optimaliz§ci·) ®s az evol¼ci·s j§t®kokat (16. fejezet - Evol¼ci·s modellek 3. J§t®kelm®let). 

http://expbio.bio.u-szeged.hu/ecology/evolucio/
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3. fejezet - C®lkitŤz®s 

A jegyzet c®lja az alapvetŖ makroevol¼ci·s mint§zatok, az ezeket gener§l· mechanizmus ®s az elemz®s¿khºz 

haszn§lt m·dszerek bemutat§sa. A legalapvetŖbb megkºzel²t®si m·dokat ®rintj¿k, a jegyzet c®lja elsŖsorban a 

lehetŖs®gek bemutat§sa, amely seg²ts®get ny¼jt a diszcipl²na szerte§gaz· szakirodalm§ban tºrt®nŖ 

eligazod§shoz. A jegyzet kumulat²v szerkezetŤ, vagyis a leck®k egym§sra ®p¿lŖ logikai egys®gek, kiv®ve a 

fŖleg m·dszertani r®szeket (9. fejezet - Filogenetika 2. Rekonstrukci·, 14. fejezet - Evol¼ci·s modellek 1. A 

modellek t²pusai, 15. fejezet - Evol¼ci·s modellek 2. Optimaliz§ci· ®s 16. fejezet - Evol¼ci·s modellek 3. 

J§t®kelm®let). Folyamatos kºvet®se, illetve a fejezetek v®g®n tal§lhat· ºnellenŖrzŖ k®rd®sek megv§laszol§sa 

javasolt (megold§sok: B. f¿ggel®k - V§laszok, megold§sok). 
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II. r®sz - Leck®k 
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4. fejezet - Karakterek, popul§ci·k ®s 
fajok 

1. Ćttekint®s 

1.1. C®lkitŤz®s 

A fejezet c®lja rºviden §ttekinteni az evol¼ci·s v§ltoz§s (mikroevol¼ci·) legfontosabb t®nyezŖit, elemi 

folyamatait, amelyek a nagyobb l®pt®kŤ v§ltoz§s alapj§t k®pezik. R®szletes t§rgyal§suk nem c®lunk, a 

koncepci·t l§sd p®ld§ul a Popul§ci·genetika jegyzetben. 

1.2. Tartalom 

MindenekelŖtt az evol¼ci·s v§ltoz§s fontosabb egys®geit, az ehhez kapcsol·d· alapfogalmakat tekintj¿k §t, 

majd a v§ltoz§st okoz· fŖbb t®nyezŖket t§rgyaljuk. Mivel k®rd®seink alapvetŖen faji szintŤ mint§zatokra 

vonatkoznak, rºviden §ttekintj¿k mit is ®rt¿nk faj, illetve fajk®pzŖd®s (speci§ci·) alatt, hogyan vezethet a 

popul§ci·k divergenci§ja fajk®pzŖd®shez. V®g¿l rºviden ®rintj¿k a nagyl®pt®kŤ (makroevol¼ci·s) mint§zatokra 

tºrt®nŖ §ltal§nos²t§s k®rd®s®t, hogyan lesz az elemi v§ltoz§sb·l nagyl®pt®kŤ v§ltoz§s, vagyis hogyan 

magyar§zhatj§k az elemi t®nyezŖk a t®nylegesen bekºvetkezett esem®nyek sorozat§t le²r· evol¼ci·s tºrt®netet. 

2. Evol¼ci·s v§ltoz§s 

Evol¼ci·s v§ltoz§s.  Evol¼ci·s v§ltoz§s alatt gener§ci·r·l gener§ci·ra tºrt®nŖ v§ltoz§st ®rt¿nk. A v§ltoz§s 

tulajdons§gok eloszl§s§ra (vagyis a v§ltozatoss§gra) vonatkozik, ²gy popul§ci·kban ®rtelmezhetŖ. Az egyedek 

k¿lºnbºzŖ tulajdons§gokkal (karakter §llapotokkal) rendelkezhetnek, ezeknek a tulajdons§goknak a gyakoris§ga 

nŖhet vagy csºkkenhet a popul§ci·ban ï egys®g¿nk az egyed, mert a tulajdons§gokat egyedekhez rendelj¿k, a 

v§ltoz§s egys®ge pedig a popul§ci·, ahol a gyakoris§got ®s annak v§ltoz§s§t ®rtelmezz¿k. A popul§ci· egy 

t®nyleges szaporod§si egys®g (genetikai vagy mendeli popul§ci·), de az idŖbeli v§ltoz§s egys®g®t, a gener§ci·t 

is a szaporod§ssal defini§ljuk. Szaporod§s alatt az ivaros szaporod§st ®rtj¿k. A v§ltozatoss§g m®rt®ke lehet 

§lland· (konstans) egy stabil egyens¼lyi §llapotban l®vŖ popul§ci·ban sz§mos gener§ci·n kereszt¿l, ekkor stabil 

egyens¼lyi v§ltozatoss§gr·l (polimorfizmusr·l) besz®l¿nk. Ekkor nincs evol¼ci·s v§ltoz§s, azonban a 

v§ltozatoss§got a k¿lºnbºzŖ elemi folyamatok kiegyens¼lyozotts§ga biztos²tja. A gener§ci·k sorozat§n 

kereszt¿l tart· v§ltoz§s (popul§ci·n bel¿li evol¼ci·s v§ltoz§s) hat§s§ra a popul§ci·k egym§st·l fokozatosan 

elk¿lºn¿lnek, a folyamatot a popul§ci·k divergenci§j§nak nevezz¿k. A divergencia popul§ci·k (mint 

objektumok, entit§sok csoportja) ®s karakterek (az objektumok jellemzŖi) differenci§l·d§s§t, elk¿lºn¿l®s®t, az 

objektumok ®s tulajdons§gaik gyakoris§g§nak v§ltoz§s§t egyar§nt jelentheti egy Ŗsi §llapotb·l kiindulva, vagyis 

objektumok ®s tulajdons§gaik ¼j lesz§rmaz§si sorait eredm®nyezi egy kºzºs ŖsbŖl (Ŗsi popul§ci·, Ŗsi karakter 

§llapot) kiindulva (4.1. §bra - Divergencia). 

4.1. §bra - Divergencia 

http://expbio.bio.u-szeged.hu/ecology/evolucio/
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Az evol¼ci·s v§ltoz§s idŖbeli egys®ge a gener§ci·, vagyis egyedek szaporod§s§val ®rtelmezz¿k egy 

popul§ci·ban (sz¿rke n®gyzetek ®s kinagy²tott inzert). Amennyiben a tulajdons§g ºrºklŖdik, a szaporod§si 

egys®g az egyedek gener§ci·k kºzºtti hasonl·s§g§t eredm®nyezi a k®rd®ses tulajdons§gban. Lesz§rmaz§si sorok 

fokozatos elk¿lºn¿l®s®nek (divergenci§j§nak) oka lehet az, hogy az egyik lesz§rmaz§si sorban megjelent ¼j 

karakter §llapot nem terjed el a m§sikban, mert az egyedeik kºzºtti szaporod§s korl§tozott (vagyis k®t 

k¿lºnbºzŖ szaporod§si egys®grŖl, popul§ci·r·l besz®l¿nk). Ilyen korl§toz· t®nyezŖ lehet a fºldrajzi izol§ci· 

(divergencia allopatrikus popul§ci·kban), de a divergencia bekºvetkezhet szimpatrikus popul§ci·kban is 

(elk¿lºn¿l®s oka az ¼j karakter §llapot). Kºzºs Ŗs¿ktŖl idŖben elt§volodva a k®t lesz§rmaz§si sor egyedei egyre 

tºbb tulajdons§gban k¿lºnbºznek, vagyis a hasonl·s§g fokozatosan csºkken. A divergencia a szaporod§sra, 

p®ld§ul a p§rv§laszt§sra is hat§ssal levŖ karaktereket is ®rintheti, ak§r fajk®pzŖd®sre is vezethet. 

Elemi folyamatok: eredet ®s elterjed®s.  Az elemi folyamatok, t®nyezŖk a kºvetkezŖ gener§ci·ra bekºvetkezŖ 

v§ltoz§s okai, a v§ltoz§st a popul§ci· ezekre adott v§lasz§nak tekintj¿k. Legfontosabb folyamat az ºrºklŖd®s, 

tipikusan ez tulajdons§gok (fenot²pus) genetikai ºrºklŖd®s®t jelenti, amely a szaporod§s sor§n realiz§l·dik1, a 

tov§bbiakban ºrºklŖd®s alatt ezt ®rtj¿k. Az evol¼ci·s v§ltoz§s k®t l®p®sre bonthat·, a v§ltozatoss§g eredet®re ®s 

a terjed®sre, egy v§ltozat elterjed®s®re. Az eredet tekintet®ben a legfontosabb folyamat a mut§ci·, de k¿lºnºsen 

kis idŖl®pt®kben a rekombin§ci· hat§sa is alapvetŖ a popul§ci· v§ltozatoss§g§ra. A popul§ci·beli elterjed®s k®t 

fŖ folyamata a genetikai sodr·d§s (drift) ®s a term®szetes szelekci·. Genetikai sodr·d§s alatt all®l gyakoris§g 

fluktu§ci·t ®rt¿nk, vagyis a v§ltoz§st a v®letlennek tulajdon²tjuk, melynek sz§mos oka lehet. Hat§s§ra egy all®l 

fix§l·dik a popul§ci·ban, ez b§rmelyik egyedi all®l lehet azonos es®llyel. A terjed®s sebess®ge (v§ltoz§s 

m®rt®ke egy gener§ci·ba) az effekt²v popul§ci·m®ret f¿ggv®nye (l§sd 6. fejezet - Evol¼ci· DNS szekvenci§k 

szintj®n). Ezzel szemben a term®szetes szelekci· hat§sa a k¿lºnbºzŖ tulajdons§gokon kereszt¿l realiz§l·dik 

(l§sd 7. fejezet - Kvantitat²v jellegek, a fenot²pusos v§ltozatoss§g), hat§s§t a fenot²puson kereszt¿l ®rtelmezz¿k a 

fitnesz (r§termetts®g) seg²ts®g®vel. A fitnesz a kºvetkezŖ gener§ci·hoz val· v§rhat· hozz§j§rul§st fejezi ki, 

amely a szaporod§st ®s t¼l®l®st befoly§sol· tulajdons§gok f¿ggv®nye az adott kºrnyezetben. A szelekci· hat§sa 

                                                           
1A sokszoroz·d§s ®s ºrºklŖd®s logikailag egym§st·l f¿ggetlen. C®lszerŤ a kettŖt egym§st·l elv§lasztani, hiszen p®ld§ul az ºrºklŖd®snek 

egy®b m·djai is fontosak lehetnek egyes esetekben, vagyis nem ®rtelmezhetŖek p®ld§ul all®l szegreg§l·d§ssal ®s ¼jra kombin§l·d§ssal (l§sd 
10. fejezet - Evol¼ci·s egys®gek). 
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ºsszetett (l§sd 10. fejezet - Evol¼ci·s egys®gek), egyar§nt eredm®nyezheti elŖnyºs tulajdons§g fix§l·d§s§t ®s a 

popul§ci· egyens¼lyi polimorfizmus§t, p®ld§ul ha a fitnesz negat²v gyakoris§gf¿gg®st mutat (4.2. §bra - Negat²v 

gyakoris§gf¿ggŖ szelekci·). JelentŖs elt®r®sek lehetnek a karakterek evol¼ci·j§nak sebess®g®ben (mozaik 

evol¼ci·). Ellent®tben a genetikai sodr·d§ssal, a szelekci· nem egyforma m®rt®kben ®rinti a teljes genomot. Az 

evol¼ci·s v§ltoz§s azonban sz§mos tov§bbi t®nyezŖ t®nyezŖtŖl is f¿gg, ²gy p®ld§ul a p§rv§laszt§si rendszertŖl. 

Mind a drift, elt®rŖ all®l fix§l·d§sa a v®letlen kºvetkezt®ben, mind a szelekci·, m§s kºrnyezetben m§s 

tulajdons§g lehet elŖnyºs, eredm®nyezheti a popul§ci·k divergenci§j§t. A popul§ci·k kºzºtti g®n§raml§s is 

meghat§roz· szerepŤ folyamat. A popul§ci·k kºzºtti k¿lºnbs®geket csºkkenti, alapvetŖ hat§ssal van 

divergenci§ra ®s ezzel a nagyobb l®pt®kŤ mint§zatok kialakul§s§ra. A v§ltozatoss§got teh§t egyidejŤleg sz§mos 

folyamat form§lja, ezek jelentŖs®g®ben k¿lºnbs®gek lehetnek. ĉgy p®ld§ul a g®n§raml§s hat§sa elhanyagolhat·, 

ha a c®lpopul§ci·ban intenz²v szelekci· hat az ¼j v§ltozatok ellen. P®ld§ul a bev§ndorl· egyedek k®rd®ses 

tulajdons§gai semlegesek a forr§s popul§ci·ban, mondjuk a kis m®rt®kŤ kompet²ci· miatt, azonban a 

c®lpopul§ci·ban m§r h§tr§nyosak, ahol intenz²v a kompet²ci·. De a szelekci· ®s drift egy¿ttes hat§sa is olyan 

mint§zatokat eredm®nyezhet, amely ºnmag§ban egyik folyamattal sem ®rtelmezhetŖ (4.3. §bra - Szelekci· ®s 

drift, anim§ci·, R k·d). Ha csak a terjed®st n®zz¿k egy popul§ci·ban, a fenot²pus evol¼ci· (morfol·gia, 

viselked®s, l§sd 7. fejezet - Kvantitat²v jellegek, a fenot²pusos v§ltozatoss§g) meghat§roz· t®nyezŖje a szelekci·, 

m²g a molekul§ris v§ltozatoss§got jelentŖs m®rt®kben a drift form§lja (6. fejezet - Evol¼ci· DNS szekvenci§k 

szintj®n). 

4.2. §bra - Negat²v gyakoris§gf¿ggŖ szelekci· 

 

Gyakoris§gf¿ggŖ szelekci·r·l besz®l¿nk, ha a fitnesz az all®l vagy genot²pus gyakoris§gok f¿ggv®nye. Az §bra 

a negat²v gyakoris§gf¿gg®st szeml®lteti diploid esetben, ahol a fitnesz a genot²pus gyakoris§g nºveked®s®vel 

ar§nyosan csºkken. P®ld§nkban a genot²pus fitnesz w11 = 1-sp2, w22 = 1-sq2 a homozig·t§kra ®s w12 = 1-2spq a 

heterozig·t§ra (piros sz²n), ahol p az 1. all®l relat²v gyakoris§ga (x tengely), k®t all®lt felt®telezve a m§sik® 

ekkor q=1-p, a p§rv§laszt§s v®letlenszerŤ ®s a szelekci· koefficiens s=0,1. Ekkor p=q=0,5 all®l gyakoris§g 

®rt®kekn®l a popul§ci· stabil egyens¼lyi §llapotban van, vagyis a popul§ci· ehhez az §llapothoz tart b§rmely 

animations/anim01.html
R/seldrift.r
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polimorf §llapotb·l kiindulva (p=0 ®s p=1 instabil egyens¼lyi §llapotok). Ha az egyik all®l gyakoris§ga 0,5 

®rt®kn®l kisebb, akkor a gyakoris§g nŖ (hiszen a fitnesz nagyobb), m²g nagyobb gyakoris§g ®rt®k eset®n csºkken 

(a fitnesz kisebb). £rdemes megjegyezni, hogy itt nincs heterozig·ta elŖny, amely konstans genot²pus fitnesz 

eset®n a stabil egyens¼lyi polimorfizmus felt®tele (a p®ld§ban egyens¼lyban w11=w22= 0,975 ®s w12 = 0,95), 

gyakoris§gf¿ggŖ esetben sz§mos k¿lºnbºzŖ forgat·kºnyv lehets®ges. Tov§bb§ a szelekci· hat§s§t a p®ld§ban az 

all®l ®s genot²pus gyakoris§gra ®rtelmezt¿k (egyszerŤ karakter) az evol¼ci· genetikai elm®lete alapj§n (l§sd m®g 

16. fejezet - Evol¼ci·s modellek 3. J§t®kelm®let). Hartl ®s Clark (2007) alapj§n. 

4.3. §bra - Szelekci· ®s drift 

 

Drift ®s szelekci· egy¿ttes hat§sa az all®l gyakoris§g v§ltoz§s§ra. Az elŖnyºs all®l szelekci· hat§s§ra elterjed 

(diploid szelekci·s modell elŖnyºs domin§ns all®lra, ir§ny²t· szelekci·, s=0,2). (A) Kis popul§ci·ban a drift 

hat§sa jelentŖsebb, 6 popul§ci·ban az elŖnyºs all®l fix§l·dott, m²g egyben a h§tr§nyos (ellent®tben azzal, amit 

csak szelekci·val, vagy csak drifttel v§rn§nk). (B) Nagyobb popul§ci·ban alapvetŖen m§r a szelekci· hat§sa 

domin§l. Ha a popul§ci·k gener§ci·nk®nti all®l gyakoris§g §tlag§nak v§ltoz§s§t n®zz¿k (piros szaggatott vonal), 

az elŖnyºs all®l gyakoris§ga nºvekszik. Csak drift hat§s§ra nem v§rjuk ennek v§ltoz§s§t. Min®l nagyobb a 

popul§ci· m®rete, ann§l kisebb a drift jelentŖs®ge, egy¿ttes hat§suk azonban a szelekci· intenzit§s§nak (s 

szelekci·s koefficiens) is f¿ggv®nye. 

Faj, fajk®pzŖd®s.  Faj alatt egy potenci§lis reprodukt²v egys®get ®rt¿nk (biol·giai fajkoncepci·), ²gy a 

fajk®pzŖd®s (speci§ci·) a reprodukt²v izol§ci·t eredm®nyezŖ tulajdons§gok (reprodukt²v barrier) evol¼ci·j§t 

jelenti. Azonban a faj fogalm§ra egy®b koncepci·k is l®teznek (4.4. §bra - Fajkoncepci·k). Reprodukt²v 

barrierek k¿lºnbºzŖ tulajdons§gok lehetnek, a fajk®pzŖd®s gyakran a k¿lºnbºzŖ popul§ci·k adapt²v 

evol¼ci·j§nak mell®kterm®ke. A biol·giai koncepci· alkalmaz§sa sokszor nem egy®rtelmŤ2. A fajk®pzŖd®snek 

k¿lºnbºzŖ t²pusai lehetnek, ²gy p®ld§ul az egym§st·l elk¿lºn¿lŖ popul§ci·k fºldrajzi elterjed®si kapcsolata 

alapj§n besz®lhet¿nk allopatrikus ®s szimpatrikus speci§ci·r·l, illetve a parapatrikus speci§ci· §tmenetet k®pez 

az allopatrikus ®s szimpatrikus kºzºtt. Emellett egy®b feloszt§si szempontok is l®teznek. A k¿lºnbºzŖ 

lesz§rmaz§si sorokb·l (popul§ci·k, kºzeli rokon fajok) sz§rmaz· egyedek szaporod§sa eset®n hibridiz§ci·r·l 

besz®l¿nk, a fºldrajzi r®gi·t, ahol a hibridiz§ci· tºrt®nik hibridz·n§nak nevezz¿k (4.5. §bra - A fajk®pzŖd®s 

t²pusai). 

4.4. §bra - Fajkoncepci·k 

                                                           
2A potenci§lis reprodukt²v egys®g a gyakorlatban nehezen tesztelhetŖ (t®nyleges szaporod§ssal defini§ltuk a popul§ci·t). Sokszor ez®rt 

egyszerŤen a tulajdons§gok hasonl·s§ga alapj§n tekintj¿k egy faj allopatrikus popul§ci·it egy biol·giai fajnak (ami m§s koncepci·kban a 

defin²ci· r®sze), ami viszont m§r probl®m§s lehet, hiszen a hasonl·s§g nem biztos, hogy reprodukt²v egys®gre, lesz§rmaz§si kapcsolatokra 
utal. R®szletesebben l§sd p®ld§ul a Popul§ci·genetika jegyzetben. 

http://expbio.bio.u-szeged.hu/ecology/evolucio/
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1-9 k¿lºnbºzŖ jellemzŖk divergenci§j§t szeml®lteti, amelyet az egyes fajkoncepci·k krit®riumk®nt kezelnek 

(fenot²pusos elk¿lºn¿l®s, diagnosztiz§lhat·s§g, ºkol·giai elk¿lºn¿l®s, reprodukt²v izol§ci·, reciprok 

monofiletikuss§g stb.). 1 elŖtt minden fajkoncepci· alapj§n egy, 9 ut§n pedig k®t fajr·l besz®l¿nk, hiszen 

elegendŖ idŖ eltelt®vel az elk¿lºn¿l®s minden tekintetben (fenot²pus, ºkol·gia, reprodukt²v izol§ci· stb.) 

egy®rtelmŤv® v§lik. Azonban a kettŖ kºzºtt a koncepci·kban k¿lºnbs®gek vannak annak alapj§n, hogy mit 

tekintenek elsŖdlegesen fontosnak. De Queiroz (2007) alapj§n. 

4.5. §bra - A fajk®pzŖd®s t²pusai 

 

A fajk®pzŖd®s t²pusai fºldrajzi elterjed®s alapj§n, vagyis az oszt§lyoz§s szempontja a popul§ci·k fizikai 

izol§ci·j§nak m®rt®ke a reprodukt²v izol§ci· megjelen®se sor§n. S§rga az Ŗsi popul§ci·, a k®k ®s piros sz²n 

§rnyalatok pedig a differenci§ci· folyamat§ra utalnak (fokozatos divergencia). A zºld sz²n a hibridz·n§t 

jelk®pezi, amely lehet elsŖdleges (pl. parapatrikus speci§ci· eset®n) vagy m§sodlagos. M§sodlagos a hibridz·na 

p®ld§ul ha allopatrikus popul§ci·kb·l kiindulva az elterjed®si ter¿let nºveked®s®nek kºvetkezt®ben ¼jra 

parapatrikus vagy szimpatrikus elterjed®srŖl besz®lhet¿nk ®s reprodukci· tºrt®nik, vagyis nem teljes az izol§ci·. 
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Allopatrikus speci§ci· eset®n a divergencia fºldrajzi izol§ci·ban, szimpatrikus speci§ci· eset®n a karakter 

divergencia szimpatrikus popul§ci·kban kºvetkezik be.Futuyma (2009) alapj§n. 

Evol¼ci·s tºrt®net.  Nagyobb idŖl®pt®kben, sz§mos gener§ci·n kereszt¿l az evol¼ci·s v§ltoz§s lesz§rmaz§si 

soron bel¿li v§ltoz§s (anagenezis) ®s lesz§rmaz§si sorok sz®tv§l§sa (kladogenezis) l®p®sek sorozata. Đj karakter 

§llapotok jelennek meg egyes lesz§rmaz§si sorokban ®s terjednek el. A folyamatot, amely sor§n az Ŗsi karakter 

§llapotot egy ¼j v§ltja fel, vagyis egy ¼j §llapot jelenik meg ®s terjed el, szubsztit¼ci·nak (helyettes²t®snek) 

nevezz¿k. Ha az elterjed®s szelekci· hat§s§ra tºrt®nik, akkor adapt²v evol¼ci·r·l besz®l¿nk, ®s az elŖnyºs 

tulajdons§got, amely birtok§ban a reprodukt²v siker nagyobb az adott kºrnyezetben, adapt§ci·nak nevezz¿k, 

amely ²gy a szelekci·hoz kºtŖdŖ koncepci·. De az evol¼ci· nem sz¿ks®gszerŤen adapt²v folyamat. P®ld§ul a 

genetikai sodr·d§ssal tºrt®nŖ elterjed®s (neutr§lis evol¼ci·) sem eredm®nyez alkalmazkod§st a kºrnyezethez. 

Popul§ci·k divergenci§ja ¼j fajokat eredm®nyezhet (4.1. §bra - Divergencia), amelyek tov§bbi taxonoknak 

lehetnek az Ŗsei. A lesz§rmaz§si folyamat ²gy egy hierarchikus rendszert eredm®nyez (filogenetikai rendszer), 

amelyben a lesz§rmaz§si (rokons§gi) kapcsolatokra k¿lºnbºzŖ karakter §llapotok utalhatnak (4.6. §bra - 

Filogenetikai rekonstrukci· apomorf jellemzŖkkel, l§sd 8. fejezet - Filogenetika 1. Koncepci·). A filogenetika 

koncepci·ja a kºzºs Ŗs hierarchi§n ®s divergenci§n alapul, amelyet filogenetikai f§kkal szeml®ltethet¿nk. 

Azonban az evol¼ci· nem minden esetben ilyen term®szetŤ, p®ld§ul hibridiz§ci· eset®n sem (4.7. §bra - 

Hibridiz§ci·). Fajok, taxonok lesz§rmaz§si kapcsolatainak ismeret®ben tudunk a karakterek evol¼ci·j§ra 

kºvetkeztetni (4.8. §bra - Karakter evol¼ci·). Noha a faji szint feletti v§ltoz§s is a gener§ci· szintŤ folyamatok 

kºvetkezm®nye, sz§mos gyakori mint§zat tov§bbi magyar§zatra szorul (l§sd 13. fejezet - Makroevol¼ci·: 

mint§zatok t®rben ®s idŖben). 

4.6. §bra - Filogenetikai rekonstrukci· apomorf jellemzŖkkel 

 

A h§rom egyedi eredetŤ sz§rmaztatott homol·g tulajdons§g (apomorf karakter §llapot) alapj§n elk¿lºn²thetj¿k a 

Tetrapoda, ezen bel¿l az Amniota ®s ezen bel¿l Madarak monofiletikus csoportjait. De ezek a karakter §llapotok 

nem informat²vak p®ld§ul az emlŖsºk elk¿lºn²t®s®re, vagy a madarakon bel¿li tov§bbi differenci§l·d§sra. A 
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kºrºk a h§rom karakter §llapotot szeml®ltetik az egyes taxonokban, a sz¿rke az Ŗsi §llapot. Az egyedi eredetŤ 

apomorf jellemzŖkkel, amelyek k¿lºnbºzŖ idŖpontokban jelentek meg az evol¼ci· sor§n, elm®letileg az ®lŖvil§g 

hierarchi§ja rekonstru§lhat·, ²gy egy objekt²v, a val·di lesz§rmaz§st t¿krºzŖ filogenetikai rendszer k®pezhetŖ. A 

gyakorlatban azonban p®ld§ul a gyors adapt²v divergencia kºvetkezt®ben nem biztos, hogy ilyen karakter 

§llapotok fennmaradtak, illetve azonos²t§suk sem egy®rtelmŤ (l§sd m®g 8. fejezet - Filogenetika 1. Koncepci·). 

4.7. §bra - Hibridiz§ci· 

 

Hibridiz§ci· eset®n a k¿lºnbºzŖ karakterek elt®rŖ lesz§rmaz§si kapcsolatokra utalhatnak annak f¿ggv®ny®ben, 

hogy a hibrid tulajdons§ga melyik Ŗs®tŖl sz§rmazik. A B fajnak egyes apomorf jellemzŖk alapj§n ink§bb a C (A 

§bra), m§sok alapj§n ink§bb az A (B §bra) a testv®rfaja. Taxonok evol¼ci·s tºrt®nete hibridiz§ci· eset®n nem 

szeml®ltethetŖ filogenetikai f§val, ehhez filogenetikai h§l·zatok kellenek, ahol az §gak ºsszeolvad§sa is 

lehets®ges (C §bra). Karakterek kºzºtti ellentmond§s azonban nem csak hibridiz§ci· miatt lehets®ges, hasonl· 

mint§zatot eredm®nyezhet p®ld§ul a fennmaradt Ŗsi polimorfizmus is, ha a lesz§rmaz§si sorok rendezŖd®se nem 

teljes (6. fejezet - Evol¼ci· DNS szekvenci§k szintj®n). 

4.8. §bra - Karakter evol¼ci· 

 

A kºrºk a f§n a karakter §llapotokat szeml®ltetik (k®k vagy piros), k®rd®s¿nk a karakter evol¼ci·j§ra, vagyis a 

v§ltoz§sok sorozat§ra vonatkozik. Ćltal§ban megfelelŖ fossz²li§k hi§ny§ban csak a recens fajok 

ºsszehasonl²t§s§val tudunk a karakter evol¼ci·ra kºvetkeztetni. Ezen a logik§n alapul a komparat²v m·dszer, 

ahol az egyes tulajdons§got adapt§ci·nak tekintj¿k. Az §br§n A-D k¿lºnbºzŖ recens fajok, ezek karakter 

§llapot§t (a faj minden egyede ezzel rendelkezik) ®s lesz§rmaz§si kapcsolat§t (a filogenetikai f§t, amire a 

karakter §llapotokat lek®pezt¿k) ismerj¿k. K¿lºnbºzŖ hipot®ziseket fogalmazhatunk meg a tulajdons§g 

evol¼ci·j§ra. P®ld§ul az §bra k®t k¿lºnbºzŖ lehets®ges tºrt®netet szeml®ltet a sz§mos lehetŖs®g kºz¿l. A 

vonalak a karakter §llapot szubsztit¼ci·kra utalnak. (A) Ha a pirossal jelzett §llapot C ®s D kºzºs Ŗs®ben jelent 

meg, a tapasztalt mint§zat k®t v§ltoz§ssal ®rtelmezhetŖ (C fajban ¼jra meg kell jelennie az Ŗsi k®k §llapotnak, a 

folyamatot karakter reverzi·nak nevezz¿k). (B) Mivel a mint§zat egy v§ltoz§ssal is ®rtelmezhetŖ, ezt tartjuk 

val·sz²nŤbbnek a parszim·nia elve alapj§n. Azonban a parszim·nia elv®nek alkalmaz§sa az evol¼ci·ra 

vitathat·, p®ld§ul a reverzi· elŖfordul, sŖt gyakori is lehet (13. fejezet - Makroevol¼ci·: mint§zatok t®rben ®s 

idŖben). Az Ŗsi §llapotok becsl®s®re, ²gy a karakter evol¼ci· rekonstrukci·j§ra k¿lºnbºzŖ m·dszerek ismertek. 
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3. ¥sszefoglal§s, k®rd®sek 

3.1. ¥sszefoglal§s 

Az evol¼ci·s v§ltoz§s gener§ci·r·l gener§ci·ra bekºvetkezŖ v§ltoz§st jelent a popul§ci·ban, amely k¿lºnbºzŖ 

folyamatok ï mut§ci·, rekombin§ci·, genetikai sodr·d§s, term®szetes szelekci· ®s g®n§raml§s ï egy¿ttes 

hat§s§nak kºvetkezm®nye. A v§ltoz§st ºrºklŖdŖ jellegekre ®rtelmezz¿k, mivel a folyamatok ezekre gyakorolt 

hat§sa sz§mottevŖ tºbb gener§ci·n kereszt¿l. Tºbb gener§ci·t tekintve a v§ltoz§st popul§ci·n bel¿l bekºvetkezŖ 

v§ltoz§sra (m·dosul§sra) ®s popul§ci·k divergenci§j§ra bontjuk. A fokozatos divergencia fajszintŤ 

differenci§ci·t eredm®nyezhet, a faj alatt egy potenci§lis reprodukt²v egys®get ®rt¿nk. A fajk®pzŖd®s ²gy a 

reprodukt²v izol§ci· kialakul§s§t jelenti, azonban h§tter®ben nincs speci§lis mechanizmus, gyakran p®ld§ul 

popul§ci·k adapt²v divergenci§j§nak mell®kterm®ke. Fajok, taxonok l®pt®k®ben (az ®lŖvil§g tºrt®net®nek 

le²r§sa, az evol¼ci·s tºrt®net) §ltal§ban az eredet ®s elterjed®s folyamatai egy¿ttesen ®rdekesek (az a v§ltozat az 

®rdekes, amely el is terjedt), vagyis szubsztit¼ci·kr·l besz®l¿nk. Popul§ci·k divergenci§j§b·l kiindulva 

®rtelmezhetŖ a nagyl®pt®kŤ kºzºs Ŗs hierarchia, a lesz§rmaz§si kapcsolatokat szeml®ltetŖ filogenetikai fa is. 

Azonban az evol¼ci·s v§ltoz§s nem biztos, hogy divergens, erre egy p®lda a hibridiz§ci·. A filogenetikai 

kapcsolatok ismerete (megb²zhat· becsl®se) a nagyl®pt®kŤ mint§zatok ®rtelmez®s®ben alapvetŖ, p®ld§ul a 

karakter evol¼ci·t is a karakter §llapotoknak a taxonok filogenetikai f§j§ra tºrt®nŖ lek®pez®s®vel rekonstru§ljuk. 

3.2. Aj§nlott irodalom 

L§sd az elŖsz·ban aj§nlott §ltal§nos irodalmakat az evol¼ci·r·l. 

3.3. ¥nellenŖrzŖ k®rd®sek 

K®rd®sek (megold§sok, a telep²tett verzi·): 

1. Mit ®rt¿nk evol¼ci·s v§ltoz§s alatt? 

a. Gener§ci·r·l gener§ci·ra tºrt®nŖ v§ltoz§st 

b. Nagy idŖl®pt®kŤ (®vmilli·k) v§ltoz§st 

c. Egy gener§ci·n bel¿l lej§tsz·d· v§ltoz§st 

2. Mit ®rt¿nk egyens¼lyi polimorfizmus alatt? 

a. Egy tulajdons§g fix§l·d§s§t 

b. Az elŖnyºs tulajdons§g fix§l·d§s§t, ²gy a v§ltozatoss§g megszŤn®s®t 

c. V§ltozatoss§g van a popul§ci·ban, m®rt®ke §lland· 

3. Mit ®rt¿nk fokozatos divergencia alatt? 

a. Az elk¿lºn¿lŖ popul§ci·k egyedei egyre jobban k¿lºnbºznek 

b. A fajk®pzŖd®st 

c. Allopatrikus popul§ci·k kialakul§s§t 

4. Mi a g®n§raml§s? 

a. Tengeri ®lŖl®nyek szaporod§sa k¿lsŖ megterm®keny²t®ssel 

b. Migr§ci· ®s szaporod§s a c®lpopul§ci·ban 

c. Bev§ndorl§s 

5. Mi a g®n§raml§s hat§sa a popul§ci·k kºzºtti k¿lºnbs®gekre? 

quiz/01/popquiz.htm
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a. Popul§ci·k divergenci§j§nak sebess®ge nŖ 

b. Popul§ci·k hasonl·s§ga nŖ, divergencia sebess®ge csºkken 

6. Mit ®rt¿nk genetikai sodr·d§s alatt? 

a. B§rmely tulajdons§g gyakoris§g§nak v®letlenszerŤ fluktu§ci·j§t 

b. Egy tulajdons§g fix§l·d§s§t 

c. Az all®l gyakoris§g v®letlenszerŤ fluktu§ci·j§t 

7. Mi a gyakoris§gf¿ggŖ szelekci·? 

a. A szelekci·nak az a t²pusa, amely egyens¼lyi polimorfizmust eredm®nyez 

b. Amikor a fitnesz a genot²pusok ®s a kºrnyezet f¿ggv®nye 

c. Amikor a heterozig·t§k nincsenek reprodukt²v elŖnyben 

d. Amikor a fitnesz az all®l vagy genot²pus gyakoris§g f¿ggv®nye 

8. Mi a biol·giai faj (biol·giai fajkoncepci·)? 

a. Egy®rtelmŤen diagnosztiz§lhat· egyedek halmaza 

b. Fenot²pusosan elk¿lºn²thetŖ egyedek halmaza 

c. Potenci§lisan egym§ssal szaporodni k®pes egyedek halmaza 

d. T®nylegesen szaporod· egyedek halmaza 

9. Mi a speci§ci· (biol·giai fajkoncepci·)? 

a. A divergencia folyamata 

b. Popul§ci·n bel¿li evol¼ci·s v§ltoz§s karakterekre ®rtelmezve 

c. A reprodukt²v izol§ci·t eredm®nyezŖ karakterek evol¼ci·ja 

10. Mi a karakter evol¼ci·? 

a. Karakterek v§ltoz§sa evol¼ci·t eredm®nyez 

b. Karakterek v§ltoz§sa az evol¼ci· sor§n (mechanizmust·l f¿ggetlen¿l) 

c. Karakterek v§ltoz§sa mut§ci· ®s szelekci· hat§s§ra 
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5. fejezet - A molekul§ris evol¼ci· 
alapjai 

1. Ćttekint®s 

1.1. C®lkitŤz®s 

A molekul§ris evol¼ci· alatt a molekul§ris szintŤ mint§zatok, folyamatok evol¼ci·j§t ®rtj¿k, a vizsg§lt 

karakterek p®ld§ul a genom m®rete, g®nek sz§ma vagy a feh®rjeszint®zis l®p®sei (l®p®sek sorrendje, r®sztvevŖ 

molekul§k stb.). C®lunk az evol¼ci·s v§ltoz§s, ²gy az eredet ®s elterjed®s ®rtelmez®se. Term®szetesen az 

evol¼ci·s v§ltoz§st ezen a szervezŖd®si szinten is az elemi folyamatokkal, ²gy mut§ci·val, szelekci·val, 

genetikai sodr·d§ssal ®s g®n§raml§ssal ®rtelmezz¿k. A fejezet c®lja a koncepci· illusztr§l§sa a genom szintj®n, 

n®h§ny kiragadott mint§zatra. A DNS szekvenci§k kit¿ntetett szerepŤek az evol¼ci·s vizsg§latokban, ez®rt 

ezekkel k¿lºn fejezetben foglalkozunk (6. fejezet - Evol¼ci· DNS szekvenci§k szintj®n). 

1.2. Tartalom 

Egy tradicion§lis probl®ma a genom m®ret fajok kºzºtt tapasztalt elt®r®seinek magyar§zata, vagyis a tapasztalt 

filogenetikai mint§zat ®rtelmez®se. A teljes genom szekvenci§k ismeret®ben a g®nek sz§ma becs¿lhetŖ, a 

filogenetikai mint§zat azonban ezen a szinten is magyar§zatra szorul. A fajra jellemzŖ genom m®ret 

megv§ltoz§s§nak egyik lehets®ges oka egyes genom r®gi·ik duplik§ci·ja, mag§ba foglalva a g®nduplik§ci·kat 

is, amely hat§s§ra a k¿lºnbºzŖ genom r®gi·k elt®rŖ lesz§rmaz§si kapcsolatokkal rendelkeznek. Đj g®nek 

eredet®re is magyar§zat lehet a duplik§ci·, a m§solatok tov§bbi v§ltoz§s§ra, m·dosul§s§ra tºbb k¿lºnbºzŖ 

lehetŖs®get ismer¿nk. 

2. A genom evol¼ci·ja 

A genom m®rete.  Eleinte ¼gy gondolt§k, hogy a morfol·giai vonatkoz§sban ºsszetettebb, tºbbsejtes, tºbb 

k¿lºnbºzŖ differenci§l·dott szºvet t²pussal rendelkezŖ ®lŖl®nyek, mint mondjuk az emlŖsºk, nagyobb 

genommal is rendelkeznek. Ez azonban csak r®szben van ²gy, az anat·miai, morfol·giai ºsszetetts®g gyakran 

nem magyar§zza a tapasztalt k¿lºnbs®geket. V²rusok, bakt®riumok genomja l®nyegesen kisebb. Ezt egyes 

esetekben adapt§ci·nak tekintj¿k, hiszen a gyors replik§ci· elŖnyºs. A tºbbi v§ltozatn§l gyorsabb replik§ci·val 

a gyakoris§g nŖ, vagyis az elŖnyºs v§ltozat term®szetes szelekci·val elterjed. De p®ld§ul a gerincesek kºzºtt 

jelentŖsek a k¿lºnbs®gek a genom m®ret®ben ®s nincsenek nagyl®pt®kŤ filogenetikai trendek. Az ember ®s az 

eg®r haploid genomja hozz§vetŖleg 3 milli§rd b§zisp§r (bp), de egyes szalamandra fajok® ak§r 50 milli§rd is 

lehet, illetve rokon fajok kºzºtt is jelentŖsek a k¿lºnbs®gek. A vir§gos nºv®nyek genom m®rete tipikusan 100 

milli· ®s 10 milli§rd bp tartom§nyban v§ltozik. A fenot²pusos komplexit§s ®s genom m®ret kºzºtti korrel§ci· 

hi§ny§t C-®rt®k paradoxonnak nevezz¿k1. A jelentŖs elt®r®sek egy tipikus oka az eukari·ta genomot jellemzŖ 

nagymennyis®gŤ ism®tlŖdŖ (repetit²v) elem elŖfordul§sa, amely ²gy r®szben magyar§zatot ad a paradoxonra. 

A g®nek sz§ma.  Teljes genom szekvenci§k ismeret®ben a feh®rj®t k·dol· g®nek sz§ma is becs¿lhetŖ. A 

jelenleg rendelkez®sre §ll· adatok alapj§n ¼gy tŤnik, hogy nagyl®pt®kben nincs szoros ºsszef¿gg®s a genom 

m®rete ®s a funkcion§lis g®nek sz§ma kºzºtt. JelentŖs v§ltoz§s kºvetkezhetett be a tºbbsejtes ®letform§k 

kialakul§sa sor§n, emellett azonban meglepŖen kicsi a v§ltozatoss§g a tºbbsejtŤeken bel¿l. Nincsenek 

egy®rtelmŤ filogenetikai trendek, illetve inform§ci· hi§ny§ban korai lenne m®g §ltal§nos²tani. A hum§n genom 

mindºssze alig tºbb mint h¼szezer feh®rj®t k·dol· g®nt tartalmaz, ez j·val kevesebb ann§l, mint amit kor§bban 

becs¿ltek, ez a genom mindºssze m§sf®l sz§zal®ka. Emellett p®ld§ul a rizs g®njeinek sz§ma hozz§vetŖleg 

k®tszerese az §tlagos emlŖs g®nsz§mnak, a jelentŖs k¿lºnbs®g oka nem vil§gos. N®h§ny alapvetŖ konkl¼zi· 

azonban kºrvonalazhat·: az elt®rŖ morfol·giai ºsszetetts®g (a fenot²pusos komplexit§s2) ºsszess®g®ben nem 

                                                           
1A C-®rt®k a DNS mennyis®ge a gam®t§ban (defin²ci· szerint a haploid sejt sejtmagj§ban), tipikusan pikogramban kifejezve. A C-®rt®k 

paradoxon a genom szekvenci§k korszaka elŖtt sz¿letett, k¿lºnbºzŖ DNS mennyis®g becsl®si adatok alapj§n. Az alkalmaz§sa nem 

kºvetkezetes, sokszor a diploid (vagy poliploid) genom m®retet, vagyis a haploid genom m®ret®nek k®tszeres®t (vagy tºbbszºrºs®t) jelenti. 
2Fenot²pus alatt a szakirodalom §ltal§ban a molekul§ris szint feletti szervezŖd®st ®rti, tipikusan morfol·giai, anat·miai karakterekre 

gondolva, a jegyzet is ezt a logik§t kºveti. De term®szetesen defin²ci· szerint a molekul§ris fenot²pus is fenot²pus, hiszen mindent 

fenot²pusnak kell tekinten¿nk az ºrºklŖdŖ egys®gen (tipikusan DNS szekvenci§kon) k²v¿l. Komplexit§s alatt itt szerkezeti ºsszetetts®get 
®rt¿nk. Ugyan nem trivi§lis k®rd®s, de ak§r kvantitat²v m·don, m®rŖsz§mmal is jellemezhetŖ. 
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magyar§zhat· a funkcion§lis g®nek sz§m§nak v§ltoz§s§val, illetve csak r®szben adhat magyar§zatot egyes 

jelentŖs evol¼ci·s tranz²ci·kra. Ez egyben azt is jelenti, hogy a nagyl®pt®kŤ, taxon szintŤ morfol·giai 

v§ltozatoss§g oka a szervezŖd®sben rejlik (l§sd 7. fejezet - Kvantitat²v jellegek, a fenot²pusos v§ltozatoss§g). 

G®nduplik§ci·.  A duplik§ci· egy mut§ci·s esem®ny, amely k¿lºnbºzŖ nagys§g¼ genom r®gi·kat ®rinthet, 

bele®rtve a g®neket is. A folyamat evol¼ci·s jelentŖs®g®t az adja, hogy a m§solat integr§l·d§sa egyben ¼j 

genetikai (²gy ºrºklŖdŖ) anyag keletkez®s®t jelenti. G®nduplik§ci· kºvetkezt®ben az Ŗs egy, az ut·dok tºbb 

lokusszal rendelkeznek az Ŗs adott g®nj®re n®zve. Az ²gy keletkezett ¼j m§solatok a tov§bbiakban k¿lºnbºzŖ 

evol¼ci·s v§ltoz§sokon mehetnek kereszt¿l, amely sor§n a g®nek funkci·ja is m·dosulhat. Az ut·d lesz§rmaz§si 

sorok g®njei kºzºtt a homol·gia k®t k¿lºnbºzŖ t²pus§t k¿lºn²thetj¿k el (5.1. §bra - Ortol·gok ®s paral·gok). 

Ortol·g g®nek (ortol·gok, vagy §ltal§ban genom r®gi·ra ortol·g szekvenci§k) eset®n az Ŗsi g®n divergenci§ja az 

azokat hordoz· ®lŖl®nyek divergenci§j§t k²s®rŖ karakter divergencia (l§sd p®ld§ul 4.1. §bra - Divergencia). 

Paral·gokr·l besz®l¿nk, ha eredet¿ket a kºzºs Ŗs g®nj®nek duplik§ci·j§ra vezetj¿k vissza, f¿ggetlen¿l a taxon 

divergenci§t·l, vagyis p®ld§ul att·l, hogy a kºzben h§ny fajk®pzŖd®si esem®ny kºvetkezett be (5.2. §bra - 

G®nduplik§ci·k ®s filogenetikai mint§zatok). P®ld§ul az ember genomj§ban egy globin g®nnek tºbb paral·gja 

azonos²that·, keletkez®s¿k a lesz§rmaz§si sorban kor§bban bekºvetkezett duplik§ci·kra vezethetŖ vissza. A 

duplik§ci· sz§mos alkalommal bekºvetkezhet az evol¼ci· sor§n, amely g®ncsal§dokat eredm®nyez (p®ld§ul 

globin alcsal§dok eredete). A duplik§ci· sz§mos g®n ®rinthet egyidejŤleg (paral·g ®s ortol·g blokkok), ak§r a 

teljes genomot is (ploidia). A folyamat h§tter®ben tºbb k¿lºnbºzŖ molekul§ris mechanizmus is §llhat, a 

homol·g genetikai rekombin§ci· hib§ja p®ld§ul g®nduplik§ci·t eredm®nyezhet. 

5.1. §bra - Ortol·gok ®s paral·gok 
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Az Ŗsi g®n (a) duplik§ci·ja egy ¼j g®nt (b) eredm®nyezett, az ut·d fajok mindk®t g®nnel rendelkeznek. Az ut·d 

fajok (a) g®njei ortol·gok egym§ssal, (b) g®njeikhez hasonl·an (piros nyilak), divergenci§juk speci§ci·ra (taxon 

divergenci§ra) vezethetŖ vissza. A k®t g®n b§rmely egy®b kapcsolata eset®n ï (a) ®s (b) egy fajban, vagy k®t 

k¿lºnbºzŖ fajban ï paral·gokr·l besz®l¿nk, a lesz§rmaz§si kapcsolatot g®nduplik§ci·n kereszt¿l ®rtelmezz¿k, 

f¿ggetlen¿l a speci§ci·s folyamatokt·l. 

5.2. §bra - G®nduplik§ci·k ®s filogenetikai mint§zatok 

 

A lesz§rmaz§si kapcsolatok elemz®se filogenetikai m·dszerekkel tºrt®nik, egys®geink most 3 k¿lºnbºzŖ faj g®n 

v§ltozatai (l§sd 8. fejezet - Filogenetika 1. Koncepci·). Az §br§n a paral·gokat elt®rŖ sz²n ®s betŤ jelzi, m²g a 
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sz§mok a fajokra utalnak, amelyben az adott paral·g elŖfordul. (A) Ha a g®nduplik§ci· a k®rd®ses fajok 

elk¿lºn¿l®se (speci§ci·k) elŖtt tºrt®nt, a k®t g®n m§solat evol¼ci·ja egym§st·l f¿ggetlenn® v§lhat. A paral·gok 

k®t csoportot alkotnak, de minden csoporton bel¿l az ortol·gok a fajok lesz§rmaz§si kapcsolatait t¿krºzik 

(divergens karakter evol¼ci·). (B) De ha a paral·gok kºzºtt gyakori a g®nkonverzi·, ez ºsszehangolt 

(concerted) evol¼ci·t eredm®nyez. Vagyis a paral·gok hasonl·ak maradnak egym§shoz, p®ld§nkban a g®n p§r 

egy¿tt fajspecifikus, azonban a mint§zat a g®nkonverzi· gyakoris§g§nak is f¿ggv®nye. £rdemes megjegyezni, 

hogy hasonl· fajspecifikus mint§zatot v§rn§nk akkor is, ha minden fajban egym§st·l f¿ggetlen¿l kºvetkezne be 

a duplik§ci·. Azonban ez val·sz²nŤtlen, illetve a gyakorlatban egy®b inform§ci·kkal kieg®sz²tve a k®t 

lehets®ges magyar§zat egym§st·l elk¿lºn²thetŖ. (C) A sz¿let®s-hal§loz§s (birth-and-death) modellben a 

duplik§ci·k ®s a pszeudog®neket eredm®nyezŖ g®n inaktiv§l·d§sok sz§ma kiegyens¼lyozza egym§st, egy 

egyens¼lyi funkcion§lis g®nsz§mot tartva fenn. A pszeudog®nekre nem hat funkcion§lis k®nyszer, evol¼ci·juk 

f¿ggetlenn® v§lik. Futuyma (2009) alapj§n. 

G®nek eredete.  A tipikus emlŖs genom biztosan l®nyegesen tºbb funkcion§lisan k¿lºnbºzŖ g®nt tartalmaz, 

mint mondjuk az univerz§lis kºzºs Ŗs, vagy az eukari·ta Ŗs genomja. M§sr®szt a g®nek jelentŖs r®sze 

k¿lºnbºzik az ®lŖl®nyek fŖbb csoportjai kºzºtt is. Đj g®nek megjelen®s®re sz§mos k¿lºnbºzŖ mechanizmus 

ismert. Keletkezhet a faj m§r egy megl®vŖ, l®tezŖ g®nj®bŖl duplik§ci·t kºvetŖ divergenci§val, de sz§rmazhat 

m§sik fajb·l is (later§lis (horizont§lis) g®ntranszfer, LGT). P®ld§ul ¼j g®n keletkez®s®re egy lehets®ges 

mechanizmus az exon shuffling. Ez azon a megfigyel®sen alapul, hogy gyakran szoros a kapcsolat a g®nek exon 

®s a feh®rj®k dom®n szerkezete kºzºtt. Tºbb sz§z feh®rje dom®n ismert, amelyek p®ld§ul aminosav szekvencia 

mot²vumaik alapj§n azonos²that·ak ®s §ltal§ban j·l kºr¿lhat§rolhat· t®rszerkezetet vesznek fel, m§s modulokt·l 

f¿ggetlen¿l. Sok feh®rje ezek mozaikja. A komparat²v genomika sz§mos olyan p®ld§t szolg§ltat, ahol az ¼j g®n 

feltehetŖen az Ŗsi g®n elej®hez vagy v®g®hez hozz§adott egys®gekkel keletkezett (5.3. §bra - Feh®rje modulok). 

5.3. §bra - Feh®rje modulok 

 

Az §bra egy kromatin feh®rje diverzifik§ci·j§t szeml®lteti, a k¿lºnbºzŖ geometriai alakzatok elt®rŖ modulokra 

utalnak. (A) RSC1/2 ®lesztŖ, a (B) CG11375 fonalf®reg, rovar ®s emlŖs feh®rje. Futuyma (2009) alapj§n. 

3. ¥sszefoglal§s, k®rd®sek 

3.1. ¥sszefoglal§s 

A genomika tºbb tradicion§lis k®rd®st helyezett ¼j megvil§g²t§sba. Noha a magasabbrendŤek genom m®ret 

k¿lºnbs®geinek (C-®rt®k paradoxon) alapvetŖ ok§t ma m§r ismerj¿k, az arra hat· k®nyszerek alapvetŖen nyitott 

k®rd®s. A g®nek sz§ma is l®nyegesen kevesebb a v§rtn§l, ez egy®rtelmŤen a szervezŖd®sen alapul· komplexit§s 

nºveked®s szerep®re utal. A genomszintŤ v§ltoz§s egy alapvetŖ folyamata a duplik§ci·. Ez a homol·gia egy 

¼jabb t²pus§nak bevezet®s®t tette sz¿ks®gess® (paral·gok), ahol a lesz§rmaz§si kapcsolatot a taxon 

divergenci§t·l f¿ggetlen¿l ®rtelmezz¿k. A g®nek lesz§rmaz§si kapcsolata nem sz¿ks®gszerŤen t¿krºzi a g®neket 

hordoz· ®lŖl®nyek (popul§ci·k, fajok, taxonok) lesz§rmaz§si kapcsolat§t ï a biol·giai szervezŖd®s k¿lºnbºzŖ 

szintjeinek elk¿lºn²t®se fontos a jelens®gek ®rtelmez®s®hez. A g®nduplik§ci· emellett magyar§zatot adhat ¼j 

g®nek, g®n csal§dok eredet®re is. Đj g®nek keletkez®s®re sz§mos k¿lºnbºzŖ mechanizmus ismert, ezek egy 

r®sze k¿lºnbºzŖ genomi §trendezŖd®sekre vezethetŖ vissza, amely kºvetkezt®ben p®ld§ul egy a g®n §ltal k·dolt 

feh®rje egy ¼jabb modullal bŖv¿l. De ak§r sz§rmazhat a g®n egy m§sik fajb·l is (later§lis g®n§tvitel), ez egyes 

prokari·t§k evol¼ci·j§ban meghat§roz· folyamat lehet (p®ld§ul a rezisztencia terjed®s®ben). 

3.2. Aj§nlott irodalom 

Graur ®s Li (2000) egy bevezetŖ kºnyv a molekul§ris evol¼ci· k¿lºnbºzŖ ter¿leteibe. Futuyma (2009) 20. 

fejezete (Scott V. Edwards) tºmºr §ttekint®st ad a genom evol¼ci· aktu§lis k®rd®seirŖl. Barton ®s mtsai (2007) 
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az elsŖ §tfog· evol¼ci· tankºnyv, amely a molekul§ris szervezŖd®si szinten (genomika, fejlŖd®sgenetika) kapott 

alapvetŖ eredm®nyeket az §ltal§nos elm®letbe integr§lva t§rgyalja. 

3.3. ¥nellenŖrzŖ k®rd®sek 

K®rd®sek (megold§sok, a telep²tett verzi·): 

1. Mit ®rt¿nk molekul§ris evol¼ci· alatt? 

a. A DNS szekvenci§kban gener§ci·r·l gener§ci·ra bekºvetkezett v§ltoz§st 

b. A bioinformatik§t 

c. Az evol¼ci·s v§ltoz§st a molekul§ris szervezŖd®si szinten 

2. Mi a C-®rt®k paradoxon? 

a. A komplexit§s nºveked®se az evol¼ci· sor§n nem t¿krºzi a filogenetikai mint§zatot 

b. A genom m®ret v§ltoz§sa az evol¼ci· sor§n nem t¿krºzi a filogenetikai mint§zatot 

c. A g®nek sz§m§nak v§ltoz§sa az evol¼ci· sor§n nem t¿krºzi a filogenetikai mint§zatot 

3. Mik a paral·g g®nek? 

a. Egy kºzºs Ŗsben bekºvetkezett g®nduplik§ci·ra visszavezethetŖ lesz§rmaz§si kapcsolat 

b. Homol·gok, a g®nek divergenci§ja a speci§ci·t kºvetŖen 

c. K®t g®n f¿ggetlen eredettel 

4. Melyik a legval·sz²nŤbb magyar§zat paral·gok ºsszehangolt evol¼ci·j§ra egy genomban? 

a. Genetikai sodr·d§s 

b. G®nkonverzi· 

c. F¿ggetlen mut§ci·k elterjed®se 

5. Melyik igaz a feh®rje modulokra? 

a. Azonos szekvenci§j¼ polipetidek k¿lºnbºzŖ fajokban 

b. Sz§mos feh®rje szerkezeti ®s funkcion§lis egys®gei 

c. Alternat²v splicing §ltal ºsszerendezŖdºtt egys®gek 

quiz/02/popquiz.htm
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6. fejezet - Evol¼ci· DNS szekvenci§k 
szintj®n 

1. Ćttekint®s 

1.1. C®lkitŤz®s 

A DNS szekvenci§k, szekvencia poz²ci·k kit¿ntetett karakterek, mivel kºzvetlen¿l a genetikai ºrºklŖd®s fizikai 

egys®g®t vizsg§ljuk. Emellett ide§lis markerek, amelyek seg²ts®g®vel az evol¼ci·s folyamatokra ®s mint§zatokra 

kºvetkeztethet¿nk, ²gy p®ld§ul szerep¿k meghat§roz· a lesz§rmaz§si kapcsolatok becsl®s®ben (l§sd m®g 8. 

fejezet - Filogenetika 1. Koncepci·). A technol·giai ®s informatikai h§tt®r fejlŖd®se kºvetkezt®ben ma m§r 

hatalmas mennyis®gŤ adat §ll rendelkez®sre a szekvencia adatb§zisokban. A szekvencia meghat§roz§sa 

standardiz§lt m·dszerekkel tºrt®nik, taxont·l, ®lŖhelytŖl vagy fejlŖd®si st§diumt·l f¿ggetlen¿l. A kºvetkeztet®s 

alapulhat a szekvencia evol¼ci· modelljein, amely mag§ba foglalja az eredet ®s elterjed®s k¿lºnbºzŖ 

folyamatait, figyelembe v®ve a szekvenci§k saj§toss§gait. Mindezek a t®nyezŖk egy¿ttesen teszik a DNS 

szekvenci§kat a k¿lºnbºzŖ t®r- ®s idŖl®pt®kŤ evol¼ci·s vizsg§latok fontos eszkºz®v®. A fejezet c®lja betekint®st 

ny¼jtani a szekvencia evol¼ci· ma m§r szerte§gaz· elm®let®be, azonban r®szletes t§rgyal§sa nem c®lunk. 

1.2. Tartalom 

ElŖszºr a molekul§ris evol¼ci· neutr§lis elm®let®nek jelent®s®t tiszt§zzuk, amely referenciak®nt szolg§l 

(nullmodell) a popul§ci·k egyens¼lyi v§ltozatoss§g§ra ®s az evol¼ci· sebess®g®re, bele®rtve a feh®rj®t k·dol· 

g®n szekvenci§kat is. Majd §ttekintj¿k mit is ®rt¿nk szekvencia evol¼ci· alatt, hogyan ®rtelmezz¿k az evol¼ci·s 

v§ltoz§st szekvenci§k szintj®n. A szekvenci§kon alapul· ºsszehasonl²t· vizsg§latok alapja a szekvencia 

hasonl·s§g vagy t§vols§g, azonban az idŖbeli v§ltoz§son, vagyis a szekvencia divergenci§n alapul· 

kºvetkeztet®s evol¼ci·s modellek seg²ts®g®vel tºrt®nik. V®gezet¿l rºviden eml²t®st tesz¿nk a term®szetes 

szelekci· n®h§ny, a szekvenci§k szintj®n kimutathat· hat§s§r·l. 

2. Evol¼ci· DNS szekvenci§k szintj®n 

A neutr§lis elm®let.  A drift jelentŖs®ge a morfol·giai jellemzŖk evol¼ci·j§ban vitatott k®rd®s (l§sd 7. fejezet - 

Kvantitat²v jellegek, a fenot²pusos v§ltozatoss§g), DNS ®s feh®rje szekvenci§k szintj®n azonban meghat§roz· 

szerepŤ, hiszen az aktu§lis, egy adott idŖpontban egy popul§ci·ban kimutathat· szekvencia v§ltozatok jelentŖs 

r®sze nem eredm®nyez sz§mottevŖ v§ltozatoss§got a fitneszben (neutr§lis v§ltozatoss§g). A v®letlen sodr·d§s 

alapvetŖ hat§ssal van mind a v§ltozatok popul§ci·beli gyakoris§g§ra mind a popul§ci·k kºzºtti k¿lºnbs®gekre. 

Azonban a szelekci· molekul§ris evol¼ci·ban betºltºtt szerep®re vonatkoz·, tºbb ®vtizedes m¼ltra visszatekintŖ 

Ăneutralista-szelekcionista vitaò m§ig nem z§rult le teljesen. A szelekci· szerepe meghat§roz· a nagyl®pt®kŤ 

evol¼ci·ban, a vita elsŖsorban a tapasztalt v§ltozatoss§g ®rtelmez®s®re vonatkozik, vagyis arra, hogy mit is 

tekinthet¿nk neutr§lisnak. Az ma m§r t®ny, hogy a tapasztalt v§ltozatoss§g m®rt®ke (6.1. §bra - Evol¼ci· 

mut§ci· ®s drift hat§s§ra), eloszl§sa a genomban (k·dol· ®s nem k·dol· r®gi·k kºzºtti k¿lºnbs®gek) ®s a 

molekul§ris evol¼ci· sebess®ge (l§sd molekul§ris ·ra) sokszor a neutr§lis mut§ci· ®s drift egy¿ttes hat§s§val 

konzisztens. Tov§bb§ a neutr§lis v§ltozatoss§g m®rt®ke ®s az evol¼ci· sebess®ge, vagyis a szubsztit¼ci·s r§ta 

kºzºtt pozit²v korrel§ci· §ll fenn. Mindez nem mond ellent az eddigi ®rvel®snek, p®ld§ul egy elŖnyºs fiziol·giai 

saj§toss§g elterjed®s®nek, fix§l·d§s§nak. P®ld§ul a ritka elŖnyºs mut§ci· gyorsan elterjedhet szelekci· hat§s§ra, 

²gy a t®nyleges v§ltozatoss§ghoz csak kis m®rt®kben ®s csak rºvid ideig j§rul hozz§. Hasonl·an, egy h§tr§nyos 

mut§ci·, amely p®ld§ul egy enzim aktivit§s§t csºkkenti, gyorsan elimin§l·dik. A neutr§lis elm®let teh§t nem a 

szelekci· jelentŖs®g®t vitatja, sokkal ink§bb arra vonatkozik, hogy a molekul§ris szervezŖd®s szintj®n a 

v§ltozatoss§gr·l nem ad sz§mot, f¿ggetlen¿l att·l, hogy a nagyl®pt®kŤ fenot²pus evol¼ci·ban a szerepe 

kulcsfontoss§g¼ (l§sd 7. fejezet - Kvantitat²v jellegek, a fenot²pusos v§ltozatoss§g). 

6.1. §bra - Evol¼ci· mut§ci· ®s drift hat§s§ra 
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Drift hat§s§ra egy all®l fix§l·dik a popul§ci·ban. Ha N az effekt²v popul§ci· m®ret, ez a 2N all®l b§rmelyike 

lehet azonos es®llyel (diploid egyedek). Az §bra az all®l m§solatok sz§m§nak v§ltoz§s§t szeml®lteti az idŖ 

f¿ggv®ny®ben. (A) A legtºbb ¼j all®l elveszik, alkalmank®nt azonban egy fix§l·dik. (B) Nagyobb idŖl®pt®kben 

mut§ci· ®s drift hat§s§ra szubsztit¼ci·k sorozat§t v§rjuk, azonban a v§ltozatoss§g m®rt®ke §lland· egy 

egyens¼lyban levŖ popul§ci·ban. (C) Nagy popul§ci·ban nagyobb az all®l perzisztencia idŖ, tºbb all®l van jelen 

egyidejŤleg, egyens¼lyban a v§ltozatoss§g m®rt®ke is nagyobb. Az egyens¼lyi v§ltozatoss§g az effekt²v 

popul§ci· m®ret ®s a neutr§lis mut§ci·s r§ta f¿ggv®nye. Crow ®s Kimura (1970) alapj§n. 
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G®n szekvenci§k neutr§lis v§ltozatoss§ga.  Nem k·dol· genom r®gi·k, ²gy p®ld§ul a pszeudog®nek 

v§ltozatoss§ga nagyobb, ahogy a neutr§lis elm®let alapj§n v§rjuk. De a feh®rj®t k·dol· g®nek szekvenci§iban 

bekºvetkezett pontmut§ci·k egy r®sze is hozz§vetŖleg semleges, p®ld§ul nem okoz v§ltoz§st a feh®rje 

szekvenci§ban sem1, vagy hasonl· k®miai tulajdons§gokkal rendelkezŖ aminosavak cser®je (szubsztit¼ci·ja) 

tºrt®nik, sz§mottevŖ hat§s n®lk¿l a feh®rje szerkezetre ®s a funkci·ra. Ekkor a szekvencia evol¼ci· a neutr§lis 

elm®let alapj§n modellezhetŖ, fajon bel¿li vagy fajok kºzºtti v§ltozatoss§g eset®n egyar§nt. De egyes poz²ci·kra 

funkcion§lis k®nyszerek hatnak, megv§ltoz§suk §ltal§ban szelekt²v h§tr§nyt jelent. Vagyis a DNS szekvencia 

poz²ci·k nem ekvivalensek egym§ssal, ez magyar§zza a funkcion§lis g®nek kisebb v§ltozatoss§g§t (h§tr§nyos 

mut§ci·k elimin§l§sa gyorsan bekºvetkezhet szelekci· hat§s§ra) ®s lassabb evol¼ci·j§t. 

DNS szekvencia evol¼ci·.  A szekvenci§k kºzºtti k¿lºnbs®get a tov§bbiakban egy Ŗsi szekvencia divergens 

evol¼ci·ja kºvetkezm®ny®nek tekintj¿k, ahol az evol¼ci·s v§ltoz§s mut§ci·s esem®nyeket ®s a mut§ci·k 

elterjed®s®t jelenti (6.2. §bra - Szekvenci§k evol¼ci·ja ®s lesz§rmaz§s, R k·d). Mut§ci· alatt most az 

egyszerŤs®g kedv®®rt pontmut§ci·t ®rt¿nk, amely ²gy egy szekvencia poz²ci·hoz rendelhetŖ ï szekvencia 

poz²ci· egy karakter, a mut§ci· karakter §llapot v§ltoz§st jelent. Ha a szekvenci§k ortol·gok, a szekvencia 

divergencia az azt hordoz· ®lŖl®nyek, p®ld§ul fajok divergenci§j§t t¿krºzheti, azonban a g®n lesz§rmaz§si 

kapcsolat ettŖl elt®rhet (l§sd 5.2. §bra - G®nduplik§ci·k ®s filogenetikai mint§zatok, ahol p®ld§ul az (A) §bra 

alapj§n az a1, b2 ®s a3 g®n filogenetik§ja nem, m²g a (B) §br§n pedig ennek ellen®re is a fajok lesz§rmaz§si 

sorrendj®t t¿krºzi). A v§ltoz§s mechanizmus§nak ®rtelmez®se azonban az egyes karakterek, vagyis a 

szekvenci§k egym§snak megfelelŖ poz²ci·i szintj®n tºrt®nik, hiszen a popul§ci·ban bekºvetkezŖ evol¼ci·s 

v§ltoz§st karakter §llapotok gyakoris§g§nak megv§ltoz§sk®nt defini§ltuk. Az evol¼ci·s v§ltoz§s elŖfelt®tele a 

v§ltozatoss§g, vagyis egyes szekvencia poz²ci·k polimorfizmusa a popul§ci·ban. A popul§ci· divergenci§ja 

sor§n elt®rŖ §llapotok jelenhetnek meg ®s fix§l·dhatnak (szubsztit¼ci·k) a k¿lºnbºzŖ lesz§rmaz§si sorokban, 

ezek alapj§n ak§r a popul§ci· is azonos²that· (diagnosztiz§lhat·, l§sd 4.1. §bra - Divergencia ®s 4.4. §bra - 

Fajkoncepci·k). Noha a lesz§rmaz§si sorok rendezŖd®se sz¿ks®gszerŤ folyamat (6.3. §bra - Lesz§rmaz§si sorok 

rendezŖd®se), az ortol·gok lesz§rmaz§si sorain alapul· g®n tºrt®net sem biztos, hogy a fajok lesz§rmaz§si 

kapcsolat§t t¿krºzi (6.4. §bra - G®nf§k). 

6.2. §bra - Szekvenci§k evol¼ci·ja ®s lesz§rmaz§s 

 

Az §bra egy a bal oldalon tal§lhat· filogenetikai fa alapj§n tºrt®nŖ szimul§ci· eredm®ny®t mutatja 

(®rtelmez®s®re l§sd 8. fejezet - Filogenetika 1. Koncepci·), ahol A-J p®ld§ul fajok ®s a szekvencia poz²ci·k ezek 

tulajdons§gai. Egym§st·l f¿ggetlen¿l k¿lºnbºzŖ pontmut§ci·k jelennek meg ®s terjednek el a lesz§rmaz§si 

sorokban egy kºzºs ŖsbŖl kiindulva. A fiatalabb kºzºs Ŗs (vagyis rºvidebb divergencia idŖ) itt nagyobb 

szekvencia hasonl·s§got jelent, azonban a kettŖ kapcsolat§t rºvidesen pontos²tani fogjuk. A szimul§ci· JC69 

szubsztit¼ci·s modellel k®sz¿lt a Phylosim R csomag seg²ts®g®vel. 

6.3. §bra - Lesz§rmaz§si sorok rendezŖd®se 

                                                           
1A kodon haszn§latban k¿lºnbs®gek lehetnek, amely egyes esetekben fontos lehet. 

R/seqevol.r
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K®t popul§ci· fokozatos elk¿lºn¿l®se az izol§ci· megjelen®s®t kºvetŖen. Az izol§ci· kezdet®n (t1 idŖpont) nagy 

val·sz²nŤs®ggel mindk®t popul§ci·ban megtal§lhat·ak az Ŗsi lesz§rmaz§si sor elemei, ha a kºzºs Ŗs polimorf, 

bele®rtve a D Ŗsi haplot²pus m§solatait is. Azonban idŖvel minden v§ltozatot egy popul§ci·beli Ŗsre vezethet¿nk 

vissza, vagyis az Ŗsi polimorfizmusnak m§r nincs nyoma a popul§ci·ban. A t2 idŖpontt·l az 1. popul§ci· (G a 

kºzºs Ŗs), t3 idŖpontt·l mindk®t popul§ci· (G ®s F kºzºs Ŗsºk) monofiletikus. A folyamatot, ahogy a g®n 

lesz§rmaz§si sorok izol§lt popul§ci·kba ®s fajokban rendezŖdnek, a lesz§rmaz§si sorok rendezŖd®s®nek 

nevezz¿k. Futuyma (2009) alapj§n. 

6.4. §bra - G®nf§k 
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G®n (1, 2) tºrt®net ®s faj (A, B, C) tºrt®net. A felsŖ sor a g®n tºrt®netet (sz¿rke) mutatja a faj tºrt®netre 

levet²tve, az als· sorban pedig a g®nf§t l§thatjuk. Az elt®r®sek forr§sa az Ŗs polimorfizmusa. Az (A) esetben a 

pirossal jelzett mut§ci·s esem®ny B ®s C faj kºzelebbi kapcsolat§ra utal, ²gy a g®nfa a val·di faj tºrt®netet 

t¿krºzi. A (B) ®s (C) esetekben azonban vagy a B vagy a C mindh§rom faj kºzºs Ŗs®nek egy m§sik 

g®nv§ltozat§t ºrºkºlte, ez®rt a val·di g®nfa nem a val·di faj tºrt®netre utal. Maddison (1995) alapj§n. 

Szekvencia hasonl·s§g ®s illeszt®s.  A k¿lºnbºzŖ fajok ortol·gjaiban (vagy ak§r egy adott egyed 

paral·gjaiban) az egym§snak megfelelŖ szekvencia poz²ci· azt jelenti, hogy azok a kºzºs Ŗs szekvenci§ja egy 

adott poz²ci·j§b·l sz§rmaznak, ²gy a poz²ci· polimorfizmusa egy karakter v§ltozatoss§g§nak felel meg, illetve a 

karakter §llapotok egym§ssal homol·gok (l§sd m®g 8. fejezet - Filogenetika 1. Koncepci·). Term®szetesen 

b§rmely m§s karakterhez hasonl·an §ltal§ban a kºzºs Ŗsºk karakter §llapotai, vagyis az Ŗs megfelelŖ ortol·g 

(vagy paral·g) genom r®gi·j§nak szekvenci§ja ismeretlen. A rendelkez®sre §ll· inform§ci· mindºssze a recens 

szekvencia halmaz2, vagyis ez alapj§n kell az azonos eredetŤ poz²ci·kat rendezn¿nk, ennek eredm®nye egyben 

egy hipot®zis a homol·gi§ra. Az elj§r§st a szekvenci§k illeszt®s®nek nevezz¿k, amely a poz²ci·k rendez®s®t 

jelenti a szekvencia hasonl·s§g maximaliz§l§s§ra. A hasonl·s§g az egyetlen inform§ci· amibŖl kiindulhatunk, 

ez alapj§n kell p®ld§ul az azt gener§l· folyamatra kºvetkeztetn¿nk. Sokszor az illeszt®s trivi§lis, p®ld§ul mert a 

v§ltoz§s a poz²ci·kat egym§st·l f¿ggetlen¿l ®rinti, a karakter §llapot m·dosul§s kiz§r·lag pontmut§ci·t jelent 

(l§sd 6.2. §bra - Szekvenci§k evol¼ci·ja ®s lesz§rmaz§s, ahol p®ld§ul a 30. poz²ci·ban C vagy G §llapot fordul 

elŖ ï az Ŗs szekvenci§ja 30. poz²ci·ja pontmut§ci·val m·dosult, az ¼j v§ltozat azt§n el is terjedt ï l§sd m®g 8. 

fejezet - Filogenetika 1. Koncepci·). Az illeszt®s m§skor kev®sb® trivi§lis, kivitelez®s®re sz§mos k¿lºnbºzŖ 

algoritmus l®tezik. Az illeszt®s h®zagok (gap) beiktat§s§val tºrt®nik, ahol a h®zag egy vagy tºbb poz²ci· 

kies®s®nek (del®ci·j§nak) vagy be®p¿l®s®nek (inszerci·) felel meg. Illeszt®s alatt a tov§bbiakban tºbbszºrºs 

illeszt®st ®rt¿nk, amely tºbb szekvencia egyidejŤ ºsszehasonl²t§s§t jelenti, vagyis egyidejŤleg tºbb szekvenci§ra 

maximaliz§ljuk a hasonl·s§got, nem p§ronk®nt. JelentŖs m®rt®kŤ divergencia eset®n a g®n szekvenci§k 

illeszt®se gyakran egy®b seg®dinform§ci·k figyelembev®tel®vel tºrt®nik (feh®rje szekvencia, szerkezet), de 

sokszor m®g ²gy sem egy®rtelmŤ. 

Szekvencia alap¼ t§vols§g.  Az illesztett szekvenci§k inform§ci·t hordoznak az evol¼ci·s tºrt®netrŖl, 

hasonl·an p®ld§ul a morfol·giai homol·g karakterekhez, amely felhaszn§lhat· a lesz§rmaz§si kapcsolatok 

becsl®s®re3 (8. fejezet - Filogenetika 1. Koncepci·). Nagyobb m®rt®kŤ hasonl·s§g k®sŖbbi divergenci§ra utalhat. 

Evol¼ci·s vizsg§latokban azonban nem a hasonl·s§g, hanem az az elt®r®s, a divergenca lesz ®rdekes a 

sz§munkra, amelyre a hasonl·s§gb·l kºvetkeztet¿nk. Vagyis elŖszºr is a szekvencia hasonl·s§gb·l t§vols§got 

kell k®pezn¿nk, amely seg²ts®g®vel a divergencia m®rt®k®t kvantitat²van jellemezz¿k. Ezt a t§vols§got genetikai, 

                                                           
2Most felt®telezz¿k, hogy az ortol·g ®s paral·g genom r®gi·k azonos²t§sa egy®rtelmŤ. Ez azonban sokszor nem trivi§lis k®rd®s. 
3Morfol·giai karakterek eset®n letiszt§ztuk, hogy a hasonl·s§gnak h§rom oka lehet (homopl§zia, egyedŤ eredetŤ pleziomorf ®s apomorf 

§llapot), azonban csak az apomorf §llapot utal egy®rtelmŤen a lesz§rmaz§si kapcsolatokra, ezek alapj§n a tºrt®neti rekonstrukci· 
egy®rtelmŤ. L§sd a Popul§ci·genetika jegyzetben. 

http://expbio.bio.u-szeged.hu/ecology/evolucio/popgen/book.html
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vagy evol¼ci·s t§vols§gnak nevezz¿k, melynek becsl®se a szekvenci§k evol¼ci·j§nak egyszerŤ modelljein 

alapul. Molekul§ris ·r§t felt®telezve a divergencia m®rt®ke a relat²v divergencia idŖkre is utal (6.5. §bra - 

Molekul§ris ·ra), azonban a szekvencia evol¼ci· §ltal§ban nem molekul§ris ·ra jellegŤ. 

6.5. §bra - Molekul§ris ·ra 

 

A szekvenci§k (A-D tulajdons§gai) p§ronk®nti divergenci§j§t t§vols§gokkal (d) jellemezz¿k. Speci§lis 

kºr¿lm®nyek kºzºtt (neutralit§s, konstans m®retŤ popul§ci·, konstans evol¼ci·s r§ta) a p§ronk®nti t§vols§gok 

line§ris ºszef¿gg®st mutatnak a divergencia idŖvel (B §bra). A p®ld§nkban minden egyes v§ltoz§snak 

egy®rtelmŤen azonos²that· nyoma van a szekvenci§kban, p®ld§ul minden poz²ci· csak maximum egyszer 

m·dosul pontmut§ci· hat§s§ra (v®gtelen poz²ci· modell, d ekkor az elt®rŖ szekvencia poz²ci·k sz§ma), ®s a 

szekvencia azonos idŖkºzºnk®nt v§ltozik (A §bra, konstans ®s minden poz²ci·ra minden lesz§rmaz§si sorban 

azonos mut§ci·s/szubsztit¼ci·s r§ta). A molekul§ris ·ra alapja a neutr§lis elm®let egy alapvetŖ eredm®nye, mely 

szerint a fenti felt®telek mellett az evol¼ci·s (szubsztit¼ci·s) r§ta a neutr§lis mut§ci·s r§t§val azonos, vagyis 

nem f¿gg az effekt²v popul§ci· m®rettŖl sem. Egyes esetekben ez j· kºzel²t®s lehet a divergencia idŖk 

becsl®s®re ï ekkor a v§ltoz§s molekul§ris ·ra jellegŤ. P®ld§ul A ®s C t§vols§ga k®tszerese A ®s B t§vols§g§nak, 

vagyis k®tszer annyi idŖ telt el a C-vel kºzºs ŖstŖl val· divergencia ·ta (d=2rt ºsszef¿gg®s alapj§n a t kºzºs 

ŖstŖl sz§m²tott divergencia idŖ becs¿lhetŖ, r a szubsztit¼ci·s r§ta). De szelekci· hat§s§ra p®ld§ul egy elŖnyºs 

tulajdons§g egy lesz§rmaz§si sorban gyorsan elterjedhet, ekkor az evol¼ci· sebess®ge biztosan nem konstans. 

Nukleotid szubsztit¼ci·s modellek.  Mivel idŖvel a tºbbszºrºs szubsztit¼ci·k es®lye is nŖ, egy poz²ci·ban 

tºbb v§ltoz§s is bekºvetkezhet, ²gy a t®nyleges szubsztit¼ci·k sz§ma ®s az illesztett szekvenci§kban tapasztalt 

egyre jobban elt®r. Vagyis k®t DNS szekvenci§t ºsszehasonl²tva a tapasztalt elt®rŖ poz²ci· ar§ny (a p-t§vols§g) a 

t®nyleges szubsztit¼ci· sz§mnak (egy poz²ci·ra vonatkoztatva) egyre rosszabb becsl®se (6.6. §bra - Szekvenci§k 

divergenci§ja). Ezt valami m·don figyelembe kell venni, tºbbek kºzºtt ennek korrig§l§s§ra sz¿letett nukleotid 

szubsztit¼ci·s modellek alkalmaz§sa p®ld§ul a nagyobb idŖl®pt®kŤ filogenetik§ban elker¿lhetetlen (9. fejezet - 

Filogenetika 2. Rekonstrukci·). A szubsztit¼ci·s modellek a szekvencia evol¼ci· egyszerŤ modelljei, olyan 

Markov folyamatok, amelyek §tmeneti m§trixa a n®gy nukleotid t²pus kºzºtti szubsztit¼ci·s r§ta k¿lºnbs®geket 

fejezi ki, ezek a modell param®terei. P®ld§ul a JC69 modell4 eset®n a r§t§k minden lehets®ges §tmenetre 

azonosak, m²g a K80 modell k¿lºnbs®get t®telez fel a tranz²ci·k ®s transzverzi·k kºzºtt. De mindkettŖ 

felt®telezi, hogy a nukleotid gyakoris§gok azonosak (ellent®tben p®ld§ul a gyakran alkalmazott HKY85 

modellel). £rdemes kiemelni a GTR (General Time Reversible) modellt , amelyben a nukleotid gyakoris§gokat 

k¿lºn becs¿lj¿k, hasonl·an a k¿lºnbºzŖ nukleotidok kºzºtti §tmeneti r§t§hoz, de felt®telezve, hogy a m§trix 

szimmetrikus (vagyis az A-G §tmenet r§t§ja a G-A r§t§val egyenlŖ). Teh§t a GTR modell 10 param®tert 

tartalmaz, hiszen 6 k¿lºnbºzŖ §tmenet lehets®ges (A-G, A-T, A-C, G-T, G-C, T-C) ®s a 4 nukleotid egyens¼lyi 

gyakoris§ga k¿lºnbºzhet. Emellett k¿lºnbs®gek lehetnek az egyes poz²ci·k evol¼ci·j§nak sebess®g®ben (pl. 

szelekci· hat§s§ra), ennek figyelembe v®tel®nek egyik m·dja a r§t§k poz²ci·kon ®rtelmezett gamma eloszl§sa 

(pl. GTR+G modell), amely egy tov§bbi modell param®tert jelent. De szisztematikus k¿lºnbs®gek (tipikusan 

p®ld§ul a kodon poz²ci·k) eset®n m§s megkºzel²t®st alkalmazunk (9. fejezet - Filogenetika 2. Rekonstrukci·). 

Tov§bbi lehetŖs®g (®s egy ¼jabb param®ter) a v§ltozatlan (invari§ns) poz²ci·k ar§ny§nak figyelembe v®tele, 

alkalmaz§sa azonban vitatott egyes modellekre (pl. a GTR+I+G modellben). F¿ggetlen¿l az elj§r§si l®p®sek 

ford²tott sorrendj®tŖl, felt®telezz¿k, hogy a j· modell egyben a szekvencia hasonl·s§got is maximaliz§lja, hiszen 

a val·di esem®nyeket modellezi (l§sd 9. fejezet - Filogenetika 2. Rekonstrukci·). 

6.6. §bra - Szekvenci§k divergenci§ja 

                                                           
4Tipikus elnevez®si s®ma a szerzŖk nev®nek kezdŖbetŤi ®s a kºzl®s ®vsz§ma, itt Jukes ®s Cantor 1969. 
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Szekvencia divergencia sematikus §br§zol§sa az idŖ f¿ggv®ny®ben. Egy poz²ci·ban tºbb v§ltoz§s is 

bekºvetkezhet, ²gy a tapasztalt t§vols§g egyre jobban elt®r a line§rist·l az idŖ f¿ggv®ny®ben, a gyakorlatban egy 

tel²tŖd®si (szatur§ci·s) gºrb®t kapunk. Egyes r®gi·k hamarabb szatur§l·dnak (fekete), mint m§sikak (k®k), 

p®ld§ul a kodon poz²ci·k, g®nek kºzºtt k¿lºnbs®gek vannak. A linearit§s maximum a kezdeti idŖszakban 

t®telezhetŖ fel, illetve az ettŖl val· elt®r®st figyelembe kell venni. 

A szelekci· nyoma a szekvenci§kban.  Drift hat§s§ra egy v§ltozat fix§l·d§s§nak val·sz²nŤs®ge az aktu§lis 

gyakoris§g§val azonos, a fix§l·d§shoz sz¿ks®ges idŖ pedig az effekt²v popul§ci·m®rettŖl f¿gg. A v§ltozatoss§g 

®s a v§ltoz§s m®rt®ke modellekkel sz§mszerŤs²thetŖ, az ettŖl tapasztalt elt®r®s a gyakorlatban p®ld§ul szelekci· 

hat§s§ra utalhat. Ir§ny²t· szelekci· hat§s§ra a v§ltoz§s sokkal gyorsabb lehet, egy elŖnyºs v§ltozat gyorsabban 

terjed el ®s fix§l·dik (pozit²v szelekci·), vagy a h§tr§nyos gyorsabban elimin§l·dik (h§tt®r szelekci·). A 

kiegyens¼lyoz· szelekci· ezzel szemben k¿lºnbºzŖ v§ltozatokat tarthat fenn a popul§ci·ban hossz¼ idŖn 

kereszt¿l (drifthez k®pest lassabb v§ltoz§s), ak§r kºzben fajk®pzŖd®s is bekºvetkezhet (6.7. §bra - 

Kiegyens¼lyoz· szelekci· szekvenci§kon). Egy all®l fix§l·d§sa annak kºrnyezet®re is hat§ssal van a genomban, 

kºzvetlen kºrnyezet®ben a v§ltozatoss§g csºkken, a mint§zat azonban a rekombin§ci·s r§t§nak is f¿ggv®nye 

(6.8. §bra - Szekvencia v§ltozatoss§g ®s szelekci·). Azonban a fenot²pus szinten bekºvetkezŖ evol¼ci·s v§ltoz§s 

oka genom szinten alapvetŖen ismeretlen folyamat, hiszen sokszor a karakter v§ltozatoss§g§t okoz· g®neket, 

azok fenot²pus szinten jelentkezŖ kapcsolatait (karakter korrel§ci·) ®s kifejezŖd®s®nek szab§lyoz§s§t sem 

ismerj¿k, illetve az sem biztos, hogy a tulajdons§g a genom szintj®n ºrºklŖdik (7. fejezet - Kvantitat²v jellegek, 

a fenot²pusos v§ltozatoss§g). 

6.7. §bra - Kiegyens¼lyoz· szelekci· szekvenci§kon 
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Az MHC A ®s B lokuszok ºt emberi (H, k®k) ®s n®gy csimp§nz (C, piros) all®lj§nak lesz§rmaz§si kapcsolatai. 

Az MHC g®n duplik§ci· (A ®s B eredete) a k®t faj elk¿lºn¿l®se elŖtt tºrt®nt (mindkettŖnek vannak A ®s B 

all®ljai, a k®t legkor§bban elk¿lºn¿lŖ csoport az A ®s B lokuszoknak felel meg). Azonban az A ®s B csoporton 

bel¿l a tov§bbi csoportosul§s nem fajok szerint (a divergens evol¼ci· alapj§n v§rtnak megfelelŖen) tºrt®nik (vº. 

5.2. §bra - G®nduplik§ci·k ®s filogenetikai mint§zatok (A) §br§ja), emberi ®s csimp§nz all®l p§rok k¿lºn²thetŖek 

el, mivel szekvenci§juk hasonl·s§ga nagyobb, mint a hasonl·s§g a faj b§rmely m§sik all®lj§hoz. Ennek 

val·sz²nŤ oka Ŗs¿k fennmaradt polimorfizmusa, amit a term®szetes szelekci· tart fenn. Ez sz§rmazhat ak§r 

heterozig·ta elŖnybŖl is, hiszen a heterozig·ta k·rokoz·k elleni v®detts®ge nagyobb. Futuyma (2009) alapj§n. 

6.8. §bra - Szekvencia v§ltozatoss§g ®s szelekci· 
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Az elŖnyºs all®l (p®ld§nkban egy nukleotid egy szekvencia poz²ci·ban) gyakoris§ga nŖ, ez a vele kapcsolt 

lokuszok all®l gyakoris§g§ra is hat§ssal van (hitchhiking, a szomsz®dos lokuszokon az elŖnyºssel kapcsolt all®l 

gyakoris§ga is nŖ), amire a jelentŖs LD (linkage disequlibrium) ®rt®k utal (piros). Azonban a lokuszok fizikai 

t§vols§g§val ez a hat§s csºkken, mivel a rekombin§ci· val·sz²nŤs®ge nŖ. A v§ltozatoss§g (S, fekete, szekvencia 

poz²ci·ra vonatkozik) a popul§ci·ban a szelekt§lt lokuszt·l val· t§vols§ggal nŖ (selective sweep). Az alapvonal 

a neutr§lis elm®let alapj§n v§rt ®rt®k (konstans), szelekci· hat§s§ra ettŖl elt®rŖ mint§zatot tapasztalunk a 

popul§ci·ban, amely tºbb k¿lºnbºzŖ m·don sz§mszerŤs²thetŖ (pl. Tajima D index) ®s tesztelhetŖ. Nielsen 

(2005) alapj§n. 

3. ¥sszefoglal§s, k®rd®sek 

3.1. ¥sszefoglal§s 

DNS szekvenci§k fontos markerek. Ennek egyik alapvetŖ oka az evol¼ci·jukat (v§ltozatoss§got ®s a v§ltoz§st) 

le²r· ®s sz§mos alkalommal tesztelt elm®leti h§tt®r, a neutr§lis elm®let. Szekvencia poz²ci·k v§ltozatoss§ga 

inform§ci·t hordozhat a fajok lesz§rmaz§si kapcsolatair·l is, azonban ez nem sz¿ks®gszerŤ, az elt®r®sre tºbb 

lehetŖs®get is l§ttunk. Szekvenci§k t§vols§ga a divergencia m®rŖsz§ma, amelyre az illesztett szekvenci§k 

hasonl·s§gb·l kºvetkeztet¿nk. Ide§lis esetben a tapasztalt szekvencia t§vols§g a divergencia idŖvel line§ris 

ºsszef¿gg®st mutat (molekul§ris ·ra), azonban a gyakorlatban ez sokszor nem §ll fenn. A nukleotid 

szubsztit¼ci·s modellekkel a szekvencia divergencia folyamata realisztikusabban modellezhetŖ, p®ld§ul az 

elt®rŖ evol¼ci·s r§ta figyelembe vehetŖ. A szekvenci§k szintj®n jelentkezŖ szelekci· hat§sa tesztelhetŖ p®ld§ul a 

mut§ci·t, driftet ®s g®n§raml§st is figyelembe vevŖ modellektŖl val· elt®r®sek alapj§n. Azonban sz§mos 

k¿lºnbºzŖ folyamat eredm®nyezhet hasonl· szekvencia szintŤ mint§zatot, ezek kºzºtt sokszor csak f¿ggetlen 

inform§ci·k (tºbb marker, migr§ci· direkt becsl®se, fossz²li§k stb.) alapj§n tudunk dºnteni. A szelekci· 

fenot²pus szintj®n meghat§roz· folyamat, hat§s§t azonban szekvenci§k szintj®n csak n®h§ny esetben tudjuk 






















































































































































