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Eloszo

A jelen digitdlis tananyag a TAMOP-4.1.2.A/1-11/1-2011-0025 szamu, "Interdiszciplinaris és komplex
megkdzelitésii digitalis tananyagfejlesztés a természettudomanyi képzési teriilet mesterszakjaihoz" cimii projekt
részeként késziilt el.

A projekt altalanos célja a XXI. szazad igényeinek megfeleld természettudomanyos felsdoktatas alapjainak a
megteremtése. A projekt konkrét célja a természettudomanyi mesterképzés kompetenciaalapu és modszertani
megujitasa, mely folyamatosan képes kezelni a tarsadalmi-gazdasagi valtozasokat, a legujabb tudomanyos
eredményeket, és az info-kommunikacios technoldgia (IKT) eszkoztarat hasznalja.

SZECHENYI TERV

MAGYARORSZAG MEGUJUL

—
=7
A jegyzet célja az alapvetd makroevolucidés mintdzatok és az ezeket generald mechanizmus néhany altalanos
sajatossaganak attekintése, illetve az elemzésiikhdz hasznalt néhany modszer bemutatasa. Logikai vaz célzataval
késziilt mesterszakos kurzusainkhoz (evolucidbioldgia, filogenetika, modellezés). A populacidgenetika
alapszintii ismeretét feltételezi (ajanlott tankonyvek: Hartl és Clark (2007) és Hedrick (2011)), magyar nyelven
lasd Pecsenye (2006), illetve Pasztor és Oborny (2007) egyes fejezeteit. Pénzes (2011) Populacidogenetika online
jegyzet a koncepcid rovid attekintése, amelyre szamos alkalommal hivatkozunk. Ajéanlott tankdnyvek az
evoluciérdl Futuyma (2009) Evolution és Barton és mtsai (2007) Evolution (honlapja http://evolution-
textbook.org), illetve megemliteném még Freeman és Heron (2007) Evolutionary analysis, és Ridley (2004)
Evolution konyveket is. Magyarul lasd Maynard Smith és Szathmary (1997) ,,Az evolucid nagy lépései”
([Maynard Smith és Szathmary, 1995] magyar nyelvii kiaddsa, Scientia kiadd). Evolaciés modellek
vonatkozasaban a szamos kitliné konyv koziil Hofbauer és Sigmund (1998) (illetve Hofbauer és Sigmund
(1988)) konyvét emelném ki. Az eléadasokhoz kapcsolodd gyakorlatokon (modellezés, statisztika) alapvetéen
az R szoftvert hasznaljuk (http://www.r-project.org), a jegyzetben talalhaté szimulacidk, animaciok is ebben
késziiltek. A megcélzott szinthez minimalis statisztikai alapismeret sziikséges, javasolt magyar nyelvii tankdnyv
a statisztikai alapok elsajatitasahoz Reiczigel J., Harnos A., Solymosi N. Biostatisztika (2007), amely egyben
egy jo R bevezeté is (honlapja: http://www.biostatkonyv.hu), illetve az R honlapjan szamos tovabbi
dokumentacio érhetd el. Az R-ben torténé modellezéshez, adatelemzéshez javasolt konyvek Soetaert és Herman
(2009) (R  csomag: ecolMod) és  Bolker (2008) (R csomag: emdbook,  honlap:
http://www.math.mcmaster.ca/~bolker/emdbook/).

A letoltott verzié hasznalata soran a kiilon konyvtarakban talalhatdo animaciok és tesztek hasznalatihoz a
javascript futtatast és a siitiket (cookie) engedélyezni kell a bongész6ben. Az animacidk és a tesztek a szovegbol
kozvetlen hivatkozasokkal is elérhetdek (azonban csak a konyvtarszerkezet megtartasaval miikodnek). Az
animaciok flash és mpeg-4 formatumban is letdlthetéek (az animation konyvtarba kicsomagolva az el6z6 verzid
lecserélhetd, a hivatkozasok miikddni fognak), az alapértelmezett javascript verzido eldénye a Iépésenkénti
(tipikusan generacionkénti) futtatas lehetdsége. Az online verzioban az mpeg-4 formatumot hasznaljuk és a
tesztek futtatasa sem érhetd el. Az interaktiv animaciok, szimulaciok R script-ek, ezekre a szovegben R kod
hivatkozas utal. Az R rendszerben futtathatéak. A paraméterek beallitasa a script egyértelmiien kiemelt soraiban
torténik. Az R hasznalatahoz lasd még: A. flggelék - Szimuldciék R-ben.

A jegyzet fejlesztés alatt all, az aktudlis verzi6 a http://expbio.bio.u-szeged.hu/ecology/evolucio/ cimen érheté
el. A jegyzet a TAMOP-4.1.2.A/1-11/1 palyazat tamogatasaval késziilt.
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1. fejezet - Bevezeto

Az evolucidbiologia szemléletmodja a bioldgia minden teriiletére hatassal van, kérdései szamos szervezddési
szintet és igy diszciplinat érintenek a molekularis biologiatol a biogeografidig. Példaul az énekesmadarak
(Passeriformes) k6z¢ tartozé Darwin-pintyek 15 faja' monofiletikus csoportot alkot, eléfordulasuk a Galapagos-
(illetve egy faj a Kokusz-) szigetekre korlatozodik. Az adaptiv radiacio egy klasszikus példdja (Grant 1999,
Grant és Grant 2002, 2003, 2008). Darwin a Fajok eredetében cséralakjuk valtozatossagat a fokozatos
evolucioval (13. fejezet - Makroevoliicié: mintdzatok térben és idében) magyardzta, amely azdta szamos
részlettel egésziilt ki. A Darwin-pintyek 2-3 milli6 év alatt tobb kiilonb6z6 taplalék tipushoz alkalmazkodtak
(nis felosztas), a kiillonbdzo leszarmazasi sorokban megjelent és elterjedt eltérd tulajdonsagaiknak koszonhetden.
Egyik ilyen, fajon beliil és fajok kozott is valtozatossagot mutaté tulajdonsidg a csér mérete, amely egy
kvantitativ mérészammal jellemezhetd morfologiai tulajdonsag (lasd 7. fejezet - Kvantitativ jellegek, a
fenotipusos valtozatossag) — adaptacio egy adott taplalék tipushoz, erre kiilonb6z6 vizsgalatok utalnak. A harom
magevé Geospiza faj (foldipintyek, G. fuliginosa, G. fortis és G. magnirostris) erds, rovid, mig a nektarral,
virdgporral és alkalmanként magvakkal taplalkozo kaktuszpinytek (G. conirostris, G. scandens) hosszu, vékony
csorrel rendelkeznek. De a foldipinyteken beliil is jelentések a kiilonbségek, G. fuliginosa, G. fortis és G.
magnirostris sorrendben az atlagos csérméret né. A nagyobb csOrméret hatékonyabb hozzaférést jelent a
nagyobb magvakhoz, termésekhez. A fajok populédcidinak valtozatossagat a csérméret eloszlassal jellemezziik,
amely a fajok kozott is atfedhet, és 0sszefiiggést mutat a taplalék (magvak mérete, keménysége) eloszlasaval. Ez
az Osszefliggés kiilondsen akkor valik nyilvanvalova, ha egy taplalék tipus ritkava valik, melynek oka lehet
példaul a tartds szarazsag (fizikai kornyezet megvaltozasa), vagy egy masik faj elszaporodédsa (biologiai
kornyezet megvaltozasa, intenzivebb kompeticid) egy adott szigeten. Miert kiillonbdzhet a csérméret eloszlasa
egy faj kiilonb6z6é populacio kozott? Példaul azért, mert a taplalék és a kompetitorok eloszlasa is eltér, vagyis
kiilonbség van a szelekcids tényezokben, igy egy adott tulajdonsag kombinacioval (fenotipussal) rendelkezd
egyedek talélése, reproduktiv sikere eltérhet a populaciok kozott az alternativ fenotipustiakra vonatkoztatva —
vagyis mas kornyezetben masik tulajdonsag lehet elény6s (adaptiv), igy terjed el természetes szelekcid hatasara.
A konzisztens generaciordl generaciora torténd valtozas, amelyet egy adott csor tipusra visszavezetett eléonynek
tulajdonitunk, hosszl id6 alatt jelentds kiilonbségeket eredményezhet az adott kdrnyezetben, feltéve hogy a csér
tipus 6roklddik. Nagyobb idéléptékre kivetitve ezekkel a tényezdkkel magyarazzuk a fajok kozotti kiilonbségek
kialakulasat, a fajok divergenciajat is. Az intenziv szelekcid gyors valtozast, vagyis jelentds generaciok kozotti
kiilonbséget eredményezhet a valtozatossagban. Azonban ahhoz, hogy ezt az evolucids valtozast megértsiik,
hogy teljesebb képet alkothassunk egy morfologiai jellemzd gyors evolucidjarol, a tulajdonsag kifejezddésének
folyamatat is ismerniink kell — legalabbis olyan mélységben, hogy a valtozatossagot értelmezni tudjuk. A
kornyezet valtozatossaga az egyedfejlodés folyamatan keresztiil hatassal van a morfologiai jellemz6
valtozatossagara — de hogyan? Tudjuk, hogy a BMP4 (bone morphogenetic protein 4) és CaM (calmodulin)
gének térben és idGben kis mértékben eltéré expresszidja az embridban hatassal van a csér novekedésére, igy
feltehetden fontos szabalyozd szerepiik van a csér morfologia kialakulasaban (Abzhanov és mtsai, 2004 és
2006, Mallarino és mtsai, 2011). Eltérések a gének expresszidjaban eltéréseket eredményeznek az egyes
fejlodési utvonalak aktivalasaban, amely kovetkeztében kiillonbségek lesznek az ivarérett egyedek csdrének
alakjaban ¢és méretében. Egyrészt kisérleti eredmények alapjan a cs6rméret jelentés mértékben 6roklédd
tulajdonsag, az utddok csérmérete részben prediktalhatd sziileik csérmérete alapjan. Masrészt nagyobb
idoléptékben az eddig megismert egyedfejlodési mechanizmus magyarazatot adhat a tulajdonsag gyors
molekularis-egyedfejlodési szervezGdési szinten, ismereteink béviilésével egyre teljesebb képet alkothatunk
példaul a természetes szelekcid kiilonbozd szinteken jelentkezd hatasardl, amellyel a generaciok kozotti
valtozast értelmeztiik.

Az evolucidbiologia alapvetd célja a valtozds okainak megismerése. Ahogy a fenti példa is szemlélteti,
értelmezni szeretnénk hogyan és miért kovetkeztek be kiilonb6z6 események (evolicios 1épések) a multban,
amelyek magyarazatot adhatnak a jelenben tapasztalt mintazatokra. Hogyan €s miért van hatassal a fizikai és
biologiai kornyezettdl fiiggd taplalék eloszlas a csdrméret eloszlasanak (valtozatossaganak) generaciorol
generaciora torténd valtozasara a populacioban? A valaszhoz a szelekcios tényezok mellett a valtozatossagra €s

!Korabban 14, a Certhidea fusca ma kiilon faj. Az 5 genus (fajszammal): Geospiza (6), Camarhynchus (5), Certhidea (2), Pinaroloxias (1),
Platyspiza (1). A csoport rendszertani helyzete nem egyértelmii. A tangarak (Thraupinae) alcsaladjaba, masok inkabb kiilon alcsaladba
(Geospizinae) soroljak ket a tangarafélék (Thraupidae), masok szerint a sirmanyfélék (Emberizidae) csaladjan beliil. Tehat nem valodi
pintyek (Fringillidae). A Kokusz- (Keeling-) szigetr6l ismert kokuszpintyen (Pinaroloxias inornata) kiviil az 6sszes faj csak a Galapagos-
szigeteken él. Példaink elsGsorban a monofiletikus csoportot alkoté 3 foldipinty fajra, Geospiza fortis, G. magnirostris és G. fuliginosa
vonatkoznak, amelyek tehat endemikus elterjedésiik, csak a Galapagos-szigeteken fordulnak eld. Képek: evolution-textbook.org ([Barton és
mtsai., 2007]) és NCBI Bookshelf ([Griffiths és 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

Bevezeto

igy a valtozasra hatdé egyéb, genetikai, fejlodési tényezdket, kényszereket, az egyedek tulajdonsdgai
oroklodésének és kifejezddésének maodjat is ismerniink kell. Ezek egyiittesen hatdrozzak meg a populdcidkban
generaciorol generdciora bekovetkezd evolucids valtozas iranyat €s a valtozas sebességét, amely nagyobb idd-
és térléptékben tapasztalhaté jelenségeket, mintdzatokat eredményez. Igy magyarazatot ad egy faj populaciéi
kozott, vagy egy adott éléhelyen azonos kornyezetben €16 rokon fajok kozott tapasztalt hasonlosagokra és
kiilonbségekre. A jelenségek, mintazatok értelmezése sziikségszeriien kiilonb6z6 szervezdési szinteket fog at, a
vonatkozik. Ennél fogva az evoluciobiologia modszerei is szerteagazdak, a megfigyelések, laboratoriumi és
terepi kisérletek, a kiilonboz6 tipusu modellek egyarant fontosak.

Az evoltciobiologia megkozelitési modja a biologia legtobb diszciplinajatdl kiilonbozik. A megfigyelt, és
megfeleld modon leirt mintazat alapjan kovetkeztetiink a folyamatra, a multban bekdvetkezett eseményekre a
természettudomanyokban megszokott hipotézis-dedukcié metodikajat kdvetve:

1. Hipotézis megfogalmazasa a jelenségre, mechanizmusra. Ez sokszor egy az elmélet alapjan formalizalt
modell.

2. Predikciok megfogalmazasa a hipotézisek alapjan (dedukcid), amely a ténylegesen megfigyelhetd, mérhetd
sajatossagokra vonatkozik.

3. Adatgylijtés, majd a hipotézisre vonatkozé dontés az adatok és a hipotézis alapjan vart mintazat
Osszevetésével (teszt).

A fiiggetlen tesztek sokasaga altal tamogatott, egymassal kapcsolatban allé hipotézisek egyiittesét nevezziik
elméletnek, amely kiilonb6z6 jelenségeket magyaraz. Leirds alatt a kvantitativ mérészamokkal,
Osszefiiggésekkel torténd jellemzést értjiik. Csak megfeleldé mérészamokkal tudunk olyan kvantitativ
Osszehasonlitasokat végezni (példaul a kiilonboz6 szigeteken eléforduld Geospiza fajok csérméretére), amely
alapjan a torténetre kovetkeztetiink. Masrészt a mintazat alapjan az azt generald folyamatokra torténd
kovetkeztetés nem trividlis probléma, kiilondsen ha figyelembe vessziik az evoliicios folyamatok sokszinliségét,
hiszen szamos kiilonb6z6 folyamat kombinacio eredményezhet hasonldé mintazatot, melyek kozott gyakran csak
fiiggetlen bizonyitékkal tudunk donteni. A problémat kiilonbozé mélységben reprezentald modellek szerepe
kulcsfontossagu, hiszen segitségiikkel a kiilonb6zd kombinacidk lehetséges kimenetele prediktalhato, és igy
tesztelhetd.

Darwin A fajok eredetében két szamunkra kiemelked6en fontos hipotézist fogalmazott meg (egyebek mellett).
A leszarmazast, kozos Osre visszavezethetd eredetet és divergenciat — az egy leszarmazasi sorban bekovetkezd
modosulast és a leszarmazasi sorok elkiiloniilését (4. fejezet - Karakterek, populdcidk és fajok és 8. fejezet -
Filogenetika 1. Koncepcié) — ma mar tényként kezeljik, mivel bizonyitékok sora tdmasztja ald. Masik
hipotézise a valtozds mechanizmusara vonatkozott: az 6roklédé valtozatossagon keresztiil megnyilvanuld
természetes szelekciod szintén tény a természettudomanyok logikaja értelmében. Azonban az evoliicionak egyéb
okai is lehetnek, nem minden evolucids valtozast magyarazhatunk szelekcioval. A kiilonbozé folyamatok és
tényezok, a mutacid, rekombinacid, génaramlas, izolacid, genetikai sodrodas (drift), a természetes szelekcio
szamos kiilonbozé formaja egyéb tényezokkel egylitt eredményez evolucids valtozast, eredet €s elterjedés
tényezdinek egyiittese alkotja az evolicio elméletét, amelynek alapjai (a 6 tanok) stabilak a kiilonbdz6 jellegti
bizonyitékoknak koszonhetéen. Természetesen az elmélet fejlddése soha nem all meg, az is elképzelheté hogy
egyes részletek helytelennek bizonyulnak, hasonldéan barmely mas természettudomanyos elmélethez. Masrészrol
az evolicid szemléletmodjanak alakulasat kiilondsen intenziv nem tudomanyos és tudomanyos vitak kisérik,
ezek némelyikének gydkere szaz éves multra tekint vissza. Példaul egy tipikus, folyamatosan visszatérd
probléma forras a valtozas egy kiragadott szervezddési szinthez torténd hozzarendelése. A neo-lamarkizmus és
az 6roklodés koncepcidjanak hibas értelmezése, vagy a rosszul értelmezett (és atdefinialt) csoportszelekcio ezt
kivaloan illusztralja (lasd 10. fejezet - Evolucios egységek). A koncepcidé modosulasara példa a homologia
fogalmanak alakulasa (biologiai homologia, lasd a Populacidgenetika jegyzetben). A tradicionalis tdrténeti
homologiat, hasonld karakter allapot oka a kozds Ost6l vald leszarmazas, ma mar kizardlag egy szervezddési
szintre vonatkoztatjuk.

Az evolucids valtozas generaciordl generaciora bekovetkezd valtozast jelent, amely szamos generacion
keresztiil ismétlddve jelentds kiillonbségeket eredményezhet a kiilonb6zd populacidkba és fajokba sorolt
egyedek kozott. Makroevolucié alatt a faji szint feletti evolicids valtozast értjiik, azonban ezen beliil tobb
kiilonbdzo értelemben is hasznaljak. Mivel a valtozast nagy id6léptékben is a generacioszintli folyamatokkal
értelmezziik, célunk elsdsorban annak targyalasa, hogy miképpen vezetnek a generaciok szintjén értelmezett
elemi folyamatok kiilonbdz6é nagyléptékit mintazatokhoz térben és idében és hogyan tudunk erre kdvetkeztetni.



http://expbio.bio.u-szeged.hu/ecology/evolucio/popgen/book.html

2. fejezet - Tartalmi attekintés

A mikroevoluciot, vagyis az elemi folyamatok egylittes hatdsat a populdcidban, a generaciordl generaciora
torténé valtozas alapfolyamatainak altalanos elméletét csak roviden érintjiik (4. fejezet - Karakterek, populdciok
és fajok, illetve részletesebben lasd a Populaciogenetika jegyzetben). Noha az alapelvek barmely karakterre
érvényesek, a molekularis (5. fejezet - 4 molekuldaris evolicié alapjai és 6. fejezet - Evoliicio DNS szekvencidk
szintjén) és morfoldgiai vagy viselkedési (7. fejezet - Kvantitativ jellegek, a fenotipusos vdltozatossdg)
jellemzok szamos tekintetben eltérnek — de az egyed jellemzdirdl (genomja méretérdl, szin mintdzatar6l vagy
rejtézési viselkedésérdl) beszélink. Ha a karakterek valtozatossdga evolucids divergencia kovetkezménye,
akkor egyes morfoldgiai vagy molekularis tulajdonsagokat, mint a leszarmazasi kapcsolatokra utalé markereket
felhasznalhatjuk a rokonsagi kapcsolatok becslésére, példaul az igy kapott filogenetika (8. fejezet - Filogenetika
1. Koncepcio és 9. fejezet - Filogenetika 2. Rekonstrukcio) a makroevoluciés mintazatok értelmezésében
alapvet0 szerepil. Noha kitiintetett jelentoségli evoliicios egység az egyed, igy a valtozas egysége az egyedek
alkotta populacio, szamos alapvetd sajatossag nem értelmezhetd ebben a megkozelitésben. Az evolucios
valtozas logikaja azonban kiterjeszthetd ezekre az esetekre is, az elmélet altalanosithato (10. fejezet - Evoliicids
egységek). Kiilon targyaljuk a biotikus tényezdéket, mint szelekcids tényezéket (11. fejezet - Koevoliicio 1.
Koncepcio és 12. fejezet - Koevolucio 2. Kozdsségek evoliicidja), hiszen a diverzifikacié meghatarozo tényezoi.
A molekuléris és morfologiai szinten értelmezett valtozatossag kozotti kapcsolat komplex. Egy morfologiai
jellemzo (vagy altalaban egy kvantitativ jelleg) valtozatossaga gyakran nem értelmezhetd pusztan a genetikai
(pontosabban 06roklédd) valtozatossadg alapjan. A fenotipus aktualis kornyezettdl fiiggd kifejezddése, a
kiilonbozé jellegli kényszerek alapvet tényez6i a nagyléptékii evolucionak (13. fejezet - Makroevolucio:
mintazatok térben és idoben). A modellek kulcsfontossagiiak a mechanizmusra torténd kovetkeztetésben, de
fontos szerephez jutnak a mintazatok leirasaban, felismerésében is. A modellek kiilonboz6 tipusaival
talalkozhatunk a gyakorlatban (14. fejezet - Evoliicios modellek 1. A modellek tipusai). Kiilon targyaljuk az
adaptiv evolucio két fontos modell tipusat, az optimalizacios modelleket (15. fejezet - Evolicios modellek 2.
Optimalizdcio) és az evolicids jatékokat (16. fejezet - Evoliicios modellek 3. Jatékelmélet).



http://expbio.bio.u-szeged.hu/ecology/evolucio/

3. fejezet - Ceélkitlizeés

A jegyzet célja az alapveté makroevolucidés mintdzatok, az ezeket generdlé mechanizmus és az elemzésiikhoz
hasznalt médszerek bemutatasa. A legalapvetébb megkdzelitési modokat érintjiik, a jegyzet célja elsdsorban a
lehetdségek bemutatasa, amely segitséget nyujt a diszciplina szertedgazd szakirodalméban torténd
eligazodashoz. A jegyzet kumulativ szerkezetli, vagyis a leckék egymasra épiild logikai egységek, kivéve a
féleg modszertani részeket (9. fejezet - Filogenetika 2. Rekonstrukcio, 14. fejezet - Evoluciés modellek 1. A4
modellek tipusai, 15. fejezet - Evoliiciés modellek 2. Optimalizdicio és 16. fejezet - Evoliiciés modellek 3.
Jatékelmélet). Folyamatos kdvetése, illetve a fejezetek végén talalhatd onellenérzé kérdések megvalaszoldsa
javasolt (megoldasok: B. fiiggelék - Vilaszok, megoldasok).




Il. rész - Leckék
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LI 4

4. fejezet - Karakterek, populaciok és
fajok

1. Attekintés

1.1. Célkitlizés

A fejezet célja roviden attekinteni az evolicids valtozds (mikroevolucid) legfontosabb tényezdit, elemi
folyamatait, amelyek a nagyobb 1éptékli valtozas alapjat képezik. Részletes targyalasuk nem célunk, a
koncepciot lasd példaul a Populaciogenetika jegyzetben.

1.2. Tartalom

Mindenekel6tt az evolucids valtozas fontosabb egységeit, az ehhez kapcsolédd alapfogalmakat tekintjiik at,
majd a valtozast okozo fobb tényezOket targyaljuk. Mivel kérdéseink alapvetden faji szintli mintazatokra
vonatkoznak, roviden attekintjik mit is értiink faj, illetve fajképzddés (speciacid) alatt, hogyan vezethet a
populécidk divergenciaja fajképzddéshez. Végiil roviden érintjiikk a nagyléptékii (makroevolucids) mintazatokra
torténd altaldnositds kérdését, hogyan lesz az elemi valtozasbol nagyléptékli valtozéds, vagyis hogyan
magyarazhatjak az elemi tényezok a ténylegesen bekovetkezett események sorozatat leird evolicios torténetet.

2. Evolucios valtozas

Evolicios valtozas. Evolucids valtozas alatt generaciordl generaciora torténd valtozast értiink. A valtozas
tulajdonsagok eloszlasara (vagyis a valtozatossagra) vonatkozik, igy populaciokban értelmezhetd. Az egyedek
kiilonboz6 tulajdonsagokkal (karakter allapotokkal) rendelkezhetnek, ezeknek a tulajdonsagoknak a gyakorisadga
nbhet vagy csokkenhet a populacioban — egységiink az egyed, mert a tulajdonsagokat egyedekhez rendeljiik, a
valtozas egysége pedig a populacid, ahol a gyakorisagot és annak valtozasat értelmezziikk. A populacié egy
tényleges szaporodasi egység (genetikai vagy mendeli populacio), de az id6beli valtozas egységét, a generaciot
is a szaporodassal definialjuk. Szaporodas alatt az ivaros szaporodast értjilk. A valtozatossag mértéke lehet
allando (konstans) egy stabil egyenstlyi allapotban 1év6 populacidban szamos generacion keresztiil, ekkor stabil
egyensulyi valtozatossagrol (polimorfizmusrél) beszélink. Ekkor nincs evolicios valtozas, azonban a
valtozatossagot a kiilonboz6 elemi folyamatok kiegyensulyozottsaga biztositja. A generaciok sorozatan
keresztiil tartd valtozas (populacion belilli evoliicios valtozas) hatasara a populaciok egymastol fokozatosan
elkiiloniilnek, a folyamatot a populdciok divergencidjanak nevezziik. A divergencia populacidk (mint
objektumok, entitasok csoportja) és karakterek (az objektumok jellemz6i) differencidlodasat, elkiiloniilését, az
objektumok ¢és tulajdonsagaik gyakorisaganak valtozasat egyarant jelentheti egy 6si allapotbol kiindulva, vagyis
objektumok és tulajdonsagaik 0j leszarmazasi sorait eredményezi egy kozds 6sbol (6si populacid, dsi karakter
allapot) kiindulva (4.1. abra - Divergencia).

4.1. abra - Divergencia
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Az evolucios valtozas idébeli egysége a generacid, vagyis egyedek szaporodasaval értelmezzik egy
populéacidban (sziirke négyzetek és kinagyitott inzert). Amennyiben a tulajdonsag 6roklodik, a szaporodasi
egység az egyedek generaciok kozotti hasonlosagat eredményezi a kérdéses tulajdonsagban. Leszarmazasi sorok
fokozatos elkiiloniilésének (divergenciajanak) oka lehet az, hogy az egyik leszarmazasi sorban megjelent uj
karakter allapot nem terjed el a masikban, mert az egyedeik kozotti szaporodas korlatozott (vagyis két
kiilonb6z6 szaporodasi egységrol, populaciorol beszéliink). Ilyen korlatozéd tényezd lehet a foldrajzi izolacid
(divergencia allopatrikus populacidkban), de a divergencia bekdvetkezhet szimpatrikus populaciokban is
(elkiiloniilés oka az 0 karakter allapot). K6zos 6siikt6l idében eltdvolodva a két leszarmazasi sor egyedei egyre
tobb tulajdonsagban kiilonbdznek, vagyis a hasonlosag fokozatosan csdkken. A divergencia a szaporodasra,
példaul a parvalasztasra is hatassal levo karaktereket is érintheti, akar fajképzodésre is vezethet.

Elemi folyamatok: eredet és elterjedés. Az elemi folyamatok, tényezok a kdvetkezd generaciora bekovetkezd
valtozas okai, a valtozast a populéacié ezekre adott valaszanak tekintjiik. Legfontosabb folyamat az 6roklédés,
tipikusan ez tulajdonsagok (fenotipus) genetikai 6rokl6dését jelenti, amely a szaporodas soran realizalodik?, a
tovabbiakban 6roklédés alatt ezt értjiik. Az evolucids valtozas két 1épésre bonthatd, a valtozatossag eredetére és
a terjedésre, egy valtozat elterjedésére. Az eredet tekintetében a legfontosabb folyamat a mutacio, de kiilondsen
kis id6léptékben a rekombinacié hatédsa is alapvetd a populacié valtozatossagara. A populaciobeli elterjedés két
fo folyamata a genetikai sodrodas (drift) és a természetes szelekcio. Genetikai sodrodas alatt allél gyakorisag
fluktudciot értiink, vagyis a valtozast a véletlennek tulajdonitjuk, melynek szamos oka lehet. Hatasara egy allél
fixalodik a populacidoban, ez barmelyik egyedi allél lehet azonos eséllyel. A terjedés sebessége (valtozés
mértéke egy generacidba) az effektiv populacidoméret fiiggvénye (lasd 6. fejezet - Evoliicié DNS szekvencidk
szintjén). Ezzel szemben a természetes szelekcid hatdsa a kiilonbozd tulajdonsagokon keresztiil realizalodik
(lasd 7. fejezet - Kvantitativ jellegek, a fenotipusos viltozatossag), hatasat a fenotipuson keresztiil értelmezziik a
fitnesz (ratermettség) segitségével. A fitnesz a kovetkezd generacidohoz vald varhatd hozzajarulast fejezi ki,
amely a szaporodast és tulélést befolyasold tulajdonsagok fiiggvénye az adott kornyezetben. A szelekcid hatdsa

A sokszorozodas és 6roklodés logikailag egymastol fliggetlen. Célszerli a kettét egymastol elvalasztani, hiszen példaul az 6roklddésnek
egyéb madjai is fontosak lehetnek egyes esetekben, vagyis nem értelmezhetéek példaul allél szegregalodassal és Gjra kombindlodassal (lasd
10. fejezet - Evoliicids egységek).
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Osszetett (lasd 10. fejezet - Evoliicids egységek), egyarant eredményezheti elény6s tulajdonsag fixalodasat és a
populécié egyensulyi polimorfizmusat, példaul ha a fitnesz negativ gyakorisagfiiggést mutat (4.2. abra - Negativ
evolucio). Ellentétben a genetikai sodrodassal, a szelekcido nem egyforma mértékben érinti a teljes genomot. Az
evolucios valtozas azonban szamos tovabbi tényezo tényezotol is fiigg, igy példaul a parvalasztasi rendszertdl.
Mind a drift, eltéré allél fixalodasa a véletlen kdvetkeztében, mind a szelekcid, mas kornyezetben mas
tulajdonsag lehet elényds, eredményezheti a populaciok divergenciajat. A populaciok kozotti génaramlas is
meghatarozé szerepli folyamat. A populaciok kozotti kiilonbségeket csokkenti, alapvetd hatassal van
divergenciara és ezzel a nagyobb 1éptékii mintazatok kialakulasara. A valtozatossagot tehat egyidejilileg szamos
folyamat formalja, ezek jelentéségében kiilonbségek lehetnek. fgy példaul a géndramléas hatésa elhanyagolhato,
ha a célpopulacioban intenziv szelekcié hat az 1j valtozatok ellen. Példaul a bevandorld egyedek kérdéses
tulajdonsagai semlegesek a forras populdcidban, mondjuk a kis mértékli kompeticié miatt, azonban a
célpopulacidoban mar hatranyosak, ahol intenziv a kompeticio. De a szelekcid ¢és drift egylittes hatasa is olyan
mintazatokat eredményezhet, amely 6nmagaban egyik folyamattal sem értelmezhetd (4.3. abra - Szelekcio és
drift, animacio, R kod). Ha csak a terjedést nézzilk egy populacidban, a fenotipus evolicido (morfoldgia,
viselkedés, lasd 7. fejezet - Kvantitativ jellegek, a fenotipusos valtozatossdag) meghataroz6 tényezéje a szelekcio,
mig a molekularis valtozatossagot jelentés mértékben a drift formalja (6. fejezet - Evoliicioc DNS szekvencidk
szintjén).

4.2. abra - Negativ gyakorisagfiiggo6 szelekcio
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Allél gyakorisag

Gyakorisagfiiggd szelekciorol beszéliink, ha a fitnesz az allél vagy genotipus gyakorisagok fliiggvénye. Az abra
a negativ gyakorisagfiiggést szemlélteti diploid esetben, ahol a fitnesz a genotipus gyakorisag ndvekedésével
aranyosan csokken. Példankban a genotipus fitnesz wy, = 1-Sp?, W, = 1-50? a homozigdtakra és wi, = 1-2spq a
heterozigdtara (piros szin), ahol p az 1. allél relativ gyakorisdga (x tengely), két allélt feltételezve a masiké
ekkor g=1-p, a parvalasztas véletlenszerii és a szelekcio koefficiens s=0,1. Ekkor p=g=0,5 allél gyakorisag
értékeknél a populacio stabil egyensulyi allapotban van, vagyis a populacio ehhez az éallapothoz tart barmely
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polimorf allapotbdl kiindulva (p=0 és p=1 instabil egyensulyi allapotok). Ha az egyik allél gyakorisaga 0,5
értéknél kisebb, akkor a gyakorisag nd (hiszen a fitnesz nagyobb), mig nagyobb gyakorisag érték esetén csdkken
(a fitnesz kisebb). Erdemes megjegyezni, hogy itt nincs heterozigdta elény, amely konstans genotipus fitnesz
esetén a stabil egyensulyi polimorfizmus feltétele (a példaban egyensulyban w.u=W,= 0,975 és wy, = 0,95),
gyakorisagfiiggd esetben szamos kiilonb6z6 forgatokonyv lehetséges. Tovabba a szelekcid hatasat a példaban az
allél és genotipus gyakorisagra értelmeztiik (egyszerii karakter) az evolicio genetikai elmélete alapjan (1asd még
16. fejezet - Evoliicios modellek 3. Jatékelmélet). Hartl és Clark (2007) alapjan.

4.3. abra - Szelekcid és drift
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Drift és szelekcio egyiittes hatdsa az allél gyakorisadg valtozasara. Az eldnyds allél szelekcid hatdsara elterjed
(diploid szelekcidos modell elény6s dominans allélra, iranyitd szelekcid, s=0,2). (A) Kis populacidban a drift
hatéasa jelentGsebb, 6 populacidban az elonyds allél fixalodott, mig egyben a hatranyos (ellentétben azzal, amit
csak szelekcioval, vagy csak drifttel varnank). (B) Nagyobb populacidban alapvetéen mar a szelekcidé hatasa
dominal. Ha a populaciok generacionkénti allél gyakorisag atlaganak valtozasat nézziik (piros szaggatott vonal),
az elényds allél gyakorisaga novekszik. Csak drift hatasara nem varjuk ennek valtozasat. Minél nagyobb a
populacié mérete, annal kisebb a drift jelentOsége, egyiittes hatasuk azonban a szelekcié intenzitadsanak (s
szelekcios koefficiens) is fiiggvénye.

Faj, fajképzodés. Faj alatt egy potencidlis reproduktiv egységet értiink (biologiai fajkoncepcid), igy a

jelenti. Azonban a faj fogalmara egyéb koncepciok is léteznek (4.4. abra - Fajkoncepcidk). Reproduktiv
barrierek kiillonb6z6 tulajdonsagok lehetnek, a fajképzddés gyakran a kiillonb6zé populaciok adaptiv

kiilonbdz6 tipusai lehetnek, igy példaul az egymastol elkiiloniild populaciok foldrajzi elterjedési kapcsolata

alapjan beszélhetiink allopatrikus és szimpatrikus speciaciorol, illetve a parapatrikus speciacio atmenetet képez
az allopatrikus és szimpatrikus ko6zott. Emellett egyéb felosztasi szempontok is léteznek. A kiilonbozd

------

beszEliink, a foldrajzi régidt, ahol a hibridizacid torténik hibridzénanak nevezziik (4.5. abra - A fajképzddés
tipusai).

4.4. abra - Fajkoncepciok

A potencialis reproduktiv egység a gyakorlatban nehezen tesztelhet6 (tényleges szaporodassal definialtuk a populaciot). Sokszor ezért
egyszeriien a tulajdonsagok hasonlosaga alapjan tekintjiik egy faj allopatrikus populaciéit egy biologiai fajnak (ami mas koncepciokban a
definici6 része), ami viszont mar problémas lehet, hiszen a hasonldsadg nem biztos, hogy reproduktiv egységre, leszarmazasi kapcsolatokra
utal. Részletesebben lasd példaul a Populaciégenetika jegyzetben.
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1-9 kiilonb6zd jellemzdk divergenciajat szemlélteti, amelyet az egyes fajkoncepciok kritériumként kezelnek
(fenotipusos elkiiloniilés, diagnosztizalhatdsag, okologiai elkiiloniilés, reproduktiv izolacid, reciprok
monofiletikussag stb.). 1 eltt minden fajkoncepcio alapjan egy, 9 utan pedig két fajrol beszéliink, hiszen
elegend6é id6 elteltével az elkiiloniilés minden tekintetben (fenotipus, 6koldgia, reproduktiv izolacid stb.)
egyértelmiivé valik. Azonban a ketté kozott a koncepcidkban kiilonbségek vannak annak alapjan, hogy mit
tekintenek elsédlegesen fontosnak. De Queiroz (2007) alapjan.

4.5. abra - A fajképzo6dés tipusai

Allopatrikus speciacio Parapatrikus Szimpatrikus
Vikariancia Peripatrikus speciacid speciacio

Id6

crer

arnyalatok pedig a differenciacié folyamatara utalnak (fokozatos divergencia). A zold szin a hibridzénat
jelképezi, amely lehet elsédleges (pl. parapatrikus speciacié esetén) vagy masodlagos. Masodlagos a hibridzona
példaul ha allopatrikus populaciokbol kiindulva az elterjedési teriilet novekedésének kovetkeztében ujra
parapatrikus vagy szimpatrikus elterjedésrél beszélhetiink és reprodukcio torténik, vagyis nem teljes az izolacio.
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Allopatrikus specidcidé esetén a divergencia foldrajzi izolacidban, szimpatrikus speciacié esetén a karakter
divergencia szimpatrikus populacidkban kévetkezik be.Futuyma (2009) alapjan.

Evoliicios torténet. Nagyobb idéléptékben, szdmos generacion keresztiil az evolucids valtozas leszarmazasi
soron beliili valtozas (anagenezis) és leszarmazasi sorok szétvalasa (kladogenezis) 1épések sorozata. Uj karakter
allapotok jelennek meg egyes leszarmazasi sorokban és terjednek el. A folyamatot, amely soran az 9si karakter
allapotot egy uj valtja fel, vagyis egy uj allapot jelenik meg és terjed el, szubsztiticionak (helyettesitésnek)
nevezziik. Ha az elterjedés szelekcid hatasara torténik, akkor adaptiv evoliciordl beszéliink, és az eldonyds
tulajdonsagot, amely birtokaban a reproduktiv siker nagyobb az adott kdrnyezetben, adaptacionak nevezzik,
amely igy a szelekcidhoz kot6dé koncepcio. De az evolicid nem sziikségszertien adaptiv folyamat. Példaul a
genetikai sodrodassal torténd elterjedés (neutralis evolucid) sem eredményez alkalmazkodast a kdrnyezethez.
Populaciok divergencidja 0ij fajokat eredményezhet (4.1. abra - Divergencia), amelyek tovabbi taxonoknak
lehetnek az 6sei. A leszarmazasi folyamat igy egy hierarchikus rendszert eredményez (filogenetikai rendszer),
amelyben a leszarmazasi (rokonsagi) kapcsolatokra kiilonb6z6 karakter allapotok utalhatnak (4.6. abra -
Filogenetikai rekonstrukcié apomorf jellemzékkel, 1asd 8. fejezet - Filogenetika 1. Koncepcid). A filogenetika
koncepcidja a kozds Os hierarchian és divergencian alapul, amelyet filogenetikai fakkal szemléltethetiink.
Azonban az evolucid nem minden esetben ilyen természetli, példaul hibridizaciéo esetén sem (4.7. abra -
kovetkeztetni (4.8. abra - Karakter evolacio). Noha a faji szint feletti valtozas is a generacio szintli folyamatok
kovetkezménye, szamos gyakori mintazat tovabbi magyarazatra szorul (lasd 13. fejezet - Makroevolicio:
mintdzatok térben és idében).

4.6. abra - Filogenetikai rekonstrukcio apomorf jellemzékkel
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A harom egyedi eredetii szarmaztatott homoldg tulajdonsag (apomorf karakter allapot) alapjan elkiilonithetjiik a
Tetrapoda, ezen belill az Amniota és ezen beliill Madarak monofiletikus csoportjait. De ezek a karakter allapotok
nem informativak példaul az emldsok elkiilonitésére, vagy a madarakon beliili tovabbi differencialodasra. A
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korok a harom karakter allapotot szemléltetik az egyes taxonokban, a sziirke az dsi allapot. Az egyedi eredetli
apomorf jellemzdkkel, amelyek kiilonbdz6 idépontokban jelentek meg az evoliicid sordn, elméletileg az élovilag
hierarchiaja rekonstrualhato, igy egy objektiv, a valddi leszarmazast tiikr6zo filogenetikai rendszer képezhetd. A
gyakorlatban azonban példaul a gyors adaptiv divergencia kdvetkeztében nem biztos, hogy ilyen karakter
allapotok fennmaradtak, illetve azonositasuk sem egyértelmii (lasd még 8. fejezet - Filogenetika 1. Koncepcio).

4.7. abra - Hibridizacié

A B C

A B C A B C A

Hibridizacio esetén a kiilonbozo karakterek eltérd leszarmazasi kapesolatokra utalhatnak annak fiiggvényében,
hogy a hibrid tulajdonsaga melyik 6sét6l szarmazik. A B fajnak egyes apomorf jellemz6k alapjan inkabb a C (A
abra), masok alapjan inkabb az A (B abra) a testvérfaja. Taxonok evolicids torténete hibridizacié esetén nem
szemléltethetd filogenetikai faval, ehhez filogenetikai haldzatok kellenek, ahol az agak Osszeolvadasa is
lehetséges (C abra). Karakterek kozotti ellentmondas azonban nem csak hibridizacié miatt lehetséges, hasonlo
mintazatot eredményezhet példaul a fennmaradt dsi polimorfizmus is, ha a leszarmazasi sorok rendez6dése nem
teljes (6. fejezet - Evoliicié DNS szekvencidk szintjén).

4.8. abra - Karakter evolucio

(A) (B)

A B C D A B C D

s

valtozasok sorozatdra vonatkozik. Altalaban megfelelé fosszilidk hianydban csak a recens fajok
Osszehasonlitasaval tudunk a karakter evoluciora kovetkeztetni. Ezen a logikan alapul a komparativ modszer,
ahol az egyes tulajdonsagot adaptacionak tekintjiik. Az abran A-D kiilonb6z6 recens fajok, ezek karakter
allapotat (a faj minden egyede ezzel rendelkezik) és leszarmazasi kapcsolatat (a filogenetikai fat, amire a
karakter allapotokat leképeztiik) ismerjiik. Kiilonb6z6 hipotéziseket fogalmazhatunk meg a tulajdonsag
vonalak a karakter allapot szubsztitiiciokra utalnak. (A) Ha a pirossal jelzett allapot C és D k6zds 6sében jelent
meg, a tapasztalt mintazat két valtozassal értelmezheté (C fajban Gjra meg kell jelennie az 6ési kék allapotnak, a
folyamatot karakter reverzionak nevezziik). (B) Mivel a mintazat egy valtozassal is értelmezhetd, ezt tartjuk
valoszinibbnek a parszimonia elve alapjan. Azonban a parsziménia elvének alkalmazésa az evoluciora
vitathato, példaul a reverzi6 el6fordul, s6t gyakori is lehet (13. fejezet - Makroevoliicio: mintdazatok térben és
idoben). Az 6si allapotok becslésére, igy a karakter evolucio rekonstrukcidjara kiilonb6z6 modszerek ismertek.
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Karakterek, populaciok és fajok

3. Osszefoglalas, kérdések

3.1. Osszefoglalas

Az evoluciods valtozas generaciordl generaciora bekdvetkezo valtozast jelent a populdcidban, amely kiilonbozo
folyamatok — mutaci6, rekombinacio, genetikai sodrodas, természetes szelekcid és génaramlas — egyiittes
hatasanak kovetkezménye. A valtozast 6roklodo jellegekre értelmezziik, mivel a folyamatok ezekre gyakorolt
hatasa szamottevd tobb generacion keresztiil. Tobb generaciot tekintve a valtozast populacion beliil bekovetkezd
valtozasra (moddosulasra) és populaciok divergencidjara bontjuk. A fokozatos divergencia fajszintii
differenciaciot eredményezhet, a faj alatt egy potencidlis reproduktiv egységet értiink. A fajképzddés igy a
reproduktiv izolacié kialakulasat jelenti, azonban hatterében nincs specidlis mechanizmus, gyakran példaul
populéciok adaptiv divergencidjanak mellékterméke. Fajok, taxonok 1éptékében (az élovilag torténetének
leirasa, az evolucids torténet) altalaban az eredet és elterjedés folyamatai egylittesen érdekesek (az a valtozat az
érdekes, amely el is terjedt), vagyis szubsztituciokrol beszéliink. Populaciok divergenciajabdl kiindulva
értelmezhetd a nagyléptékti kdzos Os hierarchia, a leszarmazasi kapcsolatokat szemléltetd filogenetikai fa is.
Azonban az evolicios valtozas nem biztos, hogy divergens, erre egy példa a hibridizacio. A filogenetikai
kapcsolatok ismerete (megbizhatd becslése) a nagyléptékii mintazatok értelmezésében alapvetd, példaul a
karakter evoluciot is a karakter allapotoknak a taxonok filogenetikai fajara torténd leképezésével rekonstrualjuk.

3.2. Ajanlott irodalom

Lasd az eldszdban ajanlott altalanos irodalmakat az evoltciorol.

3.3. Onellenérzé kérdések

Kérdések (megoldasok, a telepitett verzio):
1. Mit értiink evolucids valtozas alatt?
a. Generaciordl generaciora torténd valtozast
b. Nagy id6léptékii (évmilliok) valtozast
c. Egy generacion beliil lejatszodo valtozast
2. Mit értiink egyenstlyi polimorfizmus alatt?
a. Egy tulajdonsag fixalodasat
b. Az el6nyo6s tulajdonsag fixalodasat, igy a valtozatossag megsziinését
C. Valtozatossag van a populacidban, mértéke allando
3. Mit értiink fokozatos divergencia alatt?
a. Az elkiiloniilé populaciok egyedei egyre jobban kiillonbdznek
b. A fajképz6dést
c. Allopatrikus populaciok kialakulasat
4. Mi a génaramlas?
a. Tengeri él6lények szaporodasa kiilsé megtermékenyitéssel
b. Migracid és szaporodas a célpopulacioban
c. Bevandorlas

5. Mi a génaramlas hatasa a populaciok kozotti kiillonbségekre?
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Karakterek, populaciok és fajok

a. Populaciok divergencidjanak sebessége nd
b. Populaciok hasonlosaga né, divergencia sebessége csokken

6. Mit értiink genetikai sodrodas alatt?

crer

s

7. Mi a gyakorisagfiiggd szelekcio?
a. A szelekcionak az a tipusa, amely egyensulyi polimorfizmust eredményez
b. Amikor a fitnesz a genotipusok és a kornyezet fliggvénye
c. Amikor a heterozigotak nincsenek reproduktiv elényben
d. Amikor a fitnesz az allél vagy genotipus gyakorisag fliggvénye
8. Mi a biologiai faj (biologiai fajkoncepcio)?
a. Egyértelmiien diagnosztizalhatd egyedek halmaza
b. Fenotipusosan elkiilonithet6 egyedek halmaza
c. Potencialisan egymassal szaporodni képes egyedek halmaza
d. Ténylegesen szaporodo egyedek halmaza
9. Mi a speciaci6 (bioldgiai fajkoncepcid)?
a. Adivergencia folyamata
b. Populacion beliili evolucios valtozas karakterekre értelmezve
C. A reproduktiv izolacidt eredményez6 karakterek evolicidja
10. Mi a karakter evolucio?
a. Karakterek valtozasa evoluciot eredményez
b. Karakterek valtozasa az evolicid soran (mechanizmustol figgetleniil)

c. Karakterek valtozasa mutacio és szelekcio hatasara
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LI 4

5. fejezet - A molekularis evolucié
alapjal

1. Attekintés

1.1. Célkitlizés

crer

karakterek példaul a genom mérete, gének szama vagy a fehérjeszintézis 1épései (1épések sorrendje, résztvevd
molekulak stb.). Célunk az evolicios valtozas, igy az eredet és elterjedés értelmezése. Természetesen az
evolucios valtozast ezen a szervezddési szinten is az elemi folyamatokkal, igy mutacioval, szelekcioval,
genetikai sodrodassal és génaramlassal értelmezziik. A fejezet célja a koncepci6 illusztralasa a genom szintjén,
néhany kiragadott mintdzatra. A DNS szekvenciak kitiintetett szerepiick az evolucios vizsgalatokban, ezért
ezekkel kiilon fejezetben foglalkozunk (6. fejezet - Evoliicié DNS szekvencidk szintjén).

1.2. Tartalom

Egy tradicionalis probléma a genom méret fajok kozott tapasztalt eltéréseinek magyarazata, vagyis a tapasztalt
filogenetikai mintdzat értelmezése. A teljes genom szekvencidk ismeretében a gének szama becsiilhetd, a
filogenetikai mintazat azonban ezen a szinten is magyardzatra szorul. A fajra jellemz6 genom méret
megvaltozasanak egyik lehetséges oka egyes genom régidik duplikacidja, magaba foglalva a génduplikaciokat
is, amely hatasira a kiilonbozé genom régiok eltéré leszarmazasi kapcsolatokkal rendelkeznek. Uj gének
eredetére is magyarazat lehet a duplikacid, a masolatok tovabbi valtozasara, modosuldsara tobb kiilonbozo
lehetéséget ismeriink.

2. A genom evolucidja

A genom mérete. Eleinte tigy gondoltak, hogy a morfoldgiai vonatkozasban Osszetettebb, tobbsejtes, tobb
kiilonb6z6 differencialodott szovet tipussal rendelkezé ¢é16lények, mint mondjuk az emldsdk, nagyobb
genommal is rendelkeznek. Ez azonban csak részben van igy, az anatdmiai, morfologiai Osszetettség gyakran
nem magyarazza a tapasztalt kiilonbségeket. Virusok, baktériumok genomja lényegesen kisebb. Ezt egyes
esetekben adaptacionak tekintjiik, hiszen a gyors replikacio elényds. A tobbi valtozatnal gyorsabb replikacioval
a gyakorisag nd, vagyis az elonyds valtozat természetes szelekcioval elterjed. De példaul a gerincesek kozott
jelentdsek a kiilonbségek a genom méretében és nincsenek nagyléptékii filogenetikai trendek. Az ember és az
egér haploid genomja hozzavetdleg 3 milliard bazispar (bp), de egyes szalamandra fajoké akar 50 milliard is
lehet, illetve rokon fajok kozott is jelentdsek a kiilonbségek. A viragos ndvények genom mérete tipikusan 100
millié és 10 milliard bp tartomanyban valtozik. A fenotipusos komplexitas és genom méret kozotti korrelacid
hianyat C-érték paradoxonnak nevezziik'. A jelentds eltérések egy tipikus oka az eukaridta genomot jellemzd
nagymennyiségll ismétlédod (repetitiv) elem eléfordulasa, amely igy részben magyarazatot ad a paradoxonra.

A gének szama. Teljes genom szekvencidk ismeretében a fehérjét kodoldo gének szama is becsiilhetd. A
jelenleg rendelkezésre allo adatok alapjan ugy tinik, hogy nagyléptékben nincs szoros Osszefliggés a genom
mérete és a funkcionalis gének szama kozott. Jelentds valtozas kovetkezhetett be a tobbsejtes életformak
kialakulasa soran, emellett azonban meglepden kicsi a valtozatossag a tobbsejtlieken beliil. Nincsenek
egyértelmi filogenetikai trendek, illetve informacié hianyaban korai lenne még altalanositani. A human genom
mindossze alig tobb mint huiszezer fehérjét kodolo gént tartalmaz, ez joval kevesebb annal, mint amit korabban
becsiiltek, ez a genom minddssze masfél szazaléka. Emellett példaul a rizs génjeinek szdma hozzavetdleg
kétszerese az atlagos emlds génszamnak, a jelentds kiilonbség oka nem vildgos. Néhany alapvetd konkluzid
azonban koOrvonalazhato: az eltér6 morfoldgiai Osszetettség (a fenotipusos komplexitas?) Gsszességében nem

A C-érték a DNS mennyisége a gamétaban (definicio szerint a haploid sejt sejtmagjéban), tipikusan pikogramban kifejezve. A C-érték
paradoxon a genom szekvencidk korszaka eldtt sziiletett, kiilonb6z6 DNS mennyiség becslési adatok alapjan. Az alkalmazasa nem
kovetkezetes, sokszor a diploid (vagy poliploid) genom méretet, vagyis a haploid genom méretének kétszeresét (vagy tobbszorosét) jelenti.
’Fenotipus alatt a szakirodalom altalaban a molekularis szint feletti szervezOdést érti, tipikusan morfoldgiai, anatomiai karakterekre
gondolva, a jegyzet is ezt a logikat koveti. De természetesen definicid szerint a molekularis fenotipus is fenotipus, hiszen mindent
fenotipusnak kell tekinteniink az 6roklodé egységen (tipikusan DNS szekvencidkon) kiviil. Komplexitas alatt itt szerkezeti Osszetettséget
értiink. Ugyan nem trivialis kérdés, de akar kvantitativ médon, mérészammal is jellemezhetd.
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A molekuléris evoluci6 alapjai

magyarazhatd a funkcionalis gének szdmanak valtozasaval, illetve csak részben adhat magyarazatot egyes
jelentds evolucids tranziciokra. Ez egyben azt is jelenti, hogy a nagyléptéki, taxon szintli morfoldgiai
valtozatossag oka a szervez6désben rejlik (lasd 7. fejezet - Kvantitativ jellegek, a fenotipusos viltozatossdg).

Génduplikacié. A duplikacio egy mutacids esemény, amely kiilonb6z6 nagysagi genom régiokat érinthet,
beleértve a géneket is. A folyamat evolucios jelentdségét az adja, hogy a masolat integralodasa egyben uj
genetikai (igy 6roklodd) anyag keletkezését jelenti. Génduplikacid kdvetkeztében az s egy, az utédok tobb
lokusszal rendelkeznek az 6s adott génjére nézve. Az igy keletkezett 0ij masolatok a tovabbiakban kiilonboz6
evolucios valtozdsokon mehetnek keresztiil, amely soran a gének funkcidja is modosulhat. Az utoéd leszarmazasi
sorok génjei kozott a homologia két kiilonbozé tipusat kiilonithetjiik el (5.1. abra - Ortologok és paralogok).
Ortolog gének (ortologok, vagy altalaban genom régiora ortolog szekvenciak) esetén az 6si gén divergenciaja az
azokat hordozé él6lények divergenciajat kiséré karakter divergencia (lasd példaul 4.1. abra - Divergencia).
Paralogokrol beszéliink, ha eredetiiket a k6zos 0s génjének duplikacidjara vezetjik vissza, fliggetleniil a taxon
divergenciatol, vagyis példaul attdl, hogy a kozben hany fajképzddési esemény kovetkezett be (5.2. abra -
Génduplikaciok és filogenetikai mintazatok). Példaul az ember genomjaban egy globin génnek tSbb paralogja
azonosithato, keletkezésiik a leszarmazasi sorban korabban bekdvetkezett duplikaciokra vezethetd vissza. A
duplikéacié szamos alkalommal bekdvetkezhet az evolicid soran, amely géncsaladokat eredményez (példaul
globin alcsaladok eredete). A duplikacio szamos gén érinthet egyidejiileg (paralog és ortolodg blokkok), akar a
teljes genomot is (ploidia). A folyamat hatterében tobb kiillonbdz6 molekularis mechanizmus is allhat, a
homolég genetikai rekombinacié hibéja példaul génduplikacidt eredményezhet.

5.1. abra - Ortologok és paralogok
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A molekuléris evoluci6 alapjai

1. faj 2. faj

\

a

Az 6si gén (a) duplikacidja egy 0j gént (b) eredményezett, az utdd fajok mindkét génnel rendelkeznek. Az utdéd
fajok (a) génjei ortologok egymassal, (b) génjeikhez hasonldan (piros nyilak), divergenciajuk speciaciora (taxon
divergenciara) vezethetd vissza. A két gén barmely egyéb kapcsolata esetén — (a) és (b) egy fajban, vagy két
kiilonb6z6 fajban — paraldgokrol beszéliink, a leszarmazasi kapcsolatot génduplikacion keresztiil értelmezziik,
figgetleniil a speciacids folyamatoktol.

5.2. abra - Génduplikaciok és filogenetikai mintazatok

N B C

a1

al
b

ad ad
a?

al ad

4 b2 1

b1 b1

nl

) b3

b3
B3

A leszarmazasi kapcsolatok elemzése filogenetikai modszerekkel torténik, egységeink most 3 kiilonb6z6 faj gén
valtozatai (lasd 8. fejezet - Filogenetika 1. Koncepcid). Az abran a paralogokat eltérd szin és betl jelzi, mig a
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A molekuléris evoluci6 alapjai

szamok a fajokra utalnak, amelyben az adott paraldég eléfordul. (A) Ha a génduplikacio a kérdéses fajok
elkiiloniilése (specidcidk) elott tortént, a két gén masolat evoltcidja egymastol fiiggetlenné valhat. A paraldogok
két csoportot alkotnak, de minden csoporton beliil az ortologok a fajok leszdrmazasi kapcsolatait tiikrozik
(divergens karakter evoltcid). (B) De ha a paralogok kozott gyakori a génkonverzid, ez 0Osszehangolt
(concerted) evoluciot eredményez. Vagyis a paralogok hasonléak maradnak egymashoz, példankban a gén par
egyiitt fajspecifikus, azonban a mintazat a génkonverzié gyakorisaganak is fiiggvénye. Erdemes megjegyezni,
hogy hasonlo fajspecifikus mintazatot varnank akkor is, ha minden fajban egymastdl fiiggetlentiil kdvetkezne be
a duplikdcio. Azonban ez valosziniitlen, illetve a gyakorlatban egyéb informaciokkal kiegészitve a két
lehetséges magyarazat egymastol elkiilonithets. (C) A sziiletés-halalozas (birth-and-death) modellben a
duplikaciok és a pszeudogéneket eredményezd gén inaktivalédasok szama kiegyensulyozza egymast, egy
egyensulyi funkciondlis génszamot tartva fenn. A pszeudogénekre nem hat funkcionalis kényszer, evolucidjuk
fiiggetlenné valik. Futuyma (2009) alapjan.

Gének eredete. A tipikus emlés genom biztosan lényegesen tobb funkciondlisan kiilonb6z6 gént tartalmaz,
mint mondjuk az univerzalis kozés 0s, vagy az cukaridta 6s genomja. Masrészt a gének jelentds része
kiilonbozik az él6lények fébb csoportjai kozott is. Uj gének megjelenésére szamos kiilonbozé mechanizmus
ismert. Keletkezhet a faj mar egy meglévo, 1étezé génjébdl duplikaciot kdvetd divergenciaval, de szarmazhat
masik fajbol is (lateralis (horizontalis) géntranszfer, LGT). Példaul 0j gén keletkezésére egy lehetséges
mechanizmus az exon shuffling. Ez azon a megfigyelésen alapul, hogy gyakran szoros a kapcsolat a gének exon
¢és a fehérjék domén szerkezete kozott. Tobb szaz fehérje domén ismert, amelyek példaul aminosav szekvencia
motivumaik alapjan azonosithatéak és altalaban jol koriilhatarolhato térszerkezetet vesznek fel, mas moduloktol
fiiggetlentil. Sok fehérje ezek mozaikja. A komparativ genomika szamos olyan példat szolgaltat, ahol az j gén
feltehetéen az 6si gén elejéhez vagy végéhez hozzaadott egységekkel keletkezett (5.3. abra - Fehérje modulok).

5.3. abra - Fehérje modulok

(B)

utalnak. (A) RSC1/2 éleszt6, a (B) CG11375 fonalféreg, rovar és eml6s fehérje. Futuyma (2009) alapjan.

3. Osszefoglalas, kérdések

3.1. Osszefoglalas

A genomika tobb tradicionalis kérdést helyezett j megvilagitasba. Noha a magasabbrendiieck genom méret
kiilonbségeinek (C-érték paradoxon) alapvetd okat ma mar ismerjiik, az arra hato kényszerek alapvetéen nyitott
kérdés. A gének szama is Iényegesen kevesebb a vartnal, ez egyértelmiien a szervezddésen alapuld komplexitas
novekedés szerepére utal. A genomszintii valtozas egy alapvetd folyamata a duplikacio. Ez a homoldgia egy
ujabb tipusanak bevezetését tette sziikségessé (paraldogok), ahol a leszarmazasi kapcsolatot a taxon
divergenciatol fliggetleniil értelmezziik. A gének leszarmazasi kapcsolata nem sziikségszertien tiikkrozi a géneket
hordozé ¢él6lények (populacidk, fajok, taxonok) leszarmazasi kapcsolatat — a biologiai szervezddés kiilonbozo
szintjeinek elkiilonitése fontos a jelenségek értelmezéséhez. A génduplikacio emellett magyarazatot adhat 1j
gének, gén csaladok eredetére is. Uj gének keletkezésére szamos kiilonbozé mechanizmus ismert, ezek egy
része kiilonbozo genomi atrendezddésekre vezethetd vissza, amely kdvetkeztében példaul egy a gén altal kodolt
fehérje egy ujabb modullal boviil. De akar szarmazhat a gén egy masik fajbol is (lateralis génatvitel), ez egyes

ey

3.2. Ajanlott irodalom

Graur és Li (2000) egy bevezetd konyv a molekularis evolucio kiilonbozé teriileteibe. Futuyma (2009) 20.
fejezete (Scott V. Edwards) tomor attekintést ad a genom evolucio aktualis kérdéseir6l. Barton és mtsai (2007)
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A molekuléris evoluci6 alapjai

az elsé atfogo evolucid tankdnyv, amely a molekularis szervezddési szinten (genomika, fejlédésgenetika) kapott
alapvetd eredményeket az altalanos elméletbe integralva targyalja.

3.3. Onellenérzé kérdések

Kérdések (megoldasok, a telepitett verzio):

1.

Mit értiink molekularis evolucio alatt?

a. A DNS szekvencidkban generaciordl generaciora bekdvetkezett valtozast

b. A bioinformatikat

C. Az evolicios valtozast a molekularis szervezddési szinten

Mi a C-érték paradoxon?

a. A komplexitas novekedése az evolucio soran nem tiikrozi a filogenetikai mintazatot
b. A genom méret valtozasa az evollcio soran nem tiikrdzi a filogenetikai mintazatot

C. A gének szamanak valtozasa az evolucio soran nem tiikrozi a filogenetikai mintazatot
Mik a paralog gének?

a. Egy kozo6s dsben bekovetkezett génduplikaciora visszavezethetd leszarmazasi kapcsolat
b. Homologok, a gének divergenciaja a speciaciot kovetéen

c. Két gén fiiggetlen eredettel

a. Genetikai sodrodas

b. Génkonverzio

c. Fiiggetlen mutaciok elterjedése

Melyik igaz a fehérje modulokra?

a. Azonos szekvenciaja polipetidek kiilonb6z6 fajokban

b. Szamos fehérje szerkezeti és funkcionalis egységei

C. Alternativ splicing altal 6sszerendez6dott egységek
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6. fejezet - Evoluciéo DNS szekvenciak
szintjén

1. Attekintés

1.1. Célkitlizés

A DNS szekvenciak, szekvencia poziciok kitiintetett karakterek, mivel kdzvetleniil a genetikai 6roklodés fizikai
egységét vizsgaljuk. Emellett idealis markerek, amelyek segitségével az evolucios folyamatokra és mintdzatokra
kovetkeztethetiink, igy példaul szerepiik meghatarozé a leszdrmazasi kapcsolatok becslésében (lasd még 8.
fejezet - Filogenetika 1. Koncepcid). A technoldgiai és informatikai hattér fejlédése kovetkeztében ma mar
hatalmas mennyiségli adat all rendelkezésre a szekvencia adatbazisokban. A szekvencia meghatarozasa
standardizalt moédszerekkel torténik, taxontol, élohelytdl vagy fejlédési stadiumtol fiiggetleniil. A kdvetkeztetés
alapulhat a szekvencia evolucid modelljein, amely magaba foglalja az eredet és elterjedés kiilonb6zo
folyamatait, figyelembe véve a szekvencidk sajatossagait. Mindezek a tényezO6k egyiittesen teszik a DNS
szekvenciakat a kiilonboz6 tér- és id6léptekii evolucios vizsgalatok fontos eszkdzévé. A fejezet célja betekintést
nyujtani a szekvencia evoliicié ma mar szertedgazo elméletébe, azonban részletes targyalasa nem célunk.

1.2. Tartalom

Elészor a molekuldris evolucid neutrdlis elméletének jelentését tisztdzzuk, amely referenciaként szolgal
(nullmodell) a populaciok egyensulyi valtozatossagara és az evolucid sebességére, beleértve a fehérjét kodold
gén szekvenciakat is. Majd attekintjiik mit is értiink szekvencia evolicio alatt, hogyan értelmezziik az evolucios
valtozast szekvencidk szintjén. A szekvencidkon alapuld Osszehasonlito vizsgalatok alapja a szekvencia
hasonlésdg vagy tavolsag, azonban az iddébeli valtozason, vagyis a szekvencia divergencian alapuld
kovetkeztetés evollcios modellek segitségével torténik. Végezetiil roviden emlitést tesziink a természetes
szelekcid néhany, a szekvenciak szintjén kimutathato hatasarol.

2. Evolucié DNS szekvenciak szintjén

s

Kvantitativ jellegek, a fenotipusos valtozatossag), DNS és fehérje szekvencidk szintjén azonban meghatarozo
szerepll, hiszen az aktualis, egy adott idopontban egy populacioban kimutathaté szekvencia valtozatok jelentds
része nem eredményez szamottevd valtozatossagot a fitneszben (neutralis valtozatossag). A véletlen sodrodas
alapvetd hatdssal van mind a valtozatok populaciobeli gyakorisdgara mind a populaciok kozotti kiilonbségekre.
Azonban a szelekcié molekularis evoliicidban betdltott szerepére vonatkozo, tobb évtizedes multra visszatekintd
,.heutralista-szelekcionista vita” maig nem zarult le teljesen. A szelekcid szerepe meghatirozo a nagyléptékii
evolucidban, a vita elsésorban a tapasztalt valtozatossag értelmezésére vonatkozik, vagyis arra, hogy mit is
tekinthetiink neutralisnak. Az ma mar tény, hogy a tapasztalt valtozatossag mértéke (6.1. abra - Evolucio
mutacié és drift hatasara), eloszlasa a genomban (kddold és nem kddold régiok kozotti kiilonbségek) és a
molekularis evolucid sebessége (lasd molekularis éra) sokszor a neutralis mutacié és drift egylittes hatasaval
konzisztens. Tovabba a neutralis valtozatossag mértéke és az evolucid sebessége, vagyis a szubsztitucids rata
kozott pozitiv korreléacio all fenn. Mindez nem mond ellent az eddigi érvelésnek, példaul egy eldnyos fiziologiai
sajatossag elterjedésének, fixalodasanak. Példaul a ritka elényds mutacié gyorsan elterjedhet szelekcio hatasara,
igy a tényleges valtozatossaghoz csak kis mértékben és csak rovid ideig jarul hozza. Hasonldan, egy hatranyos
mutacio, amely példaul egy enzim aktivitasat csokkenti, gyorsan eliminalodik. A neutralis elmélet tehat nem a
szelekcio jelentségét vitatja, sokkal inkabb arra vonatkozik, hogy a molekularis szervezddés szintjén a
valtozatossagrol nem ad szamot, fiiggetleniil attoél, hogy a nagyléptékii fenotipus evolucioban a szerepe
kulcsfontossagu (lasd 7. fejezet - Kvantitativ jellegek, a fenotipusos vdltozatossag).

6.1. abra - Evolucio mutacio és drift hatasara
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Drift hatasara egy allél fixalédik a populacioban. Ha N az effektiv populacio méret, ez a 2N allél barmelyike
lehet azonos eséllyel (diploid egyedek). Az abra az allél masolatok szamanak valtozasat szemlélteti az id6
fiiggvényében. (A) A legtobb 1j allél elveszik, alkalmanként azonban egy fixalodik. (B) Nagyobb id6léptékben
mutacié és drift hatasara szubsztiticiok sorozatat varjuk, azonban a valtozatossig mértéke allandd egy
egyensulyban levé populacioban. (C) Nagy populacidoban nagyobb az allél perzisztencia idd, tobb allél van jelen
egyidejlileg, egyensulyban a valtozatossig mértéke is nagyobb. Az egyensulyi valtozatossag az effektiv
populacié méret és a neutralis mutacios rata fiiggvénye. Crow és Kimura (1970) alapjan.
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Gén szekvencidk neutrilis valtozatossaga. Nem kodolé genom régiok, igy példaul a pszeudogének
valtozatossaga nagyobb, ahogy a neutralis elmélet alapjan varjuk. De a fehérjét kodold gének szekvenciaiban
bekovetkezett pontmutaciok egy része is hozzavetdleg semleges, példaul nem okoz valtozast a fehérje
szekvenciaban sem?’, vagy hasonld kémiai tulajdonsagokkal rendelkezé aminosavak cseréje (szubsztitlicioja)
torténik, szamottevo hatas nélkiil a fehérje szerkezetre és a funkciora. Ekkor a szekvencia evolucio a neutralis
elmélet alapjan modellezhetd, fajon beliili vagy fajok kozotti valtozatossag esetén egyarant. De egyes poziciokra
funkcionalis kényszerek hatnak, megvaltozasuk altalaban szelektiv hatranyt jelent. Vagyis a DNS szekvencia
poziciok nem ekvivalensek egymassal, ez magyarazza a funkcionalis gének kisebb valtozatossagat (hatranyos

s

DNS szekvencia evolucié. A szekvencidk kozotti kiilonbséget a tovabbiakban egy 6si szekvencia divergens
evolucidja kovetkezményének tekintjilk, ahol az evolicios valtozds mutdcidos eseményeket és a mutdciok
elterjedését jelenti (6.2. abra - Szekvencidk evolucidja és leszarmazas, R kod). Mutacidé alatt most az
egyszeriiség kedvéért pontmutaciot értiink, amely igy egy szekvencia pozicidhoz rendelheté — szekvencia
pozicidé egy karakter, a mutacié karakter allapot valtozast jelent. Ha a szekvencidk ortologok, a szekvencia
divergencia az azt hordozo6 él6lények, példaul fajok divergenciajat tiikrozheti, azonban a gén leszarmazasi
kapcsolat ett6l eltérhet (1asd 5.2. abra - Génduplikaciok ¢és filogenetikai mintazatok, ahol példaul az (A) abra
alapjan az al, b2 és a3 gén filogenetikdja nem, mig a (B) abran pedig ennck ellenére is a fajok leszarmazasi
sorrendjét tiikrozi). A valtozds mechanizmusanak értelmezése azonban az egyes karakterek, vagyis a
szekvencidk egymasnak megfeleld pozicidi szintjén torténik, hiszen a populacidban bekovetkezd evolucios
valtozast karakter allapotok gyakorisdgdnak megvaltozasként definialtuk. Az evolucids valtozas eldfeltétele a
valtozatossag, vagyis egyes szekvencia poziciok polimorfizmusa a populacidban. A populacié divergencidja
soran eltérd allapotok jelenhetnek meg és fixalodhatnak (szubsztitiiciok) a kiilonb6zd leszarmazasi sorokban,
ezek alapjan akér a populécid is azonosithatd (diagnosztizalhat6, lasd 4.1. abra - Divergencia és 4.4. abra -
Fajkoncepciok). Noha a leszarmazasi sorok rendezddése sziikségszerii folyamat (6.3. abra - Leszarmazasi sorok
rendez6dése), az ortologok leszarmazasi sorain alapuld gén torténet sem biztos, hogy a fajok leszarmazasi
kapcsolatat tiikrozi (6.4. abra - Génfak).

6.2. abra - Szekvenciak evolucidja és leszarmazas
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Az ébra egy a bal oldalon talalhato filogenetikai fa alapjan torténé szimulacido eredményét mutatja
(értelmezésére lasd 8. fejezet - Filogenetika 1. Koncepcid), ahol A-J példaul fajok és a szekvencia poziciok ezek
tulajdonsagai. Egymastdl fliggetleniil kiillonbdz6 pontmutaciok jelennek meg és terjednek el a leszarmazasi
sorokban egy kozds 6sbol kiindulva. A fiatalabb kozds 6s (vagyis rovidebb divergencia id6) itt nagyobb
szekvencia hasonlosagot jelent, azonban a ketté kapcsolatat rovidesen pontositani fogjuk. A szimulacio JC69
szubsztitiicios modellel késziilt a Phylosim R csomag segitségével.

6.3. abra - Leszarmazasi sorok rendezodése

A kodon hasznalatban kiilonbségek lehetnek, amely egyes esetekben fontos lehet.
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Két populacio fokozatos elkiiloniilése az izolacido megjelenését kvetden. Az izolacid kezdetén (t; idépont) nagy
valdsziniiséggel mindkét populacidban megtalalhatéak az 6si leszarmazasi sor elemei, ha a k6zos 6s polimorf,
beleértve a D 6si haplotipus masolatait is. Azonban id6ével minden valtozatot egy populaciobeli dsre vezethetiink
vissza, vagyis az 6si polimorfizmusnak mar nincs nyoma a populacidban. A t, idéponttdl az 1. populacié (G a
kozos 0s), t; idéponttdl mindkét populacid (G és F kozos 6sok) monofiletikus. A folyamatot, ahogy a gén
leszarmazasi sorok izolalt populaciokba és fajokban rendezddnek, a leszdrmazasi sorok rendezddésének
nevezziik. Futuyma (2009) alapjan.

6.4. abra - Génfak
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Faj: A B C
Cren: i

Faj: A & C A B C A C &

Gén (1, 2) torténet és faj (A, B, C) torténet. A fels6 sor a gén torténetet (sziirke) mutatja a faj torténetre
levetitve, az alsé sorban pedig a génfat lathatjuk. Az eltérések forrasa az s polimorfizmusa. Az (A) esetben a
pirossal jelzett mutacios esemény B és C faj kozelebbi kapcsolatara utal, igy a génfa a valddi faj torténetet
tikrozi. A (B) és (C) esetekben azonban vagy a B vagy a C mindharom faj kdzés 6sének egy masik
génvaltozatat 6rokolte, ezért a valodi génfa nem a valddi faj torténetre utal. Maddison (1995) alapjan.

Szekvencia hasonlosag és illesztés. A kiillonbozo fajok ortologjaiban (vagy akar egy adott egyed
paralogjaiban) az egymasnak megfeleld szekvencia pozicio azt jelenti, hogy azok a k6zds 6s szekvencidja egy
karakter allapotok egymassal homologok (lasd még 8. fejezet - Filogenetika 1. Koncepcio). Természetesen
barmely mas karakterhez hasonloan altalaban a kdzos 6sok karakter allapotai, vagyis az 0s megfelelé ortolog
szekvencia halmaz?, vagyis ez alapjan kell az azonos eredetii pozicidkat rendezniink, ennek eredménye egyben
egy hipotézis a homologiara. Az eljarast a szekvenciak illesztésének nevezziik, amely a poziciok rendezését
jelenti a szekvencia hasonlosadg maximalizalasara. A hasonlosag az egyetlen informacié amibdl kiindulhatunk,
ez alapjan kell példaul az azt generald folyamatra kdvetkeztetniink. Sokszor az illesztés trivialis, példaul mert a
valtozas a pozicidkat egymastol fliggetlentiil érinti, a karakter allapot modosulas kizardlag pontmutéciot jelent
(lasd 6.2. abra - Szekvenciak evolicioja €s leszarmazas, ahol példaul a 30. pozicidban C vagy G allapot fordul
elé — az 6s szekvencidja 30. pozicidja pontmutaciéval modosult, az 0j valtozat aztan el is terjedt — lasd még 8.
fejezet - Filogenetika 1. Koncepcid). Az illesztés maskor kevésbé trivialis, kivitelezésére szamos kiilonb6z6
algoritmus 1étezik. Az illesztés hézagok (gap) beiktatasaval torténik, ahol a hézag egy vagy tobb pozicid
illesztést értiink, amely tobb szekvencia egyidejii 6sszehasonlitasat jelenti, vagyis egyidejiileg tobb szekvenciara
maximalizaljuk a hasonlésagot, nem paronként. Jelentds mértékii divergencia esetén a gén szekvenciak
illesztése gyakran egyéb segédinformaciok figyelembevételével torténik (fehérje szekvencia, szerkezet), de
sokszor még igy sem egyértelmd.

Szekvencia alapu tavolsag. Az illesztett szekvencidk informaciot hordoznak az evollcids torténetrol,
hasonloan példaul a morfoldgiai homoldg karakterekhez, amely felhaszndlhaté a leszarmazasi kapcsolatok
becslésére® (8. fejezet - Filogenetika 1. Koncepcid). Nagyobb mértékii hasonlosag késébbi divergenciara utalhat.
Evoluciés vizsgalatokban azonban nem a hasonlosag, hanem az az eltérés, a divergenca lesz érdekes a
szamunkra, amelyre a hasonlosagbdl kovetkeztetiink. Vagyis eldszor is a szekvencia hasonlosagbol tavolsagot
kell képezniink, amely segitségével a divergencia mértékét kvantitativan jellemezziik. Ezt a tavolsagot genetikai,

*Most feltételezziik, hogy az ortolog és paralog genom régiok azonositasa egyértelmii. Ez azonban sokszor nem trivialis kérdés.

*Morfoldgiai karakterek esetén letisztaztuk, hogy a hasonldsagnak harom oka lehet (homoplazia, egyedii eredetli pleziomorf és apomorf
allapot), azonban csak az apomorf allapot utal egyértelmlien a leszdrmazasi kapcsolatokra, ezek alapjan a torténeti rekonstrukcio
egyértelmii. Lasd a Populaciogenetika jegyzetben.
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alapul. Molekularis orat feltételezve a divergencia mértéke a relativ divergencia iddkre is utal (6.5. abra -
Molekularis 6ra), azonban a szekvencia evoluci6 altalaban nem molekularis ora jellegti.

6.5. abra - Molekularis ora
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A szekvenciak (A-D tulajdonsagai) paronkénti divergenciajat tavolsagokkal (d) jellemezziik. Specialis
koriilmények kozott (neutralitds, konstans méretii populacio, konstans evolucids rata) a paronkénti tavolsagok
linedris Oszefiiggést mutatnak a divergencia iddvel (B abra). A példankban minden egyes valtozasnak
egyértelmiien azonosithatd nyoma van a szekvencidkban, példaul minden pozicid csak maximum egyszer
moddosul pontmutacid hatasara (végtelen pozicid modell, d ekkor az eltéré szekvencia poziciok szama), és a
szekvencia azonos id6kdzonként valtozik (A abra, konstans és minden pozicidora minden leszarmazasi sorban
azonos mutacios/szubsztiticios rata). A molekularis 6ra alapja a neutralis elmélet egy alapvetd eredménye, mely
szerint a fenti feltételek mellett az evolucids (szubsztitiicids) rata a neutralis mutacios rataval azonos, vagyis
nem fiigg az effektiv populacid mérettél sem. Egyes esetekben ez jo kozelités lehet a divergencia idok
becslésére — ekkor a valtozas molekularis ora jellegli. Példaul A és C tavolsaga kétszerese A és B tavolsaganak,
vagyis kétszer annyi id6 telt el a C-vel kozos Ost6l vald divergencia 6ta (d=2rt dsszefiiggés alapjan a t kozos
Ost6l szamitott divergencia id6 becsiilhetd, r a szubsztitiicios rata). De szelekcid hatasara példaul egy elonyos
tulajdonsag egy leszdrmazasi sorban gyorsan elterjedhet, ekkor az evolucié sebessége biztosan nem konstans.

Nukleotid szubsztiticiés modellek. Mivel idével a tobbszords szubsztituciok esélye is nd, egy pozicidoban
tobb valtozas is bekovetkezhet, igy a tényleges szubsztiticidk szama és az illesztett szekvenciakban tapasztalt
egyre jobban eltér. Vagyis két DNS szekvenciat 6sszehasonlitva a tapasztalt eltérd pozicid arany (a p-tavolsag) a
tényleges szubsztitiucio szamnak (egy poziciora vonatkoztatva) egyre rosszabb becslése (6.6. abra - Szekvenciak
divergenciaja). Ezt valami modon figyelembe kell venni, tobbek kozott ennek korrigalasara sziiletett nukleotid
szubsztitiicids modellek alkalmazasa példaul a nagyobb id6léptéki filogenetikaban elkeriilhetetlen (9. fejezet -
Filogenetika 2. Rekonstrukcio). A szubsztiticiés modellek a szekvencia evolucid egyszerii modelljei, olyan
Markov folyamatok, amelyek atmeneti matrixa a négy nukleotid tipus kozotti szubsztitlicios rata kiillonbségeket
fejezi ki, ezek a modell paraméterei. Példaul a JC69 modell* esetén a ratdk minden lehetséges atmenetre
azonosak, mig a K80 modell kiilonbséget tételez fel a tranzicidk és transzverziok kozott. De mindkettd
feltételezi, hogy a nukleotid gyakorisigok azonosak (ellentétben példaul a gyakran alkalmazott HKYS8S5
modellel). Erdemes kiemelni a GTR (General Time Reversible) modellt , amelyben a nukleotid gyakorisagokat
kiilon becsiiljiikk, hasonléan a kiilonbz6 nukleotidok k6zotti atmeneti ratdhoz, de feltételezve, hogy a matrix
szimmetrikus (vagyis az A-G atmenet ratija a G-A rataval egyenld). Tehat a GTR modell 10 paramétert
tartalmaz, hiszen 6 kiilonbozé atmenet lehetséges (A-G, A-T, A-C, G-T, G-C, T-C) és a 4 nukleotid egyensulyi
szelekcio hatasara), ennek figyelembe vételének egyik modja a ratak poziciokon értelmezett gamma eloszlasa
(pl. GTR+G modell), amely egy tovabbi modell paramétert jelent. De szisztematikus kiilonbségek (tipikusan
példaul a kodon pozicidok) esetén mas megkozelitést alkalmazunk (9. fejezet - Filogenetika 2. Rekonstrukcio).
Tovabbi lehetdség (és egy ujabb paraméter) a valtozatlan (invarians) pozicidk aranyanak figyelembe vétele,
alkalmazasa azonban vitatott egyes modellekre (pl. a GTR+I+G modellben). Fiiggetleniil az eljarasi 1épések
forditott sorrendjétdl, feltételezziik, hogy a jo modell egyben a szekvencia hasonldsagot is maximalizalja, hiszen
a valodi eseményeket modellezi (1asd 9. fejezet - Filogenetika 2. Rekonstrukcio).

6.6. abra - Szekvenciak divergenciaja

*Tipikus elnevezési séma a szerz6k nevének kezdébetiii és a kozlés évszama, itt Jukes és Cantor 1969.
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Szekvencia divergencia

Id6

Szekvencia divergencia sematikus abrazolasa az id0 fiiggvényében. Egy pozicidoban tobb valtozas is
bekovetkezhet, igy a tapasztalt tavolsag egyre jobban eltér a linearistol az id6 fliggvényében, a gyakorlatban egy
telitddési (szaturacios) gorbét kapunk. Egyes régiok hamarabb szaturalodnak (fekete), mint masikak (kék),
példaul a kodon pozicidk, gének kozott kiillonbségek vannak. A linearitds maximum a kezdeti id6szakban
tételezhetd fel, illetve az ettdl valo eltérést figyelembe kell venni.

A szelekcio nyoma a szekvenciakban. Drift hatasara egy valtozat fixalddasanak valdszintisége az aktualis
gyakorisagaval azonos, a fixalodashoz sziikséges 1d6 pedig az effektiv populaciomérettdl fiigg. A valtozatossag
és a valtozas mértéke modellekkel szamszeriisithetd, az ettdl tapasztalt eltérés a gyakorlatban példaul szelekcid
hatasara utalhat. Iranyit6 szelekcid hatasara a valtozas sokkal gyorsabb lehet, egy elényds valtozat gyorsabban
terjed el és fixalodik (pozitiv szelekcid), vagy a hatranyos gyorsabban eliminalodik (hattér szelekcid). A
kiegyenstlyozd szelekcié ezzel szemben kiilonb6z6 valtozatokat tarthat fenn a populacidban hosszi id6én
keresztiil (drifthez képest lassabb valtozas), akar kozben fajképz6dés is bekovetkezhet (6.7. éabra -
Kiegyensulyozo szelekcio szekvenciakon). Egy allél fixalodasa annak kornyezetére is hatassal van a genomban,
kozvetlen kornyezetében a valtozatossag csokken, a mintdzat azonban a rekombinacids ratanak is fiiggvénye
(6.8. abra - Szekvencia valtozatossag és szelekcid). Azonban a fenotipus szinten bekovetkezd evolicios valtozas
oka genom szinten alapvetden ismeretlen folyamat, hiszen sokszor a karakter valtozatossagat okozo géneket,
azok fenotipus szinten jelentkezé kapcsolatait (karakter korrelacid) és kifejez6désének szabalyozasat sem
ismerjiik, illetve az sem biztos, hogy a tulajdonsag a genom szintjén 6roklédik (7. fejezet - Kvantitativ jellegek,
a fenotipusos valtozatossag).

6.7. abra - Kiegyensilyozo6 szelekcio szekvenciiakon
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- H-A3

H-A11

C-A108 MHC

A lokusz
C-A126

H-A24
H-B13

C-81 MHC

H-B44 B lokusz

c-B2
H-B27

Az MHC A ¢és B lokuszok 6t emberi (H, kék) és négy csimpanz (C, piros) alléljanak leszarmazasi kapcsolatai.
Az MHC gén duplikacio (A és B eredete) a két faj elkiiloniilése elott tortént (mindkettének vannak A és B
alléljai, a két legkorabban elkiiloniilé csoport az A és B lokuszoknak felel meg). Azonban az A és B csoporton
beliil a tovabbi csoportosulas nem fajok szerint (a divergens evoltci6 alapjan vartnak megfeleléen) torténik (vo.
5.2. abra - Génduplikaciok és filogenetikai mintazatok (A) abraja), emberi €s csimpanz allél parok kiilonithetdek
el, mivel szekvenciajuk hasonldésdga nagyobb, mint a hasonlésag a faj barmely masik alléljdhoz. Ennek
valdszinli oka Osiik fennmaradt polimorfizmusa, amit a természetes szelekcid tart fenn. Ez szarmazhat akar
heterozigodta elénybdl is, hiszen a heterozigota korokozok elleni védettsége nagyobb. Futuyma (2009) alapjan.

6.8. abra - Szekvencia valtozatossag és szelekcio
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Statisztika

Elonyds mutacio \
|

szekvencia pozicio

Az elényos allél (példankban egy nukleotid egy szekvencia pozicidban) gyakorisiga nd, ez a vele kapcsolt
lokuszok allél gyakorisagara is hatassal van (hitchhiking, a szomszédos lokuszokon az eldny6ssel kapcsolt allél
gyakorisaga is n6), amire a jelentés LD (linkage disequlibrium) érték utal (piros). Azonban a lokuszok fizikai
tavolsagaval ez a hatas csokken, mivel a rekombinacié valdsziniisége nd. A valtozatossag (S, fekete, szekvencia
poziciora vonatkozik) a populacioban a szelektalt lokusztol vald tavolsaggal né (selective sweep). Az alapvonal
a neutralis elmélet alapjan vart érték (konstans), szelekcid hatasara ettdl eltéré mintazatot tapasztalunk a
populacidban, amely tobb kiilonb6z6 modon szamszerisithetd (pl. Tajima D index) és tesztelhet6. Nielsen
(2005) alapjan.

3. Osszefoglalas, kérdések

3.1. Osszefoglalas

DNS szekvenciak fontos markerek. Ennek egyik alapvetd oka az evolucidjukat (valtozatossagot €s a valtozast)
leird és szamos alkalommal tesztelt elméleti hattér, a neutralis elmélet. Szekvencia poziciok valtozatossaga
informaciot hordozhat a fajok leszarmazasi kapcsolatairdl is, azonban ez nem sziikségszerti, az eltérésre tobb
lehetdséget is lattunk. Szekvencidk tavolsaga a divergencia mérGszama, amelyre az illesztett szekvenciak
hasonlosagbol kovetkeztetiink. Idealis esetben a tapasztalt szekvencia tavolsag a divergencia idével linearis
Osszefliggést mutat (molekuldris 6ra), azonban a gyakorlatban ez sokszor nem all fenn. A nukleotid
szubsztiticios modellekkel a szekvencia divergencia folyamata realisztikusabban modellezhetd, példaul az
eltérd evolucids rata figyelembe vehetd. A szekvencidk szintjén jelentkez6 szelekcid hatasa tesztelhetd példaul a
mutaciot, driftet és génaramlast is figyelembe vevé modellektél vald eltérések alapjan. Azonban szamos
kiilonboz6 folyamat eredményezhet hasonld szekvencia szintli mintazatot, ezek kozott sokszor csak fliggetlen
informaciok (tobb marker, migraciéo direkt becslése, fosszilidk stb.) alapjan tudunk donteni. A szelekcid
fenotipus szintjén meghatarozé folyamat, hatasat azonban szekvencidk szintjén csak néhany esetben tudjuk
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nyomon kovetni (gén valtozat elterjedése, a szabalyozas megvaltozasa), illetve egyes esetekben nincs is
egyértelmil nyoma a szekvencidkban (pl. kulturalis 6rokl6dés).

3.2. Ajanlott irodalom

Graur ¢és Li (2000) egy bevezetd konyv a molekuldris evolicio kiilonbozo teriileteibe, igy a szekvenciak

s

(lasd Futuyma (2009), Barton és mtsai (2007), a neutralis elmélet alapjait, a molekularis ora koncepciodjat, a
leszarmazasi sorok rendez0dését, a hasonlosag tipusait és a kapcsoltsag dinamikajat a Populaciogenetika jegyzet
is targyalja), illetve lasd még a molekularis filogenetikahoz (8. fejezet - Filogenetika 1. Koncepcid) ajanlott
irodalmat. Nielsen (2005) egy 1ényegretord attekintés a szelekcids mintazatokrol.

3.3. Onellendrzé kérdések

Kérdések (megoldasok, a telepitett verzio):
1. Mit értiink leszdrmazasi sorok rendezddése alatt?
a. Amikor a polimorf s eltérd valtozatai fixalddnak egy populacidban

b. Amikor a leszarmazasi sorok monofiletikussa valnak, a leszarmazasi sor egy Osi valtozatara
visszavezethetéen

c. Amikor a polimorf kdzos 6s egy valtozatara vezethetd vissza minden leszarmazasi sor
2. A neutralis elmélet szerint szekvenciak szintjén szelekcio...
a. nem hat
b. hatasa elhanyagolhato 1éptéktdl fiiggetleniil
C. hozzajarulésa altalaban csekély a valtozatossaghoz, sok esetben elhanyagolhato
d. egyaltalan nem jarul hozza a tapasztalt valtozatossaghoz
3. Mik a génfak?
a. Gének leszarmazasi kapcsolatai
b. Fajok leszarmazasi kapcsolatai
. Populaciok torténetét leird fak
4. Mi két faj genetikai tavolsaga?
a. A szekvencia hasonldsagot kifejezd mérdszam
b. Az eltér6 szekvencia poziciok megfigyelt szama
c. A fajok genetikai divergenciajanak a mérészama
d. A divergencia id6
5. Mikor varunk linearis dsszefiiggést a p-tavolsag és az id6 kozott?
a. Ha a mutécios rata n6 a divergencia id6vel €s a populacié mérete valtozatlan
b. Ha a mutacids rata konstans és a populacidé mérete valtozatlan

€. Ha a mutacios rata konstans és a populacio mérete nd
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7. fejezet - Kvantitativ jellegek, a
fenotipusos valtozatossag

1. Attekintés
1.1. Célkitlizés

A populécié fenotipusos valtozatossaganak, amelyet példaul a fenotipusos varianciaval jellemezhetiink, csak
egy része jelenik meg az utdéd populacidban a populaciot alkotd egyedek tulajdonsdganak oOroklodése
kovetkeztében. Mivel az evollcios valtozas szempontjabdl ez utdbbi a lényeges, célunk ennek becslése. Ez a
kvantitativ genetika eszkozeivel torténik, hiszen a kérdéses sajatossagok tipikusan kvantitativ karakterek. Az
egyszeri mendeli tulajdonsdgok elemzése soran megismert logika nem elegendd ezek valtozatossaga
értelmezéséhez. Eleve a genotipus és fenotipus kozotti kapcsolat Osszetett lehet, amely az egyedfejlodési
folyamat fiiggvénye. Masrészt a kvantitativ karakterek valtozatossaga mogott szamos tényezok egyiittes hatasa
allhat. A valtozatossag tényezdinek elemzése statisztikai modszerekkel torténik. A kvantitativ genetika egyarant
alapvetd (egyebek mellett) ezen jellegek valtozatossidga genetikai hatterének feltdrasaban (QTL elemzések),
illetve a természetes populaciok valtozatossdganak és az evolucidos valtozasnak az elemzésében — célunk
betekintést nyerni ez utdbbiba. Szerencsére nem kell ismerniink a kérdéses jelleg oroklédésének modjat,
kifejez6désének mechanizmusat ahhoz, hogy az evolucids valtozast értelmezziik. Azonban egyre tobb ismerettel
rendelkeziink ezekrdl a folyamatokrdl, ez utobbival foglalkozo evoltcios fejlédésbioldgia az evolicio egyik
legdinamikusabban fejl6do teriilete. A reakcidnormak helyett konkrét szabalyozo elemek és gének szerepérdl,
kolcsonhatasairol beszélhetiink (mint példaul a Darwin-pintyek esetén). Mivel a természetes szelekciot is
fenotipus szinten értelmezziik, a kifejez6dést meghatarozo tényezdk ismerete elengedhetetlen az evolucid
mechanizmusanak mélyebb megértéséhez. Ebben a fejezetben a kvantitativ genetikai tradicionalis logikajat
kovetjiikk (de lasd még 10. fejezet - Evolucios egységek és 13. fejezet - Makroevolucié: mintdzatok térben és
idében).

1.2. Tartalom

El6szor is roviden attekintjik mit értiink kvantitativ karakter alatt, illetve valtozatossagukat hogyan
jellemezhetjiik. A populaciok karakter eloszlasat formald tényezok koziil az egyik legfontosabb a szelekcid,
azonban a populacid szelekciora adott valasza néhany tovabbi kiegészitésre szorul. Kvantitativ jellegekre hatd
stabilizalo és iranyitod szelekcid, vagy a drift a valtozatossagot csdkkenti, ezért nem trivialis kérdés a populacid
valtozatossaganak fenntartasa, amely egyben hatassal van az evollcids valtozas iranyara és a fenotipus evoltcid
sebességére is.

2. Fenotipus evolucioé

Kvantitativ jelleg. Magatartasi és morfologiai, vagyis altalaban a fenotipusos jellemzok gyakran kvantitativ
karakterek elemzését6l, vagy a szekvencia evoluciora torténé kovetkeztetéstdl. Valtozatossagukat szamos
lokusz szamos allélja és a kornyezeti hatas egyarant okozhatja, illetve mas jellegek valtozatossagatol is fligghet
(karakterek korrelacioja'). Korrelacio lehet pusztan a funkcionalis kapcsoltsag kdovetkezménye (eldnyos
kombinacid), de eléfordulhat funkcionalis kapcsolat nélkiil is, példaul gének genetikai kapcsoltsaga
kovetkeztében (lasd még 13. fejezet - Makroevoliicié: mintdzatok térben és idében). A funkcid tekintetében
szorosan Osszefliggd karaktereket gyakran egy Osszetett karakternek tekintjiik (példaul a szem). A kvantitativ
jellegek elemzése altalaban az additiv modellen alapul (7.1. abra - Az additiv modell, animacio, lasd még A.
fiiggelék - Szimulaciok R-ben), amelyben a genetikai valtozatossagot sok kishatast allél additiv hozzajarulasara
vezetjik vissza. Ma mar tudjuk, hogy ez a feltételezés altalaban valdtlan, azonban a tradiciondlisan ebbdl
szarmaztatott additiv genetikai variancia koncepcioja ennél altalanosabb. A modern statisztikai médszerekkel a
hagyomanyos koncepcid szamos korlatja eltiint. Az evolucidé genetikai modelljében az allélok additiv hatdsa

Karakterek korrelacioja is felbonthato genetikai és kornyezeti komponensre. Erdemes megjegyezni, hogy a genetikai valtozatossagot
diploid (poliploid) esetben jellemezhetjiik allélikus (genetikai) és genotipusos varianciaval is. A fenotipusos valtozatossag genetikai
komponense alatt altalaban a genotipusos varianciat, kovarianciat vagy korrelacids koefficienst értjiik. Azonban tekintettel az 6roklodés
egyéb lehetdségeire, az 6roklédé komponens jelentése is modosult, targyaldsa azonban céljainkon tilmutat.
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magyarazza az 0roklddésre visszavezethetd utdd és sziilé hasonlosagat. Az additiv genetikai variancia ardnya a
teljes fenotipus variancidra vonatkoztatva a sziikebb értelemben vett heritabilitds (6rokolhetdség), a
tovabbiakban ezt értjiik heritabilitas alatt’. A heritabilitas tehat a valtozatossagra (variancidk hanyadosa), nem az
atlagokra vonatkozik és generaciordl generaciora, populaciorol populéciora valtozhat.

7.1. abra - Az additiv modell

Gyakorisag

Karakter

Egy kvantitativ karakter eloszlasa a diploid populacidban, ha genetikai valtozatossaga egy lokusz két azonos
gyakorisag alléljara (jelik +' és '-") vezethetd vissza. Ekkor Osszesen harom kiillonbdz0 genotipust
kiilonithetiink el ('++','+-','--"), azonban az azonos genotipustak fenotipus értékei kiillonbozhetnek a kornyezeti
hatas miatt. A fekete szinli gérbék a harom lehetséges genotipus karakter eloszlasat szemléltetik, mig a kék
szinli gorbe a teljes populacio karakter eloszlasa. Az additiv modellben a homozigétak fenotipus érték atlaga (a
genotipus érték, az abran 3 és 7 egység) abszolut értékben azonos mértékben (2 egységgel) kiilonbozik a
heterozigotaétdl (genotipus értéke 5 egység), amelyet az allélok additiv hatasanak tulajdonitunk, vagyis példaul
a '+' jeli allél atlagosan 2 egységgel noveli a fenotipus értéket. Az adott genotipusu egyedek valtozatossagat a
kiilonb6z6 kornyezeti tényezok egyiittes hatasara (fliggetlen random hatasok Osszege) vezetjiik vissza. A logika
kiterjeszthetd tobb lokuszra (animacid), tobb allélra és random kornyezeti faktorra. Ha hatadsuk egymaéstol
fiiggetlen, 0sszegiik kozel normalis eloszlast eredményez a fenotipusos jellemzdre.

Szelekciéo kvantitativ jellegekre. A populacio szelekciora adott vélasza, a sziilék populacidja és az utod
populécié atlaganak kiilonbsége egy 6roklédo jellegre a tradicionalis megkozelitésben, a szelekcios differencial

A heritabilitas a genetikai variancia ardnya az 0sszes fenotipus varianciara vonatkoztatva, vagyis az additiv komponensen kiviil magaba
foglalja a dominanciabol, episztazisbol adodo variancia komponenseket is.
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(szaporodd egyedek atlaganak eltérése a teljes populacié atlagatél) és a heritabilitas fiiggvénye. Igy példaul
kontrollalt koriilmények kozott kivitelezett mesterséges szelekcioval a karakter heritabilitasa a sziil6k és utddaik
karakter allapotai kozotti regresszioval becsiilhetd (7.2. dbra - A szelekcidra adott valasz). Minél nagyobb a
kornyezet hatasa a jelleg valtozatossagara, annal kisebb a heritabilitas és igy a szelekciora adott valasz (7.3. abra
- Kornyezeti valtozatossag és szelekcio, animacio, R kod, lasd még A. fiiggelék - Szimuldaciok R-ben). De
természetes populaciok vizsgalata soran kérdés lehet példaul a szelekcids differencial értéke, amelyre a
heritabilitas (amit mas modon becsiiliink) és a szelekciora adott valasz alapjan kovetkeztetlink. Természetes
populaciokban a szelekcid hatasat, a szelekciora adott valaszt altalaban szelekcios gradiensekkel® vagy
egyszeriien a szelekcio intenzitasaval jellemezziik. Ez utobbi alapesetben két egymast kovetd generacidban mért
karakter atlag vagy variancia normalizalt kiilonbsége®. Erdemes megjegyezni, hogy ebben az értelemben a
szelekcio jelentése nem maés, mint a generaciok kozotti konzisztens statisztikai kiilonbség (lasd 10. fejezet -
Evolucios egységek). Egy kvantitativ jellegre hatoé szelekcionak harom f6 tipusat kiilonitettiik el (lasd a
Populacidgenetika jegyzetben). Iranyitd szelekcid (animacidja, vagy lasd 7.2. dbra - A szelekciora adott valasz)
esetén a karakter atlag valtozik (,,szelekcio az atlagra”), emellett a valtozatossag (variancia) is csokken. Az atlag
nem valtozik, vagy valtozasa kisebb mértékli stabilizald (animacidja) és szétvalasztd (animdcidja) szelekcid
esetén, azonban a karakter variancidja stabilizalo esetén csokken, mig szétvalasztd esetben né (,,szelekcio a
varianciara”). Poligénes valtozatossaggal rendelkez6 fenotipusos jellemzdre, vagyis ahol sok gén valtozatossaga
okozza a karakter valtozatossagat, a stabilizalo szelekcio pusztan egy koztes fenotipus érték (tartomany) elonyét
jelenti. Azonban genom szinten a szelekcid hatasara a valtozatossag csokkenhet, allélok fixalodasaval akar meg
is szlinhet. A koztes valtozat fenotipus szinten jelentkezd elonyds hatasa lehet ellentétes irany( szelekcids
tényezOk kovetkezménye, de akar genetikai kényszerbdl is adodhat. A szelekcio hatdsara bekovetkezd gyors
valtozasra (karakter evoltciora) példa az egyik Darwin-pinty faj, a Geospiza fortis atlagos csérméretének
valtozasa egy populdcioban a taplalék eloszlasanak fiiggvényében. A taplalék eloszlas fiigg az évi csapadék
mennyiségt6l és a kompetitorok denzitasatol egyarant (7.4. abra - A Geospiza fortis atlagos csérméretének
valtozasa). A szelekcid hatasara elterjedt karakter allapotot (vagy allapot kombinaciot) optimalis fenotipusnak
nevezziik, ami igy természetesen egy adott kornyezetre vonatkozik.

7.2. abra - A szelekciora adott valasz
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A szelekciora adott valasz (R) a szelekcios differencial (S) és a heritabilitas fiiggvénye. Barmely kettd
ismeretében a harmadikra kovetkeztethetiink, igy példaul a heritabilitds becsiilheté R és S ismeretében
mesterséges szelekcioval. Kék szin a szaporodd egyedek aranyat illetve utddaik fenotipus eloszlasat mutatja.
Csak a 12 fenotipus értéknél nagyobbak szaporodnak (kiiszobérték szelekcid). Futuyma (2009) alapjan.

7.3. abra - Kornyezeti valtozatossag és szelekcio

°A fitnesz karakterek szerinti parcialis derivaltjai (meredekség a fitnesz felilleten, lasd a Populacidgenetika jegyzetben), a gyakorlatban
regresszioval becsiiljiik (parcialis regresszios koefficiensek egy adott karakterre).
‘A gyakorlatban a fitnesz becslése valamilyen sajatossag becslését jelenti, amir6l feltételezziik, hogy a fitnesszel, annak valamely
komponensével korrelal. Példaul az ujsziilott és ivarérett kor kozotti mortalitas alapjan becsiilhetjiik a tulélést, ez esetben nem is két egymast
kovetd generaciot néziink. A normalizalas a fenotipus értékek szorasaval torténik.
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A szelekciora adott valasz csokken a kdrnyezeti variancia ndvekedésével (eltérd szinti gorbék), vagyis az
elényds sajatossag elterjedése lassabb. Szamitogépes szimulacio (lasd A. fiiggelék - Szimuldciok R-ben).

7.4. abra - A Geospiza fortis atlagos csérméretének valtozasa
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A Geospiza fortis atlagos csérméretének eltérése a Daphne Major szigeten (Galapagos) a tipikusnak tekintett
1973 évi értéktol (szaggatott vonal). Az elso jelentOs eltérés (piros szinnel jelolve) az 1977 évi szaraz idGszakra
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vezethetd vissza, ami utan féleg a nagyobb, keményebb magvak, termések jelentették a kizarolagos taplalékot,
amelyhez a nagy csérméret eldnydsebb — az atlagos csdrméret ndvekedett a populacioban. A 2004 évi
szarazsagot kovetéen azonban a csérméret csokkent (piros szin), ennek oka a nagyobb csérméretii Geospiza
magnirostris elszaporodasa, amely igy intenziv kompeticiot jelentett az eleinte nagyobb mennyiségben jelenlévo
taplalék tipusért (karakter eltolodas, lasd 12. fejezet - Koevolicio 2. Kozosségek evolucioja). Grant és Grant
(2002) és Futuyma (2009) alapjan.

A valtozatossag tényezé6i. Neutralis jellegekre, amikor a valtozast mutacioknak és a driftnek tulajdonitjuk, a
nagyléptékli evolucié sebessége (a szubsztitucids rata) konstans, a molekularis evolucidé sebességéhez
hasonléan, €s azonos a generdcionkénti mutacids variancidval, vagyis a csak mutdciokra visszavezethetd
valtozatossagot jellemzdé varianciaval. Noha kvantitativ jellegekre inkabb a szelekcié (kozvetlen, vagy
korrelacié miatt kdzvetett) hatdsaval szamolunk egy nagy populdcidoban, a neutralitds alapjan vart allapot egy
fontos referencia, amit tesztelhet. Példaul a neutralisnal nagyobb rata iranyitd szelekciora, az annal kisebb
stabilizalo (vagy fluktualo) szelekciora utalhat. Ez utobbi egy gyakran tapasztalt mintazat példaul emlds
fosszilidkban (lasd 13. fejezet - Makroevoliicio: mintdzatok térben és idében). Ez egy tovabbi kérdést is felvet:
mivel magyarazhaté a kvantitativ jellegek sokszor szamottevd valtozatossaga? Stabilizalo és iranyitod szelekcio,
vagy drift hatasara a genetikai valtozatossag csokkenését varjuk. Ezzel ellentétben még kis effektiv populacio
méretek esetén is tekintélyes lehet a sziikebb értelemben vett heritabilitas, mint példaul a Darwin-pintyek esetén
is ismert. Szamos hipotézis sziiletett a magyarazatara, azonban alapvetden nyitott kérdés. Az optimalis fenotipus
fluktuacidja generaciordl generaciora, vagy az intenziv génaramlas egyes esetekre magyardzat lehet, azonban
leginkabb favorizalt hipotézis a stabilizald szelekcid és a mutacid egyensulyaval érvel. Egyrészt a fitneszhez
kapcsolodo jellegek esetén az additiv genetikai variancia nagyobb mint a tipikus morfologiai jellemzok esetén,
ami feltehetéen a nagyobb mutacios variancianak, vagyis szamos gén egyiittes hatasanak tulajdonithat6. Ez
magyarazhatja a tapasztalt, vartnal magasabb genetikai valtozatossagot. Masrészt a legjobb prediktornak az a
modell bizonyult ([Zhang és Hill, 2005]), amelyben néhany nagyobb hatasu gén mellett a karakter valtozatossag
jelentds részét sok kis, mérsékelten hatranyos hatast allél okozta, melyek elsddleges funkcidja nagyon valtozo
(pleiotrop hatas a kérdéses karakterre). Genetikai (kapcsoltsag vagy pleiotropia) vagy koérnyezeti tényezok
egyarant eredményezhetnek fenotipus szintli karakter korrelaciot, melynek mértéke idében valtozhat. A
genetikai korrelaciéo az adaptiv evolucid sebességét ndvelheti. A fenotipus integracié hipotézise szerint
funkcionalisan kapcsolt jellegek korrelacidja is erdsebb, mértéke né az evollcid soran. Noha pillanatnyilag a
hipotézis tAmogatottsaga bizonytalan, belathatd, hogy az egységes szabalyozas funkcionalis kapcsoltsag esetén
elényds lehet, amellett hogy ez mas sajatossagok vonatkozasaban kissé hatranyos. Masrészt a korrelacié miatt a
valtozas nem biztos hogy az adaptiv iranyba torténik egy adott jellegre, illetve az adaptiv evolucid sebességét,
az optimalis fenotipus elérését jelentdsen lassithatja. A fenotipus kifejezodése egy adott kdrnyezetben az
egyedfejlodési folyamat fiiggvénye. Egyes karakterek adaptiv fenotipusos plaszticitdst mutathatnak, eltérd
optimalis fenotipus realizalodhat a kiilonboz6 kornyezetben, amelyben az egyed fejlodik (7.5. ébra - Adaptiv
fenotipusos plaszticitas). Maskor a valtozatlan fenotipus az elényds a valtozatos kornyezetben. Kanalizacio alatt
az egyedfejlodés puffer hatdsat értjiik a kornyezeti vagy genetikai valtozatossag ellenében, evolicidja
magyarazhatja egyes karakterek nagy id6léptékben tapasztalt valtozatlansagat (13. fejezet - Makroevolicio:
mintazatok térben és iddben). Noha szamos karakter valtozatossagot mutat, az evolucid sebességére €s iranyara
kiilonboz6 kényszerek hatnak. Egyes esetekben a megfeleld genetikai valtozatossag (mutacid) hianya, maskor a
pleiotropiara visszavezethet6 korrelacio jelent genetikai kényszert (lasd 13. fejezet - Makroevoliicio: mintazatok
térben és idében).

7.5. abra - Adaptiv fenotipusos plaszticitas
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Fenotipus
Y

£y Kornyezet i

Kiilonb6z6 kornyezeti feltételek mellett mas-mas fenotipus lehet elonyos egy egyed szamara. Az abran a nyilak
az optimalis fenotipus értéket mutatjdk két kiilonb6zo (E. és E,) kornyezetben. A piros szinnel jelolt
reakcidnorma az optimalis, mivel mindkét kdrnyezetben az optimalis fenotipus (adaptacio) realizalodik. Lasd a
Populaciogenetika jegyzetben. Futuyma (2009) alapjan.

3. Osszefoglalas, kérdések

3.1. Osszefoglalas

Kvantitativ jellegek populaciobeli genetikai valtozatossdganak az evolicids valtozas szempontjabdl alapvetd
mérdszamai az additiv genetikai variancia és a (szlikebb értelemben vett) heritabilitas. A szelekcionak harom 6
tipusat kiilonitettiik el fenotipus szinten (iranyito, stabilizalo és szétvalasztd) amelyek hatdsara a karakter atlag
és/vagy variancia generacior6l generaciora torténd valtozasa prediktalhaté egy adott kornyezetben, igy ezek
valtozasabol a szelekciora (valtozas iranya, sebessége) tudunk kdvetkeztetni. Mivel mind az egyes szelekcid
tipusok mind a genetikai sodrodas hatdsara a genetikai valtozatossag csokkenhet, nyitott kérdés mi tartja fenn a
gyakran tapasztalt jelentds genetikai valtozatossagot. Egy lehet6éség a mutacio és stabilizalo szelekcid
kiegyenstlyozottsaga, azonban a jelentdés mértékii pleiotropa kulcsfontossagu tényezd. Karakterek genetikai
korrelacidja (pleiotropia vagy genetikai kapcsoltsag miatt), adott egyedfejlédési Gitvonalak elterjedése, amelyek
fenotipusos plaszticitast vagy éppen kanalizaciot eredményeznek a fenotipus evolucido meghatarozd tényezéi. A
megfeleld valtozatossag hidnya egy adott karakterre, vagy adott irdnyll valtozatossag hidnya korrelacio esetén
kényszert jelenthetnek az evolicios valtozas irdnyéra és sebességére egyarant, ismeretiik alapvetd az evolicids
valtozas mechanizmus szintii értelmezéséhez.

3.2. Ajanlott irodalom

A fenotipus evollicid néhany alapvetd elemét a Populdcidgenetika jegyzet targyalja, igy a szelekcio fobb
illetve Barton és mtsai (2007) kitiinG bevezet6 a kvantitativ genetika modern szemléletmodjaba. Magyarul a
mennyiségi jellegek koncepcidjat, alapvetd jellemzdket lasd példaul Weaver és Hedrick (2000) Genetika
konyvében.
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3.3. Onellenérzé kérdések
Kérdések (megoldasok, a telepitett verzio):
1. Melyik nem kvantitativ jelleg az alabbiak koziil?
a. Vérnyomas
b. Testtomeg
c. Citokrom b gén szekvenciaja
2. Mi a szilikebb értelemben vett heritabilitas?
a. Az 0roklodo tulajdonsag
b. A populacio valtozatossaganak mérészama fenotipus szinten
C. Az additiv genetikai variancia
d. Az additiv genetikai variancia aranya a fenotipusos varianciahoz képest
3. Mi a szelekciora adott valasz?
b. Az utdd populacid fenotipus atlaganak eltérése a tényleges sziilék atlagatol
C. A sziil6k populéciodja atlaganak eltérése a tényleges sziilok atlagatol
4. Mi a szelekcios differencial?
b. Az utdd populacid fenotipus atlaganak eltérése a tényleges sziilék atlagatol
C. A sziil6k populacidja atlaganak eltérése a tényleges sziilok atlagatol
5. Melyik folyamat ndveli a genetikai valtozatossagot?
a. A stabilizalo szelekcid
b. Az iranyito szelekcio

C. A mutacio
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8. fejezet - Filogenetika 1. Koncepcio

1. Attekintés
1.1. Célkitlizés

A filogenetika célja a rokonsagi (leszarmazasi, genealdgiai) kapcsolatok becslése (rekonstrukcidja), melynek
eredményét filogenetikai fakkal abrazoljuk. Mig eleinte a filogenetika szerepe szinte kizardlag taxonok
leszarmazasi kapcsolatanak vizsgalatara korlatozoédott, ma a bioldgia szamos teriiletén alapvetd jelentdségii. A
rendszertanban (szisztematika és taxondmia) betoltdtt szerepe mellett populdcidk vagy géncsaladok torténetének
rekonstrukciojara (gének leszarmazasi kapcsolatai), szomatikus sejtek differencialodasanak (sejtek leszarmazasi
kapcsolatainak), vagy jarvanyok dinamikajanak a leirasara is felhasznaljak, de genomok &sszehasonlitasa soran
a gének azonositdsa is gyakran filogenetikai moddszerekkel torténik. A filogenetikai fak alkalmazasaval
feltételezziik, hogy a kapott mintazat divergens evolucié kdvetkezménye (lasd példaul a diffiiziés modell
kapcsolatait tiikrozik (10. fejezet - Evoliicios egységek). Ez a karakterekre vonatkozd hipotézis alapvetd
sajatossaga a filogenetikai elemzésnek, kiilondsen a morfologiai karaktereken alapuld kladisztikaban kap nagy
hangsulyt (lasd 4.6. abra - Filogenetikai rekonstrukcido apomorf jellemzoékkel). A tulnyomo tobbségben DNS
vagy fehérje szekvencidk hasonldsdgan alapuld molekularis filogenetikdban sziikségszertien leegyszeriisodik a
kérdés, fiiggetleniil attdl, hogy az objektumok, amelyek leszarmazasi kapcsolatait vizsgaljuk taxonok, sejtek
vagy gének. Példaul tipikus eset, hogy fajok leszarmazasara kovetkeztetink DNS szekvencidk alapjan,
feltételezve, hogy a szekvencia reprezentativ a fajra (divergenciara, lasd 6.2. dbra - Szekvenciak evolucioja és
leszarmazas) és megfeleld mértékli valtozatossagot mutat, vagyis az egyeden beliili (a sejtek kozotti) és az
egyedek kozotti killonbség elhanyagolhat6 a fajszintli kiilonbségekhez képest. Mivel a bioldgiai szervez6dés
kiilonboz6 szintjeirdl beszEliink, az altalanositas nem trivialis. Noha példaul egy génszekvencia alapjan kapott
génfa informaciot hordoz a fajok leszarmazasi kapcsolataira, 6nmagaban ezt bizonytalan becslésnek tekintjiik a
fajokra vonatkoztatva (lasd 6.4. abra - Génfak). Azonban szamos gén egyiittes vizsgalataval a becslés
Iényegesen megbizhatobba tehetd. A kivalasztott ortologok hasonlosagat karakter allapotok homoldgiajaként
kezeljiik, noha a szekvencidk illesztésének eredménye egy hipotézist jelent a homologiara (pozicionalis
homolégia®). A filogenetika szerepe a fa becslésén tulmutat, gyakran nem maga a fa a kérdés, azonban alapvetd
szerepi példaul modellek paramétereinek becslésében. A fa-kozpontti megkdzelités (,tree thinking”)
jelentdségét jol példazza a populacidgenetika és filogenetika szintézisébdl sziiletett statisztikus filogeografia. A
fejezet célja els6sorban a filogenetika jelentésének, alapfogalmainak és az eredmények értelmezési modjainak
tisztazasa, els6sorban a DNS szekvencidkon alapuld molekularis filogenetikara Osszpontositva (lasd még 9.
fejezet - Filogenetika 2. Rekonstrukcio).

1.2. Tartalom

A terminoldgiat, fak értelmezését egy masik jegyzet targyalja, itt mindéssze néhany kiegészitésre keriil sor. A
torténetre karakterek alapjan kovetkeztetiink, a kovetkeztetés logikajanak ismerete elengedhetetlen a korrekt
konkltzidhoz. A filogenetikai faknak tobb tipusa van, lehetnek gydkeres és gyokértelen fak és az agak
hosszéanak értelmezésében is kiilonbségek lehetnek, az eltérd fa tipusok altal megjelenitett informacio is részben
kiilonbozik. Végezetiil roviden érintjiik a fak egy alapvetd sajatossagat, a fa al-fakra torténé felbontasat, amely
tovabbi kovetkeztetések, eljardsok (példaul fak osszehasonlitasa, megbizhatosag becslése, szamitdogépes
abrazolas mod) alapja.

2. Filogenetikai fa

Fak értelmezése. A filogenetika a genealdgia, vagyis az id6ben bekovetkezd valtozds egy modellje. A
torténetet szemléltetd fa egy aga egy leszarmazasi sornak felel meg, egy csomopont pedig két leszarmazasi sor
elkiiloniilésére, divergencigjara utal (14sd 4.1. abra - Divergencia). Ez a dichotomia feltétel, azonban talalkozni
fogunk olyan fakkal is, ahol egy csomdpontban haromnal t6bb ag talalkozik, amit politbmianak neveziink (8.1.
abra - Filogenetikai fa). Amennyiben a fa fajok csoportjanak leszarmazasi viszonyait abrazolja, a csomépontok

Morfoldgiai karakterek tradiciondlis kritérium rendszeréhez (Hennig kritériumok) képest itt nincs mod részletes elemzésre, viszont
nagysagrendekkel tobb, hasonlé allapotokkal rendelkez6 karakteriink van (szekvencia pozicio). Példaul az egyedfejlddési hasonlosag azonos
eredetre utalhat egy morfoldgiai jellemz6 esetén, azonban ez nem sziikségszerti (1asd példaul a paralellizmust, 13. fejezet - Makroevoliicio:
mintdzatok térben és idében), ezért is valt szitkségessé a homologia koncepcidjanak modositasa (lasd a Populacidgenetika jegyzetben).
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a kozds Oseik és a divergencia egyben fajképzddést is jelent (lasd 4.4. ébra - Fajkoncepciok). Egy géncsalad
torténetének elemzésekor, amikor kérdésiink a gének leszarmazasi kapcsolataira vonatkozik, a csomdpontok
tipikusan génduplikicios eseményekre utalnak (lasd 5.1. abra - Ortologok és paralogok). Pontosabban, mivel a
filogenetikai fa idében bekdvetkez6 valtozast szemléltet, egy csomdpont 11j fajok keletkezését, vagy uj paralog
gén megjelenését jelenti. Az elemzett csoport, taxonok vagy gének, utolso k6zos 6sének megfeleld csomopontot
a fa gydkerének nevezziik. Az osztalyozando objektumokat, egységeket (OTU, Operational Taxonomic Unit) a
tovabbiakban az egyszerliség kedvéért fajoknak, taxonoknak tekintjiik.

8.1. abra - Filogenetikai fa

A B C D

idd

srer

harom taxon esetén a fanak a gyokér mellett egy tovabbi belsé csomodpontja és négy aga van, melyek hosszat vy,
Vi, V, és V; jeloli. Az 1-3 indexii agakat kiilsd agaknak nevezziik, ezekhez rendeljiik a taxonokat. A belsd
csomopont az abran a B és C taxonok utolso, kizardlagos kozos Osének feleltethetd meg, amely nem Ose az A
taxonnak. A fat a csomopontok elrendezddésével (topologia) és az agak hosszaval egyértelmiien definialtuk. A
gyokér helyzetét itt egy vonal jelzi a fa aljan (ezt természetesen nem tekintjiik a fa dganak). Egyes esetekben a
csomopontokhoz id6 is rendelhetd, esetiinkben t, a kozos 0st6l vald divergencia kezdetét, vagyis A illetve B és
C koz0os Osének szétvalasat, t; pedig a B és C taxonok késébb bekdvetkez6 elkiiloniilésének kezdetét jelzi. Mivel
B és C taxonok késobbi kozos Gssel rendelkeznek, kozelebbi rokonai egymasnak, mint B az A vagy C az A
taxonnak. A (B) abra egy politomiat szemléltet (piros szin), ahol a B-C-D taxonok leszarmazasi kapcsolata
nincsen teljesen felbontva. Ez utdbbinak szamos oka lehet: a valodi mintdzatot is mutathatja (harom utéd
leszarmazasi sor egyidejii szétvalasa), de adodhat két taxon kodzos eredetére utald karakterek hianyabol, a
becslés bizonytalansagabol is.

Filogenetikai kovetkeztetés. Mivel a filogenetikai fat kozvetleniil nem tudjuk megfigyelni, ezért adatok
alapjan kovetkeztetiink ra (9. fejezet - Filogenetika 2. Rekonstrukcid). Az adatok az elemzésbe bevont fajok
kiilonb6z6 tulajdonsagai (karakter allapotai), amelyek alapjan az elagazasok sorrendjére és az agak hosszara
kovetkeztetiink — ezek az ismeretlen ,,paraméterek ” (alapsokasag jellemzok), amelyek egyértelmiien definidljak
a filogenetikai fat. Az eldgazasi sorrendet, vagyis a feltételezett kdzos 6s hierarchiat a fa topologidjanak
nevezziik, amelyet egy modellként fogunk kezelni? (lasd 8.1. abra - Filogenetikai fa). Egy tipikus elemzésben a
valodi kozos 6sokrol semmiféle informacionk sincsen, altalaban feltételezziik, hogy ezek nem szerepelnek az
elemzésben — a filogenetikai rekonstrukcié nem rendel taxonokat a belsé csomopontokhoz. Ez egyben azt is
jelenti, hogy egy fa mogott elvileg tobb kiilonbozd evolucids torténet is allhat (8.2. abra - Filogenetikai fa és az
evolucios torténet). Masrészt néhany kivételes esettdl eltekintve (ahol a rekonstrukcié melléktermékeként eléall)

nem tudjuk a standard médszerekkel kozvetlentil becsiilni. Ugyan példaul kiemelt szerepii lesz a maximum likelihood modszer, amely egy
altalanos becslési eljaras, de nem érvényesithetjiik annak szamos kedvezd sajatossagat (pl. konzisztencia, normalitas kozelitések). Nem
vilagos a becslés megbizhatdsaganak jellemzése sem (noha a bootstrap eljaras alkalmazasanak ez lesz a célja), amely példaul egy paraméter
esetén konfidencia intervallummal kifejezhet6. Lasd 9. fejezet - Filogenetika 2. Rekonstrukcio.
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a feltételezett kozos O0s0k karakter allapotair6l sem kapunk kozvetleniil informéciot, ez tovabbi, mar a
filogenetikai fan alapuld elemzést igényel (karakter evoltcio, lasd 4.8. abra - Karakter evolucio illetve 13.
fejezet - Makroevoliicié: mintdzatok térben és idében). A fa agai, amellett hogy a taxonok kapcsolatat is
kifejezik, a megfeleld leszarmazasi sorban bekdvetkezett valtozas mértékére, akar annak idéintervallumara és
igy sebességére (rata, valtozas/id6) is utalhatnak. Ez alapjan a faknak kiilonbozé tipusait fogjuk
megkiilonboztetni. A molekularis filogenetika tipikus karakterei a DNS szekvencia pozicidi, vagyis egy
tulajdonsag (karakter allapot) alatt az adott pozicioban talalhaté nukleotidot (A, C, G, T egyike) értjiik. Az agak
hossza a valtozas mértékét kifejez6é genetikai tavolsag, melynek egysége ekkor a varhatod szubsztiticiok szama,
altalaban egy poziciora vonatkoztatva.

8.2. abra - Filogenetikai fa és az evolucios torténet

A B
A B C A C BC C

A A
L 4 L 4

Egy filogenetikai fa mogott szamos kiilonbozo torténet allhat. Ha A-C fajokat jeldl, a dichotomia két 0 faj
megjelenésének felel meg, amelyek felvaltjak a kozos Osiiket (vagyis egy faj a fa egy aga, a filogenetikai
fajkoncepcionak megfeleléen). Az (A) filogenetikai fa ezt tiikrozi, a rekonstrukcié az A, B és C fajok
tulajdonsagai alapjan tortént. De tegyiik fel, hogy példaul az A vagy/és B faj a C dse, ahogy a (B) abran lathato
(a kék korok a taxon helyzetét jelolik). A valdsagban akar egy dichotomia nélkiili leszarmazasi sort is
alkothatnak, amely példaul populaciok torténete esetén egy természetes mintazat (ekkor A, B és C populacidkat
jeldl). A rekonstrukcid ezekben az esetekben is kivitelezhetd, azonban a dichotomiat feltételezé (A) fa nem a
valodi leszarmazast tiikkrozi. A lehetséges alternativak kozotti dontés kizardlag tovabbi informacié alapjan
lehetséges, a filogenetikai rekonstrukcio alapjan erre nem kovetkeztethetiink. A dichotomiat a tovabbiakban
feltételezziik, a nagyléptéki filogenetikaban ezt tipikus esetnek tekintjiik.

Gyokeres és gyokértelen fa. A filogenetikai faknak kiilonb6zd tipusait kiilonboztetjik meg, megfeleld
értelmezésiik alapvetd a konkluzié szempontjabol. El6szor is kiilonbséget kell tenniink gyokértelen és gydkeres
fak kozott. Csak a gydkeres filogenetikai fan beszélhetink a leszarmazas idébeli sorrendjérdl, eddigi
példainkban kizardlag gyokeres fak szerepeltek. De a legtobb modszer gyokértelen fakat eredményez, a gyokér
rogzitése (a filogenetikai fa gyokereztetése) utdlag torténik, ez egy Gjabb csomodpont elhelyezését jelenti a
gyokértelen fa egyik agan (8.3. abra - Gyokeres és gyokértelen fak). A gyokér kijeldlésére tobb kiilonb6zo
eljaras létezik, ezek koziil a legfontosabb a kiilcsoport modszer. A kiilcsoportrol tudjuk, hogy a szdmunkra
érdekes csoport (belcsoport) tagjainak tdvolabbi rokona — vagyis a gyokér a kiilcsoporthoz vezetd agat fogja két
agra bontani, igy a belcsoport definicié szerint monofiletikus (vagyis egy klad). A kiilcsoport a rekonstrukcio
része, igy a gyokér rogzitése a kapott filogenetikai fan egyértelmii. Az abran példaul azért rogzithettik a
gyokeret az 1 jeli 4gon, mert az A taxont kiilcsoportként vontuk be az elemzésbe. Vagyis ez esetben A nem a B
testvércsoportja, hiszen nincs kizarélagos (kizarélag erre a két taxonra vonatkozo) kozos Osiik (0sszevetve a 3-7
esetekkel, ahol testvér csoportok). A jo kiilcsoport nem tul tavoli rokona a belcsoportnak, egyébként
sziikségtelentil noveli a rekonstrukecié komplexitasat és igy a becslés bizonytalansagat®. Tobb szoftver felajanlja
a gyokér rogzitését a fa leghosszabb agan (,,midpoint rooting” mddszer), ez azonban kockazatos, sok esetben
valotlan feltételeken alapul. Példaul 6sszefliggést tételez fel a szubsztituciok szama és az idé kozott — de az

Példaul Gsszetettebb evolucios modellt kell alkalmaznunk, amely az ismeretlen paramétereck szamanak és a becslés standard hibajanak a
novekedésével jar (9. fejezet - Filogenetika 2. Rekonstrukcio).
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evolucié sebessége a leszarmazasi sorokban jelentdsen eltérhet, onmagéban a szubsztitucidk szama ezért nem
informativ a divergencia idokre.

8.3. abra - Gyokeres és gyokértelen fak

m o @ P

o~ s

Ot taxon esetén (A-E) a gydkértelen fanak 7 4ga (1-7) és 3 csomdpontja (X, y, z) van. A gydkeret az egyik agon
elhelyezve hét kiilonb6z6 topologiaja fat kapunk. A gydkeret kék szin jelzi.

Fak tipusai. A filogenetikai fak egy masik alapvetd felosztasi szempontja a fa dgainak jelentésén alapul — ez
alapjan harom f6 tipust kiilonitiink el (8.4. abra - A fak tipusai):

1.

Kladogram: az agak hossza nem informativ a valtozas mértékére, csak a valtozas tényére utal — csak a fa
topologidjat adjuk meg. Ezt alkalmazzuk, ha kérdésiink kizardlag az elagazasok sorrendjére vonatkozik,
fiiggetlentl a valtozas mértékétdl. De a kiilonbdzé adatok alapjan kapott fak egylittes eredményét is gyakran
csak egy kladogrammal szemléltetjilk (9. fejezet - Filogenetika 2. Rekonstrukcid). Lehet gyokeres vagy
gyokértelen fa.

. Additiv filogenetikai fa (filogram): az agak hossza a valtozas mértékét szemlélteti, igy példaul szekvenciakra

aranyos a vart (modellel becsiilt, 9. fejezet - Filogenetika 2. Rekonstrukcio) szubsztiticié szammal, tovabba
barmely két taxon tavolsaga egyenld az azokat az utolsd k6zos 6siikon keresztiil 6sszekoté agak hosszanak
Osszegével® (additivitas). Egy hosszu ag csak tobb valtozast jelent, fiiggetleniil a divergencia idejétdl.
Szekvencidkra a legtobb modszer additiv fakat eredményez. Lehet gydkeres vagy gyokértelen fa. Az agak
hosszanak alapegységét altalaban egy skala vonal jelzi (az abran ezt most az agak folé irt szamok mutatjak).

. Ultrametrikus fa (kronogram): specialis additiv fa, ahol az evolucidés rata id6ben allandé és minden

leszarmazasi sorban azonos — szekvenciak esetén ez azt jelenti, hogy az evoluciés valtozas molekuléris ora
jellegli (lasd 6.5. abra - Molekularis 6ra). Ennek kdvetkeztében az dgak hossza aranyos az iddvel, igy ebben a
specialis esetben az dghosszak alapjan egybdl a relativ divergencia idokre is kdvetkeztethetiink. Belathato,
hogy ekkor barmely két taxon k6zos 0sétdl vett tavolsaga is azonos, ellentétben a tipikus additiv fakkal®. Az

‘Pontosabban az aghossz 6sszegekkel definialt tavolsagok koziil egy rogzitett bejaras mentén kapott értéket tekintjiik két taxon tavolsaganak,
ez a legutolsd kozos siikt] mért legkevesebb 1épést igénylé uttal kapott tavolsaguk dsszege. Ertelmezésére lasd 8.4. dbra - A fak tipusai.

SEz utobbi sajatossag felhasznalhatd példaul arra is, hogy molekularis orara teszteljiink. Ha d egy taxon kozods 6st6l becsiilt genetikai
tavolsaga (ag hossza) és t a kozos Ostol szamolva eltelt id6 (divergencia id6), akkor a rata (r): r=d/t definicid szerint. Mivel a rata konstans és

a
is

divergencia id6 a taxon parra (testvér csoportok egy kizarolagos kozos Gssel) nyilvan azonos, a kozos 6stdl szamolt genetikai tdvolsagnak
azonosnak kell lennie, illetve két taxon tavolsaga a 2rt Osszefliggéssel becsiilhetd. Az ultrametrikus tér egy egyértelmiien definialt
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ultrametrikus fanak mindig van gyokere. Mivel a szekvencia divergencia altalaban nem molekuléris 6ra
jellegti, az ultrametrikus fak jelent6sége is korlatozott a molekularis filogenetikaban.

Egy filogenetikai fa esetén mindig egyértelmiinek kell lennie, hogy milyen tipusu és hogy gyokeres fa-e. Mivel
egy additiv fan az evolucios rata akar minden agon kiilonbdzhet, a gyokér helyzetét nem tudjuk automatikusan
meghatarozni. Ezért is eredményeznek a rekonstrukcios modszerek elsd 1épésben gyokértelen fakat. gy az
ultrametrikus fakat kivéve a gyokér rogzitése tovabbi informacidé alapjan, példaul kiilcsoport bevonasaval
torténik.

8.4. abra - A fak tipusai

A B A

F-9

I | | |

3 2 1 0
(A) és (B) egy gyokeres kladogram két abrazolasi modja, az agak hossza nem informativ, csak a csomopontok
kapcsolatat jelzi. (C) egy gyokeres additiv fat szemléltet az dgak hosszaval (6sszes szubsztiticid). A fiiggdleges
vonalak csak a tagolast szolgaljak, az 4gak hosszaba nem szamitjuk bele. Az additivitas alapjan A ¢és B genetikai
tavolsaga 3+6=9 szubsztitiicio (A taxon tavolsaga 3, B taxoné 6 az utolsé kozos 6siiktdl), mig C és D tavolsaga
2+1=3 szubsztituci6. Vagyis A és B divergencidja jelentésebb, amit genetikai tdvolsagukkal jellemezhetiink. Az
A taxon tavolsaga 3+3=6 szubsztitucio a gyokértol. (D) egy ultrametrikus fa, ahol az agak hossza az idével is
aranyos. Ellentétben a tipikus additiv fakkal, a taxonok tavolsaga itt a kozos Osiiktdl azonos, A és B taxonok
esetén ez 0,5 (vagyis tavolsaguk egymastol 1, hiszen az additivitds az ultrametrikus fakra is érvényes). A és B
divergencija C és D taxonok divergencidjaval kozel egyidében kezdddott, illetve E és F divergencija az A-B-
C-D csoportét megeldzte (kétszer annyi id6 telt el a kezdete Ota, a 1épték alul id6t és szubsztituciok szamat is
jelentheti). Ez az informacid az additiv fan nem latszik. A (C) additiv fan A és B koz0s Ose kisebb tavolsagra

specialis metrikus tér, amelyben a tavolsagnak a metrikus axiomak mellett egy tovabbi szigoru szabalyt is ki kell elégitenie. Ez egyes
esetekben természetes feltételezés. De ellentétben a fenetikai tavolsagok elemzésével, szekvencia adatokra ma mar szinte csak torténeti
jelentésége van az agglomerativ hierarchikus klaszteranalizis modszereinek, amelyek csak ultrametrikus tavolsagokra adnak megbizhatod
eredményt. fgy alkalmazasuk csak azonos ratak esetén javasolt (pl. UPGMA, WPGMA médszerek), szemben az additivitast (a négy-pontos
metrikus feltételt) kielégité tavolsagokon alapulé modszerekkel (lasd példaul NJ, ez eltéré ratak esetén is alkalmazhato, 9. fejezet -
Filogenetika 2. Rekonstrukcio).
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van a gyokértdl (3 szubsztiticid), mint C és D kozos dse (4), de ez nem jelent korabbi divergenciat! Lehet, hogy
a C-D iranyban gyorsabb volt az evolicié (nagyobb rata), vagyis kevesebb id0 alatt tobb szubsztiticid
kovetkezett be — az additiv fa nem hordoz erre vonatkozoé informaciot.

Fak felbontasa. Ha csak a lehetséges topologiak szamat nézziik, ez gyorsan né a taxonok szamaval, amelyek
koziil a rogzitett feltételek mellett egy tiikrozi a valodi leszarmazasi kapcsolatot, ezt keressiik. 10 taxon esetén
példaul mar millidés nagysagrenddi a lehetséges gyokértelen fak szama (gyokeres faké még nagyobb, lasd 8.3.
abra - Gyokeres ¢és gyokértelen fak). Ez kiilonboz6 természetii nehézségeket tAmaszt a megbizhatd becslés elé
(9. fejezet - Filogenetika 2. Rekonstrukcid), példaul hatékony eljarasok kellenek beleértve a szamitogépes
abrazolasi modot is. Elészor is egy adott fa grafikus megjelenitése szamos kiilonb6z6 modon torténhet. A fa
kiilonb6z6 modon alakithatd (pl. forgathatd az 4gak mentén), amig a csomdpontok kapcsolata és az agak hossza
nem valtozik. Azonban szilikségiink van egy olyan egyértelmi kodolasi médra, amely alapjan az azonos taxonok
kapcsolatat abrazolo fakat, példaul a kiilonb6z6 gének génfait dsszehasonlithatjuk. Topologidk dsszehasonlitasa
torténhet a fak felbontasaval. Az eljaras azon alapul, hogy ha az Gsszes lehetséges felbontast megadjuk, ezzel
egyértelmiien definialjuk magat a topologiat. Ehhez a fat két kisebb fara (particiora, ,,split”) hasitjuk egy belsé
(vagyis két csomdpontot 6sszekotd) ag eltavolitdsaval az Gsszes lehetséges modon. N taxon esetén egy teljesen
felbontott, azaz politomia nélkiili gyokértelen fa N-3, egy gyokeres fa pedig N-2 belsé aggal rendelkezik (N=5-
re lasd 8.3. abra - Gyokeres és gyokértelen fak), igy ez egyben a hasitasi lehetdségek szama is. A kiilsé agak
(ebbdl N darab van, minden taxonhoz tartozik egy) érdektelenek ebben a tekintetben, hiszen ez minden N-taxon
faban megvan. Mivel egy hasitassal a fat két monofiletikus csoportra bontjuk, a fak dsszehasonlitasa 1ényegében
a mindegyikben el6fordulo kladok azonositasat jelenti. Gyakran ez az informacié elegendd, szamos fa esetén
példaul az egyes kladok el6forduldsi gyakorisaga (hany faban fordul elé) informativ lehet, a kladok
tamogatottsagat is ez alapjan fogjuk megadni (9. fejezet - Filogenetika 2. Rekonstrukcio). A fak szamitogépes
reprezentacioja is a hasitasok zardjellel tagolt listaja, amelyet Newick (vagy New Hampshire) formatumnak
neveziink (8.5. abra - Fak felbontasa). Ebben a hasitasok sorrendje tetszéleges lehet, az agak hosszat kettdspont
utin adjuk meg. A fat mindig pontosvesszével zarjuk. Erdemes megjegyezni, hogy a fak hasonlésaganak
kifejezésére kiilonb6z6 modszerek 1éteznek, illetve a fak kozott tavolsag definialhato, ennek targyalasa azonban
céljainkon tulmutat.

8.5. abra - Fak felbontasa

" ABCDEF
05 * W
3 * %

0.3

(F:4.5,(A:1,B:0.5):1.2,(E:3,(C:2,D:2.5):0.75):0.3);

Az abran egy 6-taxonos gyokértelen additiv fat latunk tobb kiilonbozé moédon megjelenitve. A bal oldali fa is
gyokértelen, vagyis F tavolsaga a csomdponttol 4,5. 6 taxon esetén a fanak 3 bels6 aga van, ezeket kiillonb6z6
szinek jelolik. Alul lathato a fa Newick formatumu leirésa, felette egy masik szokasos jelolés, amelyben egy sor
egy hasitasnak felel meg és a * karakterek az egyik particiot jelolik (ezzel a masik particié is egyértelmiien
adott). Tehat példaul 1étezik olyan hasitas, amelyben (A,B), (C,D) és (C,D,E) monofiletikus csoportot alkot, de
mondjuk olyan nincsen, amely (A,C) csoportot eredményez.

3. Osszefoglalas, kérdések

3.1. Osszefoglalas

A filogenetika célja a leszarmazasi kapcsolatok rekonstrudlasa, becslése, amely a kérdéses objektumok
(taxonok, gének) tulajdonsagai alapjan torténik. Molekularis filogenetikaban a karakterek altaldban fehérje vagy
DNS szekvencia poziciok. A leszdrmazasi kapcsolatot filogenetikai fakkal abrazoljuk. A faknak kiilonb6zd
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tipusai léteznek, ezek értelmezése eltérd. Lehetnek kladogramok és additiv fak, ezek gyokértelenek vagy
gyokeresek. A gyokér, a kérdéses csoport utolsé kozds Ose helyének rogzitése altaldban kiilcsoportok
bevonasaval torténik. A leszarmazas idobeli sorrendjérdl csak gyokeres fak esetén beszélhetiink. Az additiv fak
egy specialis csoportja az ultrametrikus fa, amely alkalmazasa molekularis filogenetikaban a molekularis ora
feltételezésének felel meg. A fak egy egyértelmi leirasat kapjuk, ha a fat az 6sszes lehetséges modon egy belsd
ag eltavolitasaval két particiora bontjuk. Az igy kapott particio lista alapjan a fak topologiaja sszehasonlithato.

3.2. Ajanlott irodalom

Felsenstein (2004) egy altalanos attekintést nyujt a filogenetikarol. Mivel a filogenetika az evolucidbiologia egy
alapvetd koncepcidja és modszere, az ajanlott evolticid konyvek mindegyikében megtaldlhatd egy attekintd
fejezet, annak bioldgiai oldalara 6sszpontositva. Barton és mtsai (2007) filogenetika fejezete online is elérhetd a
konyv honlapjan. De kitiné szisztematikus, inkdbb technikai attekintést nyujt Zvelebil és Baum (2007)
konyvének 7. fejezete is.

3.3. Onellenérzé kérdések

Kérdések (megoldasok, a telepitett verzio):
1. Melyik nem igaz az additiv fakra?
a. Az agak a csomopontok és taxonok kapcsolatat szemléltetik
b. Két taxon tavolsaga az azokat 6sszekoté agak hosszanak osszege
c. Két taxon tavolsaga a kdzos 6siiktdl nem biztos hogy azonos
d. Mindig van gyokere
2. Melyik nem igaz az ultrametrikus fakra?
a. Az agak a csomopontok és taxonok kapcsolatat szemléltetik
b. Két taxon tavolsaga az azokat 6sszekoté agak hosszanak osszege
c. Két taxon tavolsaga a kdzos 6siiktol nem biztos hogy azonos
d. Mindig van gyokere
3. Mit jelent a nagyobb aghossz egy additiv fan?
a. Nem informativ, csak a csomdpontok és taxonok kapcsolatara utal
b. Csak tobb evolucios valtozast
c. Nagyobb divergencia idot, tobb id6 telt el a kdzos s Ota
d. Nagyobb evolucids ratat
e. Tobb valtozast és ezért nagyobb evolucios ratat
4. Mi a kiilcsoport?

a. Barmely csoport, amelynek a belcsoport egy tagjaval fiatalabb k6zds 6se van, mint a belcsoport barmely
két véletlenszertlien kivalasztott tagjanak egymassal

b. A belcsoport egy kozeli rokona, de a belcsoportnal korabbi divergenciat képvisel
C. Az a csoport, amely a fa leghosszabb dgahoz csatlakozik, fiiggetleniil a divergencia sorrend;jétol
5. Melyik fa alapjan van az A és B taxonoknak kizarélagos kozos dse?

a. (((AB),C),D);
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b. ((A,(B.,C)),D)

c. (A(B,(C,D))
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9. fejezet - Filogenetika 2.
Rekonstrukcio

1. Attekintés
1.1. Célkitlizés

A filogenetikai rekonstrukcidés modszerek az osztalyozd médszerek egy specidlis csoportja, ahol az osztalyozas
alapja a leszarmazasi kapcsolat. Célunk az adott taxonokat jellemz6 tulajdonsagokbol kiindulva a taxonok
valodi torténetet tiikkrozo filogenetikai fa becslése. Vagyis egyrészt az adott taxon halmazzal elképzelhetd dsszes
lehetséges topologia koziil ki kell valasztanunk egyet, amit a valodi torténet becslésének tekintiink, masrészt
emellett a valtozas mértékére utald aghosszakat is becsiilniink kell. A filogenetika alapfogalmait, céljait az el6z6
fejezet targyalta, ebben a fejezetben a rekonstrukcios modszerek f6bb csoportjait tekintjiik at, kitérve eldnyeikre
¢és hatranyaikra. Egy rendkiviil dinamikusan fejlédé teriiletrdl van sz6, igy szamos kiilonb6zé moédszer és a
rekonstrukcidt lehetdvé tevo szoftver 1étezik, amelyek kozott nem egyszerii eligazodni. Nem célunk a részletes
formalis targyalas, ez a fejezet végén ajanlott irodalomban megtalalhat6. Azonban foglalkoznunk kell vele,
hiszen példaul a kiilonb6zé modszerek alkalmazéasaval eltéré valaszt kaphatunk egy adott kérdésre, amely az
eltérd feltételekre és metodikara vezethetd vissza' — ezért az eljaras automatizalasa is kockazatos, nincs olyan
moddszer amely minden koriilményt figyelembe véve jo becslést ad. Kérdéstol, vizsgalandd objektumoktol,
alkalmazasi teriilettdl fiiggetleniil a rekonstrukci6 egyszeri modelleken alapul, ezek ismerete alapvetd a korrekt
konkl0zi6 levonasahoz. Az evolicidé nem sziikségszeriien divergens 1épések sorozata, ahogy a filogenetikaban
feltételezziik, példaul a hibridizacios eseményeket (lasd 4.7. abra - Hibridizacid) is magaba foglalé torténet a
standard filogenetikai keretben targyalva hibas konkliziét eredményez?. Vagyis a divergens mintazat eléfeltétel,
de emellett kevésbé trivialis feltételek is 1éteznek.

1.2. Tartalom

Az els6 szakasz a legfontosabb rekonstrukcidos modszer csoportokat targyalja (2. szakasz - Rekonstrukcios
modszerek), kitérve azok néhany alapvetd sajatossagara a DNS szekvencian alapulé molekularis filogenetikara
Osszpontositva. A moédszereket eldszor is két szempont szerint csoportositjuk, az egyes csoportok szamos
hasonlé sajatossaggal rendelkeznek. Elkiilonitjik egymastol a karakter és tavolsag alapu, illetve az
optimalizacios és algoritmikus modszereket. Majd roviden érintjiik a genetikai tavolsagbol kiinduld eljarasokat
és a tradicionalis maximum parsziméniat, amely 1ényegesen kisebb szerephez jut a molekularis filogenetikaban
a morfoldgiai jellemz6kon alapuld rekonstrukcioval Gsszevetve. Egy tipikus problémaja példaul a hossz( agak
vonzésa jelensége. Sokkal fontosabbak a szekvencia evoliicid modelljein alapulé modszerek, igy a maximum
likelihood, amely alkalmazésa kiilonb6z6 eldnyokkel és hatranyokkal jar, vagy a Bayes logikan alapuld eljaras,
szintén kiilonb6z6 eldnyokkel €s hatranyokkal. A kovetkezd szakasz az eredmények kombinalasanak kiilonb6zo
lehetdségeit, kozlési modjait targyalja (3. szakasz - Filogenetikai kovetkeztetés). Mindenek el6tt attekintjiik a
filogenetikai becslés statisztikai sajatossagait, majd roviden érintjiikk a kombinalt elemzések és a konszenzus
modszerek néhany lehetdségét. Végezetiil kitériink a filogenetikai kovetkeztetés, vagyis az evolicios torténet
rekonstrukcidjanak néhany, a konkluzié szempontjabdl 1ényeges hianyossagara.

2. Rekonstrukcios modszerek

Karakter és tavolsag alapi mdédszerek. A rekonstrukciés modszereket kiilonbozé szempontok alapjén
csoportosithatjuk. Egyrészt lehetnek karakter alaptiak, amelyek a karaktermatrixbol indulnak ki, vagy tavolsag
alapuak, amelyeknél a kiindulé pont a tavolsagmatrix (9.1. abra - Karaktermatrix és tavolsagmatrix).
Szekvencidk esetén a gyakorlatban a karaktermatrixot a szekvencidk illesztésének eredményeként kapjuk
(feltételezziik hogy az illesztés egyértelmi, hibamentes, 1asd 3. szakasz - Filogenetikai kovetkeztetés). Karakter
allapotaik alapjan minden egyes taxon parra tavolsag szamolhatd, példaul a szubsztiticios modellek
felhasznalasdval. Vagyis a karaktermatrixbdl tdvolsagmatrix képezhetd. Ez azonban informacié vesztéssel jar,

Nem meglepd, kiilonbdzo becslési modszerekkel egy egyszerii alapsokasag jellemzd (paraméter, példaul az atlag) becslése is kiilonbozhet.
Ez hatvanyozottan igaz lehet egy olyan esetben, ahol sziikségszeriien pontatlanabb keresési heurisztikakat alkalmazunk. A filogenetikai
rekonstrukci6 ez utobbi kategoriaba tartozik.

*Pontosabban elemezhetd, targyaldsa azonban nem célunk.
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igy a tavolsadgok becslésének hibajat sem vessziik figyelembe. Ezért kiilondsen a nagyléptékii filogenetikdban
szekvencidk esetén altaldban a karakter alapi modszerek alkalmazasa javasolt. Persze vannak modszerek
(példédul a DNS-DNS hibridizacid), amelyek egybdl taxonok kozotti tavolsdgot eredményeznek, ekkor nincs
valasztasi lehetdség. De altalaban nagy genom régiok, vagy teljes genomok 6sszehasonlitd elemzése is tavolsag
alapi modszerekkel torténik. Tavolsag alapu példaul a szomszéd-6sszevond (neighbour joining, tovabbiakban
NJ) modszer, vagy ilyenek a fenetikaban gyakran hasznalt agglomerativ hierarchikus klaszteranalizis modszerei
(pl. a nemsulyozott csoportatlag modszer, UPGMA). A karakter alapti mddszerek esetén az Gsszehasonlitas
karakterenként (szekvencia pozicionként) torténik, egyidejilleg, karakterrdl karakterre haladva. Ide tartoznak
példaul a maximalis parszimonia (maximum parsimony, MP), maximum likelihood (ML) és a Bayes
modszerek.

9.1. abra - Karaktermatrix és tavolsagmatrix

Illesztett szekvenciak (adatmatrix): Tavolsagmatrix:
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Filogenetikai rekonstrukcio

A filogenetikai rekonstrukcio kivitelezése a modszerek egy részénél karaktermatrixbol, mas részénél
tavolsagmatrixbol torténik. Karaktermatrixbdl tavolsagmatrix képezhetd, a szekvencia alapu filogenetikaban ez
altalaban a szubsztiticiés modellek felhasznalasaval torténik. Az abra a p-tavolsdg alkalmazasat szemlélteti
DNS szekvenciakra. A karaktermatrix egy sora egy taxon (azonositoik: GI01-09) karakter allapotait tartalmazza,
ami most a szekvencia. A tdvolsdgmatrix egy eleme két taxon tavolsaga. N taxon esetén N(N-1)/2 paronkénti
tavolsag képezhetd, a tavolsagmatrix ekkor N sort és N oszlopot tartalmaz (kvadratikus), szimmetrikus és a
foatloja minden eleme O (A taxon tavolsidga B-t8l azonos B taxon A-t6l vett tdvolsdgaval €s 6nmagatdl vett
tavolsaga 0). Igy elegend6 a matrix egyik felét megadni, ahogy az 4bra is mutatja.

Optimalizacios és algoritmikus médszerek. Egy logikailag kiilonb6z6, de az eredményét tekintve az el6z6hoz
nagyon hasonld felosztas alapjan beszélhetiink optimalizacios és algoritmikus mddszerekr6l. A csoportositas
alapja az elméletileg lehetséges fak kozotti dontés, vagyis az adott adathalmazbdl (karaktermatrix vagy
tavolsagmatrix) kiindulva mi alapjan valasztjuk ki azt a fat, amit a valddi torténet (vagyis a torzsfa) legjobb
becslésének tekintiink. Az optimalizaciés moddszerek esetén minden egyes, a rekonstrukcios eljaras soran
megvizsgalt, elvileg lehetséges fahoz egy pontszamot (,.tree score ) rendeliink és ez alapjan dontiink — a torzsfa
legjobb becslésének a legmagasabb (vagy legalacsonyabb) pontszamu fat vagy fakat tekintjilk. A fenti karakter
alapt modszerek egyben optimalizaciés modszerek is, ahol a pontszam kiszamitisa egy fara karakterekre
lebontva torténik. ML modszer esetén a pontszam a fa likelihood értéke (a maximalis likelihood értéki fat
keressiik), MP modszer esetén a valtozasok szamaval definialt fa hosszat minimalizaljuk, mig a Bayes modszer
esetén a fak poszteriori valdszinisége alapjan dontiink. De 1éteznek tavolsagokbdl kiinduld optimalizacios
mobdszerek is (pl. minimum evolucié, ME). A lehetséges fa topologidk szama gyorsan nd a taxonok szaméaval.
Altalaban 10-20 taxon felett mar szinte lehetetlen az sszes lehetséges fat pontozni szamolas igénye miatt, ezért
keresést végziink kiilonbozd algoritmusok alkalmazasaval a lehetséges fak terében. Ugyan nincs garancia a
kritériumnak megfeleld globalis optimum megtalalasara, de optimalizaciés modszerrel egy nagy adathalmazt
csak igy tudunk elemezni. A globalis optimum megtalalasanak esélyét azzal novelhetjiikk, hogy a keresést a fak
terének tobb kiilonbozé pontjabol, azaz példaul kiilonb6zé random fakbol inditjuk®. A modszerek masik

Ennek atrendezésével ujabb fakat kapunk, amelyek pontszama ettdl altalaban eltér. Az igy megvizsgalt fak koziil az optimalizacios
kritériumnak megfelel6t (vagy megfeleldket, hiszen tobb minimalis vagy maximalis pontszamu is lehet) tartjuk meg. A keresés ledllitasara
kiilonbozo feltételek 1éteznek. A f6 probléma az, hogy az igy kapott optimum csak lokalis, vagyis noha ezt rendezgetve ennél jobbat nem
talaltunk, de ez nem jelenti azt, hogy tényleg ez a legjobb. De ha kiilonb6z6 fakbol kiindulva és azt rendezgetve mindig ugyanazt a
topologiat kapjuk eredményiil, reménykedhetiink abban, hogy ez egyben a globalis optimum is — de ennek megtalalasa egyik modszerrel
sem garantalhato.
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csoportjat alkotjak az algoritmikus mddszerek, amelyek példaul dgak fokozatos hozzdadéaséaval adott algoritmus
szerint épitik fel a fat. Ezek a moddszerek tavolsag alapuak, ilyenek példaul a NJ és az UPGMA. Az
optimalizdciés moddszereknél 1ényegesen gyorsabbak, hiszen nem kell nagy mennyiségti fat értékelni, igy
példaul az NJ valtozatait felhasznalhatjuk a gyakorlatban arra is, hogy a lassabb optimalizaciohoz kiindulasi fat
generaljunk vele. Nem meglepd modon, ahogy ezt szamitogépes szimulaciok sora is alatdmasztja, az
algoritmikus modszerek lényegesen pontatlanabbak, Osszevetve az optimalizacios eljarasokkal. Ezért a
gyakorlatban nem szabad kizarolag algoritmikus modszerekre hagyatkozni.

Tavolsag alapu modszerek. A szubsztiticiés modellek alkalmazasaval becsiilt paronkénti genetikai
tavolsagokbodl filogenetikai rekonstrukciot végezhetiink. A tavolsdg alapu moédszerek kizardlag ezt az
informéciot hasznaljak, vagyis a szekvencia adatokra a tavolsdgmatrix el8allitasat kovetden nincs is sziikség. Az
optimalizaciés moddszerek koziil érdemes kiemelni a legkisebb négyzetek elvét alkalmazé eljarast (LS, least
square), amely az illesztett fan az aghosszak alapjan szamolt (patrisztikus tavolsagnak nevezzik) és az eredeti, a
tavolsag matrixban talalhato tavolsagok eltérés négyzetdsszegét minimalizalja‘. A minimum evoluci6 (ME)
eljaras ezzel szemben az aghosszak Osszegét minimalizalja, legjobb becslésnek a legrovidebb fat tekintjiik. Az
algoritmikus modszerek koziil az NJ modszer a legfontosabb, melynek szamos kiilonb6z6 valtozata létezik. Az
NJ egy csillag-fabol indul ki (egy csomdpontbol indul ki az Gsszes ag), és paronként vonja dssze az egymashoz
legkozelebbi (legkisebb tavolsagra 1év0) taxonokat gy, hogy az dsszevontakat egy kozos 6ssel helyettesitjiik a
kovetkezd 1épésben (agglomerativ, hierarchikus). Alapjaiban igy mitkodik az UPGMA mddszer is, azonban az
Osszevonas modja alapvetden eltér, mas a stilyozds modja. Additiv tavolsagok esetén az NJ modszerrel kapott fa
jo becslése az ME fanak, viszont az UPGMA hasznalta csak ultrametrikus tavolsagok esetén javasolt. Az
algoritmikus modszerek nyilvanvald elonye a sebességiik. Azonban a megfeleld, valoédi szekvencia evoluciot
leginkabb tiikrdz6 szubsztitucios modell kivalasztasa (késobb targyaljuk) a tavolsdgok becsléséhez szamottevd
hatassal van az eredményre. A torzsfa jo becslése csak jo tdvolsag becsléssel lehetséges, ez azért is fontos, mert
az utobbi bizonytalansaga nem jelenik meg a fa becslésében (automatikusan jonak tekintjiik, a becslés
varianciajat a modszerek nem veszik figyelembe). Tovabba mivel nagymértékli divergencia (nagy tavolsagok)
esetén a becslések varianciaja is nagy, a tavolsag alapti moddszerek alkalmazhatdsaga ez esetben erdsen
vitathat6. Hasznalatuk ezért csak kismértékii divergencia esetén javasolt. A tavolsag alapu modszerek az
illesztési hézagokra (gap) is érzékenyek lehetnek®.

Maximalis parsziménia (MP). A maximalis parsziménia mddszere alapvetd a morfologiai karakter alap
kladisztikdban, ahol tipikusan Iényegesen kevesebb a karakter és a karakter allapotok kozotti atmenetek
(szubsztituciok) szama. Azonban szekvenciakra, ahol a sok azonos allapot készlettel jellemezhetd karakterre a
homoplazia is gyakori, az alkalmazhatosaga erésen korlatozott, dsszevetve az explicit modelleken alapuld
modszerekkel. Tobb szubsztitiucid egy pozicioban, konvergencia (azonos allapot fliggetlen eredete) és reverzio
(backmutacio) tipikus jelenségek, amelyek homoplaziat eredményeznek — az azonos allapot nem biztos, hogy
kozos eredetre utal és a valtozasok szama a ténylegesen megfigyeltnél nagyobb lehet (lasd 6.6. abra -
Szekvenciak divergencidja). A rekonstrukcid soran a szubsztituciok szdmanak meghatarozasa karakterenként
(szekvencia pozicionként) torténik, a fa hossza ezek (stlyozhato) Osszege, ez egy fa pontszama. Az MP mddszer
a fa hosszat, igy a valtozasok szamat minimalizalja, a modszer a belsé csomdpontokhoz is allapotokat rendel. A
tapasztalt pozicionkénti nukleotid mintazatot veszi figyelembe, koziiliik is csak azok a karakterek informativak,
amelyek legalabb két kiilonbozé allapotban allapotonként legalabb két taxonban el6fordulnak. Ezeket
parszimonia informativ karaktereknek nevezziik, a dontés lényegében a lehetséges parsziménia informativ
konfiguraciok gyakorisagan alapul®. Kiilonb6z6 algoritmusok léteznek a karakterenkénti fahossz szamolasra,
egyes modszerek az atmenetek kozotti sulyozast is lehetévé teszik. Szekvenciak esetén az MP moédszer
alkalmazasanak elsddleges oka az, hogy egy hatékonyan szamolhatd optimalizaciés mddszer, amely korlatai
ellenére ésszerli eredményt adhat’. Elénye az egyszeriisége és igy gyors kivitelezhetdsége (6sszevetve mondjuk
egy Osszetett modellt alkalmaz6 ML modszerrel). Azonban nincsenek explicit moédon megfogalmazhatd
feltételek, igy nem épithetdek be a szekvencia evoluciorol felhalmozodott ismereteink sem a rekonstrukcioba®.
Gyakran szamos fat kapunk eredményiil, vagyis a modszer alapjan ezek mindegyike egyforman jo becslése a
valodi fanak, az MP mddszerrel ezek kozott nem tudunk donteni. Azonban érdemes kiemelni, hogy egyes

‘Hasonloan a legkisebb négyzetek elvén alapuld egyenes illesztéshez, csak most a fat illesztjilk az adatokra. A patrisztikus tavolsag az
additiv fan mért taxonok ko6zotti genetikai tavolsag, vagyis a taxonokat dsszek6t6 agak hosszanak az 6sszege.

sEs a standard modszerek az illesztés bizonytalansagat sem veszik figyelembe. Az illesztés, modell és tavolsag, illetve fa becslés egy adott
folyamat, az evolicio kiilonb6z6 aspektusaira vonatkozik, egymastol igy nem fiiggetlen problémak. A kérdést a fejezet végén targyaljuk.
SAzonos karakter allapot a leszarmazasi kapcsolatra utalhat, apomorfianak tekintve a morfologiai elemzéshez hasonldan. A parszimoénia
informativ allapot azt jelenti, hogy az allapot apomorfia, de nem autapomorfia, hiszen ez utébbi nem utal a leszarmazasi kapcsolatokra.

A kladista iskola nézetei szerint az egyetlen hasznalhaté modszer, hiszen ez minimalizdlja a homopldzidk szamat. Ezzel szemben a
statisztikai filogenetikai iskola a modell alapt becslés jelentdségét hangsulyozza, mi is ezt a logikat kovetjilk. Ismert fak (kisérletek,
szamitogépes szimulaciok) becslése is ez utdbbiak megbizhatosagat igazolja.

®Az apriori stilyozas nem vethetd Ossze az explicit, tesztelheté modellekkel.
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marker tipusokra (pl. SINE, LINE) kizarolag ezt az optimalizacios logikat tudjuk alkalmazni, mivel nincsenek

cres

Hosszi agak vonzasa (LBA). Az MP moddszerben a tobbszords szubsztitiiciot nem tudjuk kezelni, ez oka lehet
egy viszonylag gyakori jelenségnek (becslési hibanak), amit a hossz agak vonzasanak (long-branch attraction,
LBA) neveziink (9.2. abra - Hosszt agak vonzésa). Ha a valodi fa példaul két hosszl agat tartalmaz (gyors
evolucid jellemzi ezeket a leszarmazasi sorokat, igy tobb a valtozas), amelyeket egy rovid ag kapcsol 0ssze, az
MP moédszer a hosszi dgakat egy csomopontba helyezheti. Ennek oka az, hogy hosszabb agakon nagyobb
valdszintiséggel fordulhatnak eld azonos allapotok a véletlennek koszonhetéen. Vagyis a parszimonia
informativ kombinaciok oka ekkor a konvergencia, a hasonl6 allapotok nem a valddi leszdrmazasi kapcsolatokat
(vagyis a divergencia folyamatat vagy a kozos Ost6l valtozatlan formdban o6rokolt allapotokat) tiikrozik.
Figyelembe véve azt, hogy DNS szekvencidk esetén a lehetséges atmenetek szama erdsen korlatozott (négy
lehetséges allapot van), a homoplazia gyakori lehet, igy az MP moddszer esetén ezzel a hiba lehetéséggel
szamolni kell. Erdemes azonban megjegyezni, hogy a modell alapii médszerek is mutathatjdk az LBA
jelenségét. Noha alkalmazasuk célja pontosan e problémak kezelése, a til egyszeri modell, vagy a
szubsztitlicios ratak rossz becslése (példaul egyes atmenet tipusok hianyaban) ugyanigy LBA-t eredményezhet.
A nagyléptékii filogenetikai elemzésekben, ahol a szekvencia valtozatossag is nagy, az LBA egy alapvet6 hiba
forras, amely szisztematikus hibat eredményez. Ezekben az esetekben lassabban evolvalodd karakterek
(szekvencia régiok) alkalmazasa, vagy intenzivebb taxon mintazas (ha ez tobb kisebb dgat eredményez a nagyok
helyett) javasolt, illetve a rekonstrukciot a realisztikusabb modelleket is kezel6 ML vagy Bayes modszerekkel
végezziik.

9.2. abra - Hosszu agak vonzasa

(A) a valddi fa, amelynek egy rovid aggal Osszekotott két hosszii 4ga van. Egyes modszerekkel azonban
helyteleniil a (B) fat kapjuk, ahol a hosszu agak egy k6zds csomopontbol indulnak ki.

Maximum likelihood (ML). Az maximum likelihood eljaras egy altalanos statisztikai modszer ismeretlen
paraméterek becslésére, amely szamos elényos sajatossaggal rendelkezik. A likelihood fliggvény az adataink
valészintiségét fejezi ki a modellek, paraméterek (esetiinkben a fa topologidja és aghosszak illetve az evolucids
modell paraméterei) fiiggvényében. Az adatok az illesztett szekvencidk, de emellett a gyakorlatban a
szubsztiticiés modell tipusat (pl. GTR+G, de lasd még 3. szakasz - Filogenetikai kovetkeztetés) is el6re
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rogzitjiik. A likelihood fiiggvény maximumat keressilk numerikus eljarasokkal (optimalizaciés modszer), a
maximalis likelihood értékii fa lesz a torzsfa legjobb becslése. A valdsagban két optimalizacios 1épésrdl van szo,
a fa térben torténd keresés mellett az agak hosszat is optimalizalni kell’. A fa likelihood szédmolasa
karakterenként (pozicionként, ,single-site likelihood”) torténik, feltételezve a karakterek fliggetlenségét
(barmely mas rekonstrukcios modszerhez hasonloan) a fa likelihood az egyes poziciokra kapott valdszinliség
értékek szorzata. Az MP modszerhez hasonléan a dontés 1ényegében az &si allapotokon (csomdpontok karakter
allapotain) alapul. Azonban egy lényeges kiilonbség a kettd kozott az, hogy amig az MP csak az 8si optimalis
allapotokat veszi figyelembe, addig az ML mddszer az 6sszes lehetséges allapoton atlagol.

Az ML médszer elényei és hatranyai. A maximum likelihood elemzés idigényes, ez egyben a legnagyobb
hatranya. Azonban egyre hatékonyabb algoritmusok &llnak rendelkezésre, ilyen moédon egyre nagyobb
adathalmazokra alkalmazhat6. Mivel a topoldgia nem tekinthetd egyszerti paraméternek, az ML becslés
elméletének filogenetikai alkalmazasa nem trivialis, altalanos sajatossagait nem alkalmazhatjuk. A becslés
megbizhatosagat sem tudjuk a szokasos (parametrikus) modon jellemezni, példaul egy konfidencia
intervallummal. A topologia timogatottsagat a gyakorlatban a bootstrap eljaras segitségével becsiiljiik (9.3. abra
- A bootstrap eljaras), azonban értelmezése erre az esetre nem teljesen egyértelmii. Mindamellett valtozatos
koriilmények kozott tesztelve (mesterséges adathalmazokon, ahol a valodi fa ismert) az ML alapt rekonstrukcid
az egyik legmegbizhatobb modszernek bizonyult. A rekonstrukcié evolicidés modellek explicit feltételezésén
alapul, amelyek igy tesztelhetéek, modosithatdak. Természetesen a hibas modell specifikacid (példaul a rata
heterogenitds paraméter figyelmen kiviil hagydsa) minden mas modszerhez hasonléan hibas becslést
eredményezhet. Mindent dsszevetve ma a nagyléptékii filogenetikai kovetkeztetés alapvetden az ML (és Bayes,
lasd alabb) modszereken alapul. Erdemes tovdbba megjegyezni, hogy a maximum likelihood jelentésége a
molekularis evoluciés vizsgalatokban messze tilmutat a filogenetikan. Egy olyan metodikai keretet biztosit,
amelyben a modellek illeszkedése, vagy a kiilonbozo bioldgiai feltételek teljesiilése (molekularis ora, szelekcio)
tesztelhetd.

9.3. abra - A bootstrap eljaras
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Bootstrap: kladok tamogatottsaga

A nemparametrikus bootstrap a leggyakrabban hasznalt eljaras az egyes rekonstrualt kladok megbizhatésaganak
jellemzésére, példaul NJ, MP és ML modszerekkel kapott filogenetikai fakra. Az &bra az eljaras Iépéseit mutatja
egy ML fara. Ehhez az illesztett szekvencidkat szamos (példaul 1000) alkalommal Ujra mintazzuk: minden
egyes alkalommal véletlenszertien kivalasztunk a szekvencia hosszaval azonos szdmu karaktert (azaz poziciot,
ami az adatmatrix oszlopa) visszatevéses mintavétellel. Vagyis a karakterek (és természetesen a taxonok) szdma
valtozatlan marad, azonban egyes poziciok tobbszor is szerepelhetnek, mas poziciok pedig egyaltalan nem
fordulnak el6 a bootstrap mintaban. Minden mintara elvégezziik a rekonstrukciot az adatainkra kivitelezettel
azonos modon, melynek eredményeképpen 1000 darab fat kapunk. Egy klad tamogatottsagat a fak felbontasaval
hatarozzuk meg, a tamogatottsag itt azt jelenti, hogy az adott klad hany Gjra mintazott adathalmazbdl késziilt

°A fa topologidja egy modell, paraméterek az aghosszak, illetve a szubsztitiicios modell paraméterei, vagyis szamos modellt kell
Osszehasonlitani azonos szamu paramétert feltételezve. Az ML becslés aszimptotikus sajatossagai ebben az esetben nem érvényesek, hiszen
nem csak paraméter becslésrél van szo. Persze ez nem jelenti automatikusan azt, hogy példaul nem konzisztens (ez utobbit tobben vitattak).
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faban fordul elé. Ezt példaul szazalékban kifejezve adjuk meg (az abran kék szinnel jelolve, a GI02 és GIO3
példaul mind az 1000 ismétlésben eléfordult, az adatokra lasd 9.1. abra - Karaktermatrix és tavolsagmatrix) az
eredeti fan (piros, az ML fa). Fontos megjegyezni, hogy a bootstrap fa (az 1000 fa konszenzusa, lasd 3. szakasz
- Filogenetikai kovetkeztetés) nem azonos az eredeti faval, a tamogatottsagot mindig az eredeti adatainkra
jellemezziik, arr6l ad informaciot, hogy az egymastdl fiiggetlen karakterek milyen mértékben tamogatjak a
topologiat. Hiszen minél tobb karakter tamogat egy kladot, a karakterek annal t6bb bootstrap mintaban jelennek
meg (random mintazassal a bekeriilésiik valoszinlisége nagyobb) monofiletikus csoportot eredményezve az
ezekbdl kapott fan. Az eljaras mas paraméterek becslése megbizhatésaganak jellemzésére is alkalmazhatd. A
karakterek fiiggetlensége a rekonstrukcionak is feltétele, igy ez nem jelent tovabbi megkotést az eljaras
alkalmazhatosagara.

Bayes modszer. A Bayes modszer a statisztikai kovetkeztetés egy alapveto tipusa, a filogenetikaban is széles
korben alkalmazzak. Mig példaul az ML moddszer esetén adatok valdsziniiségérdl beszéltiink adott (konstans)
paraméterek mellett, itt a paraméterekhez eloszlast rendeliink és az adatainkat tekintjiik fixnek, adottnak. A
Bayes logikaban is alapvetd szerepii a likelihood, azonban itt adataink informacié tartalmara vonatkozik.
Pontosabban, a keresett jellemzéknek (topoldgia, aghosszak és szubsztitiiciés modell paraméterek, mint példaul
az ML rekonstrukcid esetén) van egy mintavétel eldtti, adatainktol fliggetlen a priori eloszlasa (az eldismeretek),
ezt modositjuk az adatok alapjan szdmolt likelihood felhasznaldséval. Ennek eredménye a posteriori eloszlas a
topoldgiara, illetve kiilon eloszlas minden paraméterre. Ellentétben példdul az ML mddszerrel, itt egybdl
informaciot kapunk példaul a lehetséges topologiak valosziniiségére (ML esetén ehhez bootstrap eljaras kellett,
tovabbi példaul 1000 rekonstrukcidval), a magas posteriori valoszintiségli fak a torzsfa jo becslései. A Bayes
rekonstrukeio a viszonylag gyors, hatékony algoritmusok megjelenésével terjedhetett el, és valt a filogenetikai
rekonstrukcid egy kedvelt modszerévé. A rekonstrukcios eljaras alapvetd elemei a Monte Carlo Markov lancok
(Markov Chain Monte Carlo, MCMC), amelyek segitségével a posteriori eloszlast mintazzuk. Megfeleld
mintazast azonban csak akkor varhatunk, ha a Markov lancok konvergenciaja (topologiahoz és paraméter
értékekhez) megfeleld, ennek megitélése azonban nem trivialis kérdés.

A Bayes modszer elonyei és hatranyai. Az ML és Bayes metodika egyarant a likelihood fiiggvényen alapul,
ezért statisztikai jellemzOik is szdmos tekintetben hasonloak. A statisztikai kovetkeztetés két kiilonbozo
filozofidjat képviselik (Bayes és frekventista logika). A gyakorlatban mindkét eljarast hasznaljak, gyakran
valtogatva egyikrdl a masikra. Két 1ényeges eltérést emeliink ki a megkozelitési moédok kdzott: az eredmények
interpretalasa és az a priori eloszlas. A Bayes logikaban az értelmezés vilagos: példaul egy fa topologia
posteriori valosziniisége annak a valdszinlisége, hogy a fa korrekt az adott adatok (illesztett szekvencia és
kivalasztott szubsztiticiés modell tipus) mellett. A topoldgiak valdsziniisége alapjan az egyes csomopontokhoz
is posteriori valdsziniiségeket rendelhetiink, amit egy klad tamogatottsdganak tekintiink a gyakorlatban. Ezt
szembe allitva az ML ¢&s bootstrap logikaval a Bayes modszer elényének tlinhet. A tapasztalatok azonban azt
mutatjak, hogy a csomdpont posteriori valdszintiségek gyakran tilsagosan magasak (gyakran kozel 1, vagyis
nem vethetd 0ssze a bootstrap tdmogatottsaggal, ami viszont rendszerint a valddi értéknél alacsonyabb), ez
mindenképpen Ovatossdgra int az interpretacioban. A masik probléma az a priori eloszlas feltételezése
(topologiara és paraméterckre). Mivel az esetek jelentds részében nem all rendelkezésre erre vonatkozo
informacio, gyakran hagyjuk, hogy ezt a szoftverek dontsék el alapértelmezett beallitasaikkal. Azonban egy
megfeleld nem informativ a priori eloszlas definidlasa kiilondsen a topologiara nem egyértelmii. Mivel hatassal
van az eredményre, ez akar szisztematikus hiba forrasa is lehet. A robusztussag elemzése (az a priori hatdsanak
vizsgalata a posteriori eloszlasra) ma egyre inkabb elvaras. Természetesen a nem megfelelé modell tipus
alkalmazésa a Bayes modszer esetén is hibas konkluziot eredményezhet.

3. Filogenetikai kovetkeztetés

Altalanos jellemzék. Ha a filogenetikai becslések sajatossagait nézziik, az evolticids modelleken alapuld
eljarasok konzisztensek (konvergencia a valddi értékhez ndvekvd minta nagysaggal), amennyiben a modell
korrekt. Ezzel ellentétben egyes esetekben az MP moédszerrdl tudjuk, hogy nem konzisztens. Szamitdégépes
szimulacidk alapjan az ML mddszer 1ényegesen hatékonyabb (torzitatlan becslés kis standard hibaval), mint az
MP vagy az NJ. Azonban a robusztussaguk, vagyis a feltételek sériilésére vald érzékenység tekintetében nehéz
altalanos konkluziot levonni. Szamitogépes szimulaciok alapjan mindegyikrél elmondhatd, hogy vannak
adathalmazok amelyekben a szisztematikus hiba lehetdsége fennall. Ezért a rekonstrukcio koriiltekintést igényel,
kiilonosen a kevésbé feltart csoportok (nincs megbizhatd fliggetlen informacié a filogenetikai kapcsolatokra)
vagy Osszetett (nem standard) adathalmazok esetén. Egy potencialis hiba forras példaul az LBA jelensége. A
rekonstrukcid sebessége vonatkozasaban a trendek egyértelmiiek. Az algoritmikus modszerek sokkal
gyorsabbak, mint az optimalizaciosak. A likelihood szamolasa id6igényes, ez mind az ML, mind a Bayes
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rekonstrukeiot érinti. A Bayes modszer esetén egy komplex adathalmaz altalaban hosszabb Markov lancokat is
igényel, azonban egybdl informaciét kapunk a megbizhatésagra, ellentétben az ML mddszerrel. De
folyamatosan sziiletnek 1j algoritmusok, a parhuzamos szamolds tobb processzoron, a grafikus processzorok
bevonasa a szdmolasba mind olyan lépés, amely az alkalmazhatosagi hatarokat folyamatosan kifelé tolja.
Altalanos allaspont, hogy a kiilonb6zd rekonstrukciés logikak alkalmazasa (mivel érzékenységiik a feltételek
sériilésére eltérd lehet), sziikség esetén kiilonboz6 szekvencia illesztésekkel és a szekvencia evoltcio kiillonbozo
modelljeivel, a becslések megbizhatosaganak alapos vizsgalata javasolt egy megbizhatd filogenetikai
rekonstrukcio eléréséhez.

Kombinalt adatok. Ma mar nem ritka, hogy egyidejiileg tobb tiz, akar tobb szaz genom régio szekvencidja
alapjan probalunk taxonok evolicios torténetére kovetkeztetni, vagyis génfakbol kovetkeztetiink fajfara. A
modszerek fejlodése is egyértelmiien ebbe az iranyba mutat, vagyis tobb genom régié bevondsa egyre inkabb
elvaras. Ezeknek a modszereknek a targyalasatol azonban eltekintiink. Mindamellett vilagos, hogy sziikségilink
van olyan eljarasokra, amelyek segitségével kiilonbozé természetti (példaul eltérd markerek, régiok, eltérd
evoltciods torténettel) adatokbdl kozos becslést végezhetiink. Tradicionalisan két megkozelitési mod 1étezik:
kombinalhatjuk az adatokat vagy kombindlhatjuk a fakat. Egyik lehetéség az adatok Osszefiizése egy
adatmatrixot képezve, ezt szupermatrix modszernek nevezziik. Ezzel a karaktereinket egy egységként kezeljiik,
igy figyelmen kiviil hagyjuk példaul az 6sszeflizott genom régiok evolicios dinamikajanak kiilonbségeit. Ugyan
a karaktereket egymastol fiiggetlenek tekintetjiikk, de példaul egy szubsztiticios modellt alkalmazunk a teljes
adatmatrixra (esetleg a rata valtozhat). Azonban lehet6ség van arra is, hogy az eltérd sajatossagli adatokat
(példaul morfologia és szekvencidk, gének ¢€és nem kodold szekvencidk) csoportositsuk, fiiggetlen
adatparticioknak definidlva azokat egymastol elkiilonitsiik. fgy példaul a kiilonbozé csoportokra 6nallé modell
definialhatd. A karakter alapti modszerek esetén a valtozast karakterenként értelmezziik egyidejiileg a teljes
adathalmazra, igy a karakterek természetes moddon csoportosithatéak. Példaul a fehérjét kodoldé DNS
szekvenciakat elemezve a kodon pozicidkat gyakran kiilon kezeljiik, hiszen evolucids ratajuk jelentdsen eltérhet,
vagy az inszercids-delécids eseményeket is a nukleotid szubsztitiicioktol fliggetleniil kezeljiik. De a kiilonb6z6
adatokbol végeredményben egy fat (topologiat és aghosszakat) becsiiliink. Elénye az adat particionalasnak az,
hogy igy a teljes adathalmazra vonatkozo véletlenszerii rata €s szubsztiticidos mintazat valtozas helyett a
biologiai ismereteket is beépithetjiik’®, azonban jelentdsen noveli a szamolas er6forras igényét és akar modell
tulillesztést is eredményezhet. Likelihood keretek kozott a csoportositast hipotézisnek tekintve jogossiga
tesztelhetd (pl. két gént egy csoportba sorolhatunk-e, a kodon poziciok kozott van-e kiillonbség). Egységes
konklizi6 levonasanak masik mddja a fak kombinaldsa, vagyis a kiilonb6z6 adatokkal 6nallé rekonstrukciot
végziink és a végeredményt kombinaljuk (szuperfa megkozelitési mod). Egyes esetekben hasznos eljaras
(példaul intenziv horizontalis géntranszfer esetén, vagy ha a kiilonb6z6 kladokat eltérd karakterek alapjan
elemezziik), altalaban azonban nem hatékony eljaras kozos filogenetika becslésére.

Konszenzus fak. Kiilonb6z6 karakterekbdl, karakter halmazokbdl (pl. kiilonb6z6 gének) kiindulva kiilonb6z6
fakat kaphatunk (pl. eltér6 génfak). Fajok filogenetikai elemzésében a topoldgiai kiilonbség ellentmondo
fajképz6dési mintazatot jelent, igy ezt a kiilonbséget valahogyan ki kell tudnunk fejezni. De a kiilonboz6
modszerek, modellek is mas eredményt adhatnak, amelyet szeretnénk 0Osszehasonlitani. Topologidk
Osszehasonlitdsa példaul a fak felbontasaval kivitelezhetd, ahogy a bootstrap modszer esetén is lattuk. A
bizonytalansagot gyakran ugy fejezziik ki, hogy mondjuk a 60% alatti tdmogatottsagii csomodpontokat
eltavolitijuk. Az 1igy kapott fa a kondenzdlt fa. Ez politomiat eredményez (lasd példaul a
(GI01,GI05,(GI07,G108)); kladot, 9.3. abra - A bootstrap eljaras). A politomiatdl fiiggetleniil a csoport
tamogatottsaga magas (az abran 90%), azonban a csomépontbdl kiinduld leszarmazasi sorok kapcsolata nem
vilagos. Masrészt el6fordulhat az is, hogy egy adathalmazbol tobb eltérd topologidju, de tdmogatott fat kapunk
és ezek kozos elemeit szeretnénk kiemelni (pl. optimalis fak egy MP rekonstrukcidban). Vagy killonbozé
génekre kapott fakat szeretnénk szemléltetni (de nem az egyiittes becslés a cél), a kozos tamogatott elemeket
kiemelve. Ezt megtehetjiik a konszenzus fak segitségével, ahol a fin csak az elegendden gyakran megjelend
(majority-rule) kladokat tiintetjiik fel, példaul amit a gének 75%-a timogat (75% majority-rule consensus tree).
Szigoru konszenzusrol (strict consensus) beszéliink, ha csak a minden faban eléforduld topologiai jellemzoket
tartjuk meg (9.4. abra - Konszenzus fak). Konszenzus fak dghossza nem informativ. Erdemes megjegyezni,
hogy a fak kozotti kiilonbségek is szamszertisithetdk (fak tavolsaga).

9.4. abra - Konszenzus fak

9L ényegében megfelel a fix-hatas vagy random-hatas vitanak a statisztikaban.
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Az (A) abran lathato fak (B) szigort és (C) eléfordulasi gyakorisaggal definialt, 60% és 50% értékekhez tartozo
konszenzus fai. Zvelebil és Baum (2007) alapjan.

[ 5

Az evoliciés torténet rekonstrukcidéja. Célunk a multban lejatszodott evolucids események sorozatdnak
feltarasa, amely karakterek és taxonok divergencidjat eredményezte. Ezeknek a multbeli eseményeknek a
kovetkezménye a szekvenciak divergencija, amelyet a szubsztitiiciés modellek segitségével probalunk leirni az
illesztett szekvenciak felhasznalasaval. Ilyen divergenciat eredményezd események az eltérd szubsztiticiok,
amelyek tipusai sebességében kiilonbségek lehetnek (ezt az evolucios modellek részének tekintjiik), vagy egyes
genom régiok kiesése egy leszarmazasi sorban (delécid, az illesztésekkel vessziik figyelembe). Végiil a
torténetet, a mar kivalasztott illesztés és szubsztitiicios modell alapjan a filogenetika modszereivel
rekonstrudljuk. A végeredményiil kapott filogenetikai fa csak akkor lehet megbizhat6 becslése példaul a valodi
torténetet tiikkroz6 torzsfanak, ha az illesztés és a modell is korrekt — ezt azonban nem tudjuk. Egy megbizhato
rekonstrukcio alapjan mar konnyebb lenne megbizhatdo modellt talalni a szekvencia evoluciora, azonban jo
rekonstrukcio csak jo modellel képzelhetd el. Nincs ellentmondas, egyszerien a valodi karakter leszarmazasi
kapcsolat (illesztés és modell) és a taxon evolicio (fa) egymastdl nem fliggetlen kérdések, egy adott folyamat
kiilonbozé kovetkezményei. A megoldds mindharom eljaras egyidejii kivitelezése lenne. gy az illesztés és
modell valasztds bizonytalansaga is megjelenik a rekonstrukcido bizonytalansagaban, példaul a klad
tamogatottsagi értékekben. A tipikus gyakorlatnak, amit részben targyaltunk (illesztés, majd modellszelekcid
egy feltételezett fan, majd rekonstrukcid), elsésorban technikai okai vannak: a rekonstrukcié dnmagaban is
nagyon szamolas igényes lehet". Természetesen az elméleti és technikai akadalyok elharuldsa sem garancia a
valodi torténet megismerésére. A valddi torténetre kozvetett modon, recens taxonok tulajdonsdgai alapjan
kovetkeztetiink, azonban szamos korabbi eseménynek mar nincs nyoma a jelenben.

4. Osszefoglalas, kérdések

4.1. Osszefoglalas

Az evoltcios torténet rekonstrukcidja kiillonbozo jellegli adatok, tipikusan morfoldgiai karakterek vagy DNS
szekvenciak alapjan torténhet. Kivitelezésére tobb kiilonb6zé megkozelitési mod 1étezik, kiilonbozé elonyokkel
és hatranyokkal. Fontosabb megemlitett modszerek a karakter alapt optimalizacids eljarasok koziil az ML, MP
és Bayes, tavolsag alapu algoritmikusak koziil az NJ és UPGMA, tavolsag alapu optimalizaciés az ME ¢és LS
eljarasok. Divergens evoluciot feltételezve a valodi torténetet adatoktol és modszerektdl fiiggetleniil
becslése (additiv fak). A szekvencia alapu molekularis filogenetikaban a gyakorlat az, hogy elébb a
szekvenciakat illesztjiik, majd a szekvencia evolicié modell tipusanak kivalasztdsa kdvetkezik (szubsztitucids
modellek, nem mindegyik modszernél) és végiil ezt koveti a fa becslése. Ennek alapvetéen technikai okai
vannak, hiba forrasa lehet, hiszen barmely 1épés bizonytalansdga a végsé konkluziot, a kapott fat is érinti.
Altaldban javasolt a rekonstrukcidt tobb killonboz6 modszerrel is elvégezni ha lehetséges, tekintettel a
modszerek eltérd statisztikai sajatossagaira. A szisztematikus torzitas elkeriilésére robusztus modszereket kell
alkalmazni (altalaban modell alapi ML és Bayes). Fontos tovabbi informacioé becslésrél az egyes kladok
tamogatottsaga, amely alkalmazasanak célja egyfajta jellemzése a becslés megbizhatosaganak. Azonban konkrét
esettanulmanyokbol ismert, hogy a bootstrap tamogatottsagok inkabb alacsonyabbak, mig a Bayes posterori
valosziniségek kovetkezetesen tulbecsiilhetik ezt az értéket. Nagy adathalmazokra ez a kiilonbség eltiinik,
szinte minden klad tamogatottsaga 100% lesz, fliggetleniil példaul attol, hogy a kiilonb6z6 adatok kozott

4] éteznek szoftverek ezek egyiittes kezelésére, hasznalatuk példaul bizonytalan illesztés esetén javasolt. Tovabba a hagyomanyos fix
topologian alapuld modellszelekcid mellett egyéb megkozelitési modok is 1éteznek, illetve az illesztésre is szamos algoritmus ismert.
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konfliktus lehet. Adatok fiiggetlen egységekként vald kezelésére (adatparticiok, szupermatrix) és az eredmények
interpretalasara (kondenzalt és konszenzus fak) kiilonb6z6 lehetdségek allnak rendelkezésre.

4.2. Ajanilott irodalom

Szamos kitling attekintés (lasd példaul [Yang és Rannala, 2012]) és konyv (lasd példaul [Felsenstein, 2004])
foglalkozik a filogenetikai rekonstrukcioval. Magyar nyelven lasd Podani (2007) fiiggelékét.

4.3. Onellenérzoé kérdések

Kérdések (megoldasok, a telepitett verzio):
1. Mire hasznaljuk a bootstrap eljarast a filogenetikaban?
b. Az aghosszak becslésének megbizhatosagat fejezi ki
C. A topoldgia megbizhatdsagat jellemezziik vele
2. Melyik nem optimalizaciéos modszer?
a. ML
b. NJ
c. MP
d. Bayes
3. Melyik nem karakter alapt modszer?
a. ML
b. NJ
c. MP
d. Bayes
4. Mit értiink LBA alatt?
a. Egy gyakran el6fordul6 becslési hibat
b. Az MP fat
c. Az ML fat
d. Egy szubsztiticiés modellt
5. Mit értiink konszenzus fa alatt?
a. A valodi fat
b. Az egyesitett adathalmazbdl kapott fat

C. A kiilonbozé fak kozos elemeit tartalmazo fat
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10. fejezet - Evolucids egységek

1. Attekintés
1.1. Célkitlizés

Evolucios egység barmely bioldgiai entitas lehet, a hierarchikus bioldgiai szervezddés barmely szintje, amely az
evolucids valtozédssal dsszekapcsolhatd. A valtozads legfontosabb egysége az egyedek (mint egységek) alkotta
populédci6é, ahol a kiilonboz6 tulajdonsagokkal rendelkezd egyedek gyakorisaga valtozik generaciorol
generdciora. Azonban ez a megkdzelités tobb alapvetd jelenségrol, igy példaul az egyedek kozotti
kolcsonhatasokrdl (példaul altruizmus) nem ad szamot, illetve a folyamatok egyidejlileg tobb szintet is
érinthetnek, ahol a hatasuk akar ellentétes iranyu is lehet. Barmit is tekintliink entitasnak, a legalapvetébb
koncepciok — valtozatossag, szaporodas (pontosabban a sokszorozoddas) és 6roklédés — valtozatlanok. Az
evollciods valtozas elemi folyamatai tobbségére az egységet definicio6 szintjén rogzitettik: igy példaul a mutaciot
az Orokité anyag megvaltozasaként, vagy a genetikai sodrodast allél gyakorisag fluktuacioként definialtuk®.
Hatasuk a karakter allapotok (fenotipus) kifejez6dését meghatarozd egyéb tényezéknek is fiiggvénye lehet.
Példaul az egyedek kiilsd morfologiai sajatossagai a fizikai kornyezettdl is fiigghetnek (lasd kvantitativ
jellegek), vagy a molekularis markerek alkalmazasa egyik f6 elénye éppen ennek hianya. Mivel a természetes
szelekcid hatasat a fenotipuson keresztiil értelmeztiik (1asd kvantitativ jellegekre vagy szekvencidkra), az egység
kérdése kicsit dsszetettebb. A fejezet célja elsdsorban a legfontosabb szelekcids szintek bemutatdsa, részletes
targyalasuk azonban nem célunk.

1.2. Tartalom

Els6sorban a természetes szelekcid fogalmat fogjuk altalanositani, és néhany ehhez kapcsolodd fogalmat
pontositani (fitnesz, funkcid) gy, hogy a koncepcié alkalmazhato legyen a kiilonb6z6 entitisokra. Majd
bevezetiink az egységekre, csoportokra egy altalanos sémat, ennek a segitségével tudjuk a tobbszintli szelekciot
is értelmezni.

2. A szelekci6 egysége

A természetes szelekcié definiciéi. A természetes szelekcid alatt az entitasok, objektumok fenotipusosan
kiilonb6z6 csoportjai (jelleg csoportjai) kozotti konzisztens fitnesz kiilonbséget értjiik. A szelekcid igy nem egy
kiils6 eré?, ha valtozatossag van a fitneszben, pontosabban olyan jellegekben, amelyek hatassal vannak a
tulélésre, reproduktiv sikerre, azaz a fitneszre, akkor szelekciorol beszéliink. A szelekcié igy nem mas, mint egy
elnevezés a kiilonbo6zo entitds csoportok kdzotti fitnesz kiilonbségre. Entitas fitnesze, reproduktiv sikere alatt az
atlagos per capita novekedési ratat értjiik, amely egy entitas csoport (pl. azonos genotipust egyedek csoportja,
de nem az egyed) jellemzdje. A szelekciora adott valasz, a valtozas a kdvetkezd generacidban, szamos tovabbi
tényez6tol is fliigg, igy természetesen a fenotipus 6roklddésétdl is®. Definicidnk alapjan barmely konzisztens
fitnesz kiilonbséggel rendelkezd szervez6dési szinten szelekcid is automatikusan hat, vagyis a kiilonbség
hatassal van a kdvetkez6 generaciok valtozatossagara, igy az evoltcié folyamatara.

Objektum ¢és tulajdonsag, funkcié és melléktermék. A fitnesz tehat az objektumok kiilonbozo
tulajdonsagainak a fiiggvénye. Szelekcid hatasara objektumok ,,valogatasa” torténik egyes tulajdonsagaik miatt,
de emellett a szelekcid mas tulajdonsagokra is hatassal van (10.1. abra - Objektumok és tulajdonsagok
szelekcioja.). Ha a nagyobb testméret elonyt jelent, nagyobb testméretre hatd szelekciorol beszéliink (a nagyobb
testli egyedek szelekcidja torténik, az eltérd testméretli egyedek fitnesze kiilonbdzik). De a testmérettel szamos
egy¢eb tulajdonsag is korrelal, amelyek gyakorisaga szintén valtozik. Az elényds tulajdonsag az oka a nagyobb

A sodrodas azonban mar barmely szinten értelmezhetd (példaul az egyedek atlagostdl eltéré mortalitasa killsé tényezdék, balesetek
kovetkeztében, az alléljaitol fliggetlentil).

A ,szelekcio hatasara az allél gyakorisag megvaltozott” kifejezés ezt sugallhatja, hangstlyozva hogy ha a feltételei fennallnak, akkor a
szelekcid egy automatikus folyamat. Ennek ellenére pusztan egy generaciobeli fitnesz kiilonbséget jelent, ami hatassal van a kovetkezd
generaciobeli karakter eloszlasra (de ez mar a szelekciora adott valasz), és a rakovetkezokre, hiszen konzisztens kiilonbségként definialtuk
(elényds jelleg elénye fennall, amig a kornyezet valtozatlan). Erdemes megjegyezni, hogy ehhez hasonléan a drift kifejezést is mindkét
értelemben hasznaljuk (allél gyakorisag valtozas drift hatdsara vagy az atlagtol valo eltérés a véletlen miatt). Folyamatként értelmezve ezek
kovetkezd generacidban megnyilvanuld hatasara gondolunk.

*Az oroklodés is a populacio valaszara van hatdssal, legyen az genetikai, epigenetikai vagy kulturalis. Részletesebben lasd a
Populaciogenetika jegyzetben.
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fitnesznek, annak funkcidja miatt, emellett azonban a tulajdonsagnak egyéb hatdsai is lehetnek (nem elsédleges
funkcid, melléktermék). Példaul a szin funkcidja legyen most a ragadozok elkeriilése (rejtézés). A szin
megvaltozasanak (evoluciés valtozas) azonban egyéb hatasai is vannak. fgy példaul az elényds véltozatnak,
példaul egy lepke melanikus formajanak az elterjedése (melanikus egyedek relativ gyakorisaga nd) a populacid

srer

a populacio jovobeli allapota nem hathat a jelenben zajlo eseményekre, igy egy jelleg elterjedésére.

10.1. abra - Objektumok és tulajdonsagok szelekcioja.
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A szitaval a golyokat (objektumok) méretiik (tulajdonsag) alapjan valogatjuk (szelekcid). De az eltéré méretii
golyok szine (tulajdonsag) is mas, igy szin alapjan is szelektdlunk, azonban ez a tulajdonsagok egyiittes

srr

A szelekcié szintjei. Az egyedek morfologiai vagy magatartasi tulajdonsagai alapjan elkiilonithetd csoportjai
(jelleg csoportok) kozott fitneszben is eltérés lehet, ez gyakori eset. Azonban ehhez hasonldéan értelmezhet6 a
konzisztens kiilonbség az egyed szint alatt (pl. gének kozott szegregacios torzitas esetén, ahol egy allél masolata
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nagyobb eséllyel megy tovabb a kovetkezd generacioba) és felett (pl. fajon beliil populaciok kozott, vagy fajok
kozott) is, vagyis szelekcid ezeken a szervezddési szinteken is hathat. Legfontosabb esetek a génikus, egyed,
csoport/populaciod és faj szelekcid. Ezek koziil az egyed szelekcidé messze a legfontosabb, eddig alapvetden ezzel
talalkoztunk, az eltérd fitnesz hatterében genotipus illetve 6roklédo fenotipus kiilonbségek alltak. Az eltérd
parvalasztasi, parzasi siker (eltérés a szaporodashoz kapcsolddo jellegekben, fitnesz komponens) kovetkeztében
hato szelekciot ivari szelekcionak nevezziik, amely a természetes szelekcio egy tipusa. Azonban tételezziik fel,
hogy a kovetkezd generaciok karakter eloszlasa a populaciok egyes tulajdonsagainak (példaul a populacio
méretének, elterjedésének, vagyis nem az egyedek tulajdonsagainak) is fliggvénye. Ez esetben az egyed
szelekcid (pl. eltéré genotipusu egyedek fitnesze eltér) mellett a csoportok kozotti szelekcid is szamithat. Az
eltérd csoport jellemzok kovetkeztében hatd szelekcidt csoport szelekcionak nevezziik. A csoport szelekcid egy
vitatott koncepcid, ennek egyik oka az, hogy tobb kiilonboz6 folyamatot is értenek alatta (rovidesen targyaljuk).
Ha az egy csoportot alkotdé egyedek rokonok, rokon szelekciordl beszélink (a rokonsagi fok is csoport
jellemzd), amely tobb taxon esetén alapvetd tényezd. Az interdém szelekcid a csoport szelekeio egyik tipusa.

Szervez6dési szintek: részecskék és kollektivak. Ha az egyedek tulajdonsiga (genotipusa, fenotipusa)
megvaltozik a populacidban, akkor az egyedet magaba foglald csoport, példaul a populécié is (példaul a
karakter atlag) valtozik. A magasabb szervezddési szintet (populacio, altalanositva kollektiva) az azt alkotd
objektumok (altalanositva részecskék) tulajdonsagaibol (genotipusabol, fenotipusabol) szarmaztatott
mérdészammal (pl. a populacid atlagos testtomege) jellemeztilk. Ez nem minden esetben ilyen trivialis (lasd pl.
elterjedési mintazat), ezeket a tulajdonsagokat a kollektiva megjelend (,,emergent”) tulajdonsagainak nevezziik,
amelyek szintén hatassal lehetnek az evolucidés valtozasra. Szamos kiilonbozé kollektiva-részecske par
képezhetd, példaul: klad és faj, faj és populacio, populacié és egyed, genotipus és gén. Az igy definialt
rendszerben két kiilonbozd fitnesz mérdszamot is értelmezhetiink, ezeket egyértelmiien el kell kiiloniteni
egymastol (10.2. abra - Részecske és kollektiva): kifejezhetjiik részecskék és kollektivak szintjén.

10.2. abra - Részecske és kollektiva

A szines korok a kiilonbozé tulajdonsagt részecskék, az ellipszisek a kollektivak. Az (A) esetben a kék
tulajdonsaguak, (B) esetben a piros tulajdonsaguak fitnesze nagyobb. (C) esetben reproduktiv sikeriik azonos
(nincs szelekcid ezen a szinten). (B) és (C) esetben tobb utdd kollektiva is van (példaul kolonizacid
kovetkeztében tobb populacio), ezen a szinten (B) fitnesze nagyobb a tdbb utdéd kollektiva miatt. Fitnesz alatt
mindkét szinten a per capita ndovekedési ratat értjiik, az elsé esetben a kiilonboz6 tulajdonsagu részecskékét,
masodik esetben a kollektivakét. Okasha (2006) és Futuyma (2009) alapjan.

Tobbszintl szelekcio. A szelekcio egyidejiileg kiilonb6z6 szinteken hathat, egyiittesen formalva az evolucio
folyamatat. Ez kiilondsen akkor valik szamottevd tényezové, ha eltérd iranyu valtozast varunk a kiilonbozo
szervez6dési szinteken. Példaul bizonyos egyedek szamara hatranyos magatartasi forma (egyed szelekcio
hatasara a gyakorisaga csokkenne) egy rokonokbol allé csoport szintjén elényds lehet, amely kdvetkeztében
elterjedhet (pl. altruizmus). A tobbszintli szelekcido (MLS, , multilevel selection) két tipusat kiilonithetjiik el a
koncepcionalis modelliink segitségével (10.2. abra - Részecske és kollektiva). Leegyszerisitve a kérdést a
csoport szelekciora, egyik esetben (MLS1) a hangsily az egyedek tulajdonsagai gyakorisaganak teljes
populéciéra vonatkozo valtozasan van, a csoportok fitnesz kiilonbsége azt fejezi ki, hogy mennyi egyeddel
jarulnak hozza a populacidhoz. Masik esetben (MLS2) a hangsuly a kiillonbozé 6sszetételii csoportok szaman
van, a fitnesz az utdéd-csoportok szdmara vonatkozik. MLS2 a hagyomanyos csoport szelekcios elképzelésnek
felel meg, amelyrdl tudjuk, hogy csak nagyon specidlis koriilmények kozott lehet a hatdsa szamottevd. Ezzel
szemben az MLS1 modell, amit csoport szelekciora alkalmazva jelleg-csoport szelekcidonak is neveziink, fontos
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szerepli lehet. A rokonszelekcid, az altruizmus evolicidja is ezzel a koncepcidval értelmezhetd (de egyéb
hipotézisek is 1éteznek).

3. Osszefoglalas, kérdések

3.1. Osszefoglalas

Az evoliciods egységek kérdése folyamatosan vita targyat képezi, a fejezetben a legaltalanosabban elfogadott
koncepciot kovettikk. A kérdés kiilonosen a szelekcid vonatkozasaban meriil fel, hiszen egyidejiilleg szamos
szervezOdési szinten hathat (tobbszintli szelekcid). Ahhoz, hogy a kiilonbozd szintekre alkalmazni tudjuk, a

crer

valtozast a szelekciora adott valasznak nevezziik (karakter eloszlas megvaltozdsa). A karakter eloszlast mar
populacio szinten értelmezziik, ezért noha egyed szelekciorol beszélink (a tulajdonsagokat egyedekhez
rendeltiik), a valtozas egysége mar az egyedek alkotta populacié. Egy masik fontos eset a csoport szelekcio,
amely hagyomanyos értelmezési modja (MLS2) problémas, konkrét példakat is leginkabb csak a célzott
kisérletek szolgaltatnak. A csoport szelekcid masik értelmezési modjat (MLS1) alapul véve viszont egyes
esetekben fontos tényezd lehet, kiilondsen ha csoport alatt rokonok csoportjat értjiik. A két koncepcid kozotti
alapvet0 eltérés a fitnesz értelmezésére vezethetd vissza. Egyed és csoport mellett két tovabbi szintet emeltiink
ki (a teljesség igénye nélkiil), a gént és a fajt.

3.2. Ajanlott irodalom

A teriilet nagyon szertedgazo, tobb fontos kérdést és elméletet meg sem emlitettiink. Az altalanos evolucid és

viselkedés okologia konyvek részletesebben targyaljak. A természetes szelekcid kiilonb6z6 koncepciodira lasd
Endler (1986), a szelekcios szintekre Okasha (2006).

3.3. Onellenérzé kérdések

Kérdések (megoldasok, a telepitett verzio):
1. Mit értiink természetes szelekcio alatt (tagabb értelemben vett szelekcid)?
a. Fenotipusosan kiilonb6z0 csoportok kozotti konzisztens fitnesz kiillonbséget
b. Fenotipusosan kiilonb6z6 csoportok kozotti kiilonbséget (kiilonbség barmely tulajdonsagban)
c. Fenotipusosan kiilonb6z6 csoportok kdzotti jelentds kiillonbséget
2. Mi a fitnesz?
a. Egy tulajdonsag
b. Eltérés egy tulajdonsagban két valtozat kdzott
C. A szelekciora adott valasza a populacionak, kollektivanak
d. Atlagos per capita novekedési rata
3. Mekkora a fitnesz, ha a populacié 100 egyedbdl all és egy egyed atlagos utédszama 5?
a. 500
b. 50
c.5
d. 0.5
e. 0.05

4. Mit jelent a tobbszint{i szelekcio (szelekciora adott valasz)?
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a. Egyidejl hatast az egyedek szamos tulajdonsagara

b. Elényos tulajdonsagok idébeli felhalmozddasat

c. Egyidejii hatast tobb szervezddési szinten

. Melyik nem populéci6 (kollektiva) szintli mérészam az alabbiak koziil?
a. Atlagos testtomeg

b. Populacié mérete

c. Egyed tomege

d. Testtomeg varianciaja
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11. fejezet - Koevolucio 1. Koncepcio

1. Attekintés
1.1. Célkitlizés

Koevoluciorol akkor beszéliink, ha egy fajban bekdvetkezé valtozas kolesonhatasuk kdvetkeztében evolucios
valtozast eredményez egy masik fajban. Olyan, kiilonbozd fajok egyedei kozotti kdlesonhatasokrol van szo,
amelyek hatdssal vannak a generacior6l generacidra bekdvetkezd valtozas sebességére, iranydra. Téagabb
értelemben, kiilonbdzd szervezddési szintekre, objektumokra és tulajdonsagokra (morfologiai sajatossagokra,
génekre, szekvencia pozicidkra egyarant) alkalmazva pusztan egyiittes valtozast értiink alatta a valtozast
evolucié és a molekularis evolicid viszonylatdban mar targyaltuk. Példaul a riboszomalis RNS gének egyes
pozicidiban bekovetkezett valtozast (szubsztiticiot) gyakran egy masik szekvencia pozicidban bekdvetkezd
szubsztiticio kovet, amelyet egy szerkezeti kényszerb6l adodoan elényds mutacid elterjedésével magyarazunk.
Nagy id6léptékben a szekvencia evolicid a karakterek parosaval bekdvetkezett valtozasa sorozatanak latszik,
igy koevolvalodd pozicidkrol beszéliink, fiiggetlentil attdl, hogy a két mutacidos esemény bekdvetkezése
egymastol fliggetlen. A logika kiterjeszthetd génekre (gének koevolucidja), kiils6 morfoldgiai jellemzdkre
(karakterek koevolucidja, lasd még 13. fejezet - Makroevolicio: mintazatok térben és idében). Szikebb
értelemben koevoluci6 alatt a kdlcsonhato felek, melyek tipikusan kiilonb6z6 fajok egyedei (vagyis reproduktiv
izolaciot mutatnak), egymas fitneszére gyakorolt (reciprok) hatasara visszavezethetd evolucids valtozast értjiik —
vagyis az egyiittéld, kolcsonhatasban 1évé fajok szelekcids tényezok egymasra, amely egymashoz vald
adaptaciot eredményez. Ez a ,biologiai kornyezet” a fizikai kornyezetnél 1ényegesen gyorsabban valtozhat,
ezért a szelekcid intenzitasa, sebessége is jelentGs lehet, igy gyors diverzifikaciot eredményezhet. Mivel ez az
interspecifikus (fajok egyedei kozotti, kizardlag ezzel foglalkozunk) kolesonhatasokon keresztiil realizalodo
szelekcid altalanos jelenség, célunk egyrészt betekintést nyerni ennek néhany sajatossagaba. A kdlcsonhatasok
torténeti vonatkozasaira (a kapcsolat eredete, modosulasa példaul gazdavaltas kovetkeztében stb.) a filogenetikai
mintazatokbol kovetkeztethetiink, masik célunk ennek illusztralasa. A koevolicié néhany alapvetd esetével a
kovetkez6 fejezet foglalkozik részletesebben (12. fejezet - Koevoliicio 2. Kozdsségek evolicidja).

1.2. Tartalom

Elészor a kolcsonhatasok tipusait definialjuk, amelyek alapjan eltéré6 mintazatokat varunk (12. fejezet -
Koevolicio 2. Kozdsségek evolucidja), de a kiilonb6zd tényezdk egylittes hatasara minden rendszer egyedi
sajatossagokkal rendelkezik. A koélcsonhatd fajok szama, a kdlcsonhatasok dinamikaja tekintetében harom f6
tipust emelink ki. A kolcsonhatd taxonok filogenetikai kapcsolatainak Osszehasonlitasaval (filogenetikai
asszociacid) mélyebb betekintést nyerhetiink a (tagabb értelemben vett) koevolucids rendszer torténetébe. Az
asszociaciés mintazat lehet parhuzamos, de altalaban ettél eltér, egyéb folyamatok (pl. gazdavaltas)
kovetkeztében.

2. A koevolucio tipusai

A Kkolcsonhatasok tipusai. Egyiittéld fajok egymashoz torténd adaptacidja az evollcios diverzifikacid
meghatarozé tényezdje, amelyet a generaciok sorozatan keresztiil fennallo kolcsonhatasok folyamatos
modosulasara vezetiink vissza. A kolcsonhatas egy adott faj egyedei szamara lehet

« forras jellegii, ahol a masik faj egyedei példaul taplalékként vagy élohelyként szolgalnak (zsdkmany, gazda),

» kompeticio kiilonb6z6 forrasokért (interspecifikus),

« ellenség, ahol a mésik faj egyedei szamara a kérdéses egyed forras (ragadozo, parazita),

» kommenzalizmus, ahol a kérdéses egyedre a kélcsonhatas nincs szamottevd hatassal,

» mutualizmus (szimbi6zis), ahol a kdlcsonhatas mindkét félnek elonyos®.

A szimbibzis tartds, szoros egyiittélést jelent, ami a kolcsonhaté fajok szamara elényds. Igy a mutualizmus specialis esete, sokszor
szinonimajaként is hasznaljak.
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A kolcsonhatas gyakran dsszetett, igy példaul egy harmadik félen keresztiil is realizalodhat. A kolcsonhatas egy
latvanyos formdaja a mimikri, egyik extrém tipusa esetén a nem toxikus egyedek egy masik, k6zos ragadozdjuk
szamara toxikus faj egyedeihez hasonlitanak (Batesi mimikri), egy masik véglet esetén pedig toxikus egyedek
hasonlitanak egymasra (Miilleri mimikri). Ez elényds lehet bizonyos hatarok kozott (az elony gyakorisagfiiggo,
lasd gyakorisagfliggd szelekcio), hiszen védettséget jelent. A kapcsolat tobb, a mimikri kiilonbozd fokat és
tipusat képviseld fajra is kiterjedhet, amelyek egyiittesen mimikri gytriit alkotnak. Legismertebb példaja a
Heliconius lepke fajok Dél-Amerikaban, ahol egy gytrii 16 fajbol is allhat.

Valtozatossag, a kolcsonhatasok geografiai mozaikja. A kolcsonhatds természete, intenzitdsa szamos
tényezotol fligghet, igy példaul a fizikai kornyezettdl, genotipustdl, kortdl. Példaul elegendd taplalék mellett a
kompeticid sokkal kevésbé kiclezett (akar semleges kapcsolat), mint korlatozott mennyiségu taplalék esetén. A
kolcsonhatast meghatarozo sajatossagok valtozatossagot mutathatnak (kompetitiv képesség, parazita virulencia,
rezisztencia stb.), vagyis egyidejlileg kiilonb6z6 virulencigju parazitadk lehetnek jelen a populacioban és a
gazdak is eltér6 mértékii rezisztenciat mutathatnak. Ennek kovetkeztében populaciok kozott is kiilonbségek
lehetnek ezekben a jellegekben, valtozatos szelekciot?, igy a koevolucié ,,geografiai (foldrajzi) mozaikjat”
eredményezve (11.1. dbra - A geografiai mozaik elmélet).

11.1. abra - A geografiai mozaik elmélet

N\
@

A koevolucids valtozas alapja a fajok kozotti kolcsonhatasok valtozatossaga. A geografiai mozaik elmélet f6
komponensei a fajon beliili valtozatossagra hato szelekcid (€s egyéb elemi események, folyamatok) a lokalis
populéacidkban, a forropontok (,,hotspot”), ahol reciprok szelekcid is torténik, illetve a populaciok kozotti
génaramlas a kozosséget alkotd kiilonbdzé fajokra. E tényezdk egyiittesen hatarozzdk meg a kozosségben
bekovetkezd evolucios valtozast. Az ellipszisek a lokalis populaciokat, a nyilak a populacion beliili valtozast
illetve a populaciok kozotti génaramlast szemléltetik.

A Kkoevolucié tipusai. Legegyszeriibb esetben, amelyet specifikus koevolucionak neveziink, egy fajpar
reciprok, egymasra gyakorolt hatasaval magyarazzuk az evolicids valtozast (11.2. dbra - A koevolucio tipusai),
példaul egy elvi lehetdség egy ragadozd-zsakmany tipusu evolucios versenyben (12. fejezet - Koevoliicié 2.
Kozosségek evolucioja) a ragadozd és zsakmany kizardlagos specializalddasa egymasra. Diffuz (guild)
koevolucio soran tobb faj evolvalodik, és evolucidjuk egymastol nem fiiggetlen. A gyakorlatban sokszor nem
egyértelmii a kettd kozotti hatdr, hiszen szamos faj élhet egyiitt egyidejlileg, kiilonbozé jellegii
kolesonhatasokkal. Egy tulajdonsagrol még belathatd hogy mondjuk ragadozok elleni adaptacid, azonban annak
igazolasa, hogy mely ragadozd(k)ra vonatkozik mar nem egyszeri feladat. Az ER (,,escape-and-radiate™) tipust
koevolucié modellje gazda-parazita tipust kolcsonhatasokra sziiletett, ahol a gazda olyan sajatossadgokra tesz
szert (rezisztencia), amely birtokaban ellenall a parazitdknak (ragadozoknak, herbivor fajoknak), és a
egy, a korabbival nem biztos hogy rokon parazita (ragadozo, herbivor) taxon alkalmazkodik ehhez a jorészt
kihasznalatlan, valtozatos forrashoz, melyen gyors diverzifikacioja kovetkezik be (11.2. abra - A koevolucio
tipusai). ER tipusii mintazatokat tapasztalunk a kiilonbz6 herbivor rovar taxonok egyes névény csaldadokon

A szelekcio elofeltétele a fitneszre is hatassal levd valtozatossag (lasd a Populacidgenetika jegyzetben), vagyis inkabb maga a
véltozatossag. A jellegek egy része a kolcsonhatastol fiiggetlen (de az aktudlis fizikai kdrnyezetben eldnyt vagy hatranyt jelent), masik
résziik hatassal lehet ra. Ez utobbi valtozatossaga kell ahhoz, hogy egymasra szelekcids tényezok legyenek. Ezek egyiittesen hatarozzék meg
a fitneszt, a kvetkezd generaciohoz vald hozzajarulast. A biologiai kolesonhatasok és kiilsé fizikai tényezok egyiittesen szamitanak, ebben
az értelemben hasznaljuk a bioldgiai kérnyezet elnevezést is (az egyed, mint egység kornyezetének része), mivel a szelekciéo mechanizmusa,
koncepcidja szempontjabol a kdrnyezet tipusa Iényegtelen.
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torténd diverzifikacidja sordn. A ndvények masodlagos metabolitjai védekezd mechanizmusuk egy alapvetd
komponense. A metabolit moédosuldsa, nagyobb mennyiségben torténd termelése ideiglenes védettséget
jelenthet.

11.2. abra - A koevolicié tipusai

A B C

= pikminy, garda
= ragadord, parazita —
/_'— ~ =

Karakier allapot

(5] Iy ]

(A) Specifikus, (B) diffuz, és (C) ER tipusu koevolucié. Az abra a koevolvalodé fajok (zsdkmany, gazda,
ragadoz0, parazita) egy kulcsfontossagi karakter allapotanak (atlaganak) valtozasat szemlélteti az 1d6
fliggvényében (evolucios valtozas). Futuyma (2009) alapjan.

Parhuzamos torténet. Egymassal asszocialéodd taxonok (példaul egy gazda ¢és parazitija vagy
endoszimbiontaja) diverzifikdcidja is bizonyos mértékig hasonlé mintazatot mutathat, kiilondsen ha a parazita
atvitele vertikalisan torténik (vertikalis transzfer), vagyis a gazda utédokat kizarolag a sziileik fert6zik. Ebben az
esetben a két taxonra egymasnak megfeleltethetd filogenetikai mintazatot varunk. Sz¢élséséges esetben teljes az
egyezés (kongruencia) a filogenetikai fak topologiajat tekintve, vagyis kozos torténetiik kezdetétol példaul az
endoszimbionta divergencidja gazdaja divergenciajaval egyiitt (hozzavetdleg egyidejlileg) kovetkezik be (11.3.
abra - Kongruens filogenetika) és nincs keresztbe torténé fert6zés (horizontalis transzfer), gazdavaltis a
leszarmazasi sorok kozott. Ha a csomdpontok fajképzddési eseményeknek felelnek meg mindkét taxon esetén,
akkor kospeciaciorol beszélhetiink. Természetesen a kongruens topoldgia mellett az aghosszak kiilonbozhetnek,
sOt az evolucid sebessége nagy valoszinliséggel eltér a két taxonban (példaul az eltérd effektiv populacid
méretek miatt).

11.3. abra - Kongruens filogenetika

A B
| E————
B - b
e c
D - d
E e

A (A) gazda és (B) endoszimbionta fajok filogenetikaja (topologia) egy-egy feltételezett taxonban (A
szimbiontaja a, B szimbiontaja b stb.). Az abra egybevagd (kongruens) filogenetikat szemléltet, ilyen jellegii
mintazatot mutat példaul a Buchnera endoszimbionta baktérium divergencidja levéltetli (Aphidoidea) gazda
fajokon.

Horizontalis transzfer, gazdavaltas. A teljes filogenetikai egyezés ritka, noha a fajok kozotti kiilonbségek a
gazdavaltast korlatozhatjak. Példaul egy adott Columbicola tolltetii faj csak hasonlo testméretii gazdakon fordul
eld. Ezekhez adaptalodott, ellenkezd esetben a gazda konnyen eltavolitja. De hasonl6 testméretii gazdak kozott
gazdavaltas eléfordulhat. Altaldban a horizontalis transzmisszio, gazdavaltds tobb tényez6, igy kiilonboz6
¢életmenet jellemzok (példaul a diszperzids képesség) és a potencidlis gazdak eloszlasanak is fiiggvénye lehet.

67
XMLmind XSL-FO Converter



Koevolucio 1. Koncepcid

Ha a gazdavaltas ritka, a kiilonb6z6 gazdékon el6forduld valtozatok kozotti génaramlés is csekély, idovel gazda
szerinti rasszok, nagyobb léptékben az adott gazdara specializalodd fajok kialakulasat varjuk (11.4. abra -

------

meghatarozé folyamat. A filogenetikai kongruencia hianyanak a gazdavaltason kiviil egyéb okai is lehetnek, igy
példaul egyes parazita leszarmazasi sorok kihalasa.

11.4. abra - Filogenetikai asszociacios mintazatok
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asszociaciora utalnak. A kérdéses gazda taxon korai leszarmazasi sorainak recens képviseldirdl (A abran az A és
B fajok) egy koran elkiiloniilt parazita ag ismert (B abran az a faj, a b parazita faj példaul egyéb taxonokra
specializalodott, vagy kihalt), mig a késdbb megjelent C, D és E gazdak leszarmazasi sorat a ¢ parazita faj
tamadja. Legegyszeriibb magyarazat az, hogy a ¢ faj a (C,(D,E)) gazda klad 6séhez adaptalodott (kék vonal jelzi
a kapcsolat kialakulasat, B abra). Nincs horizontalis transzfer, azonban a két filogenetika nem mutat
kospeciacios mintazatot, az 6t gazda fajrol két parazita faj ismert. Ugyan ezen a gazda csoporton (C abra) egy
masik parazita részben hasonld asszociaciot mutat, azonban a d parazita a D gazda Gsére specializalodott (piros
vonal), mig testvérfajan. az E gazda fajon az 0sibb parazitat (c, kék vonal) latjuk. Alternativ magyarazat lehet,
hogy a (D,E) 6sét a (d,e) parazitak ése tamadta (E abra, piros vonal), ez esetben ¢ csak késébb terjedt el az E
gazdan, kiszoritva az e parazitat. Ahogy ez utobbi példa is illusztralja, pusztan a filogenetikai mintazat ismerete
nem mindig elegendd a koevolucids torténet rekonstrukcidjahoz. A két utdbbi eset (D és E abrak) koziil a
korabbi a valdszinlibb a parszimonia elve alapjan, mivel kevesebb gazda kolonizacids evolucios eseményt
tételeziink fel. Az érvelésben a karakter evolicié rekonstrukcidjanak tipikus logikajat alkalmaztuk (a parazitat a
gazda tulajdonsaganak tekintve).

3. Osszefoglalas, kérdések

3.1. Osszefoglalas

A koevolucio fogalmat tobb kiilonbozd értelemben is hasznaljak, jelenthet pusztan korrelaciot is kiilonb6zo
karakterek kozott, sziikebb értelemben a kdlcsonhatd felek egymas fitneszére gyakorolt hatdsan keresztiil
realizalodo valtozast értjik alatta. A diverzifikacid egy meghatdrozd tényezdje lehet. A fajok kozotti
kolcsonhatasok ot alapvetd tipusat kiilonitettiik el, azonban a kiilonbdzé tényezdk egylittesen hatnak az
evolucios valtozasra, igy a populaciok kozott is jelentds eltérések lehetnek a fajok kozotti kapcsolatok geografiai
mozaikjat eredményezve. A koevolicios kapcsolat lehet egy fajparra specifikus (specifikus koevolicio), de
gyakran tobb faj egyiittes hatasa hatarozza meg az evolicios valtozast (diffiz koevolucio). Jelenthet fokozatos
valtozast a kolcsonhatd fajokban, vagy kisérhetik gyors radiaciok (ER modell). A kdlcsonhato taxonok
filogenetikajanak 6sszehasonlitasaval (filogenetikai asszociacio) betekintést nyerhetiink a kapcsolat torténetébe.
Ez ritkdn kongruens, az eltérés oka lehet példaul a gazdavaltas.
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3.2. Ajanlott irodalom

Futuyma (2009) 19. fejezete attekinti a koevolucié koncepcidjat, ennek logikajat kovettik. Az 6kologiai
ko6lcsonhatasokkal, evoltcids jelent6ségiikkel foglalkozik Thompson (2005).

3.3. Onellenérzé kérdések

Kérdések (megoldasok, a telepitett verzio):
1. Mi a sziikebb értelemben vett koevolucio?
a. Drift hatasara bekovetkez6é hasonld mértékii evolucios valtozas a kolesdnhatd fajokban
b. Szelekci6 hatasara bekdvetkezd hasonld mértékii evolucios valtozas a kdlesonhatd fajokban
c. Egymasra gyakorolt szelekcio hatasara bekovetkezo valtozas a kdlcsonhato fajokban
2. Mit értiink a koevolicio geografiai mozaikja alatt?
a. Populaciok kozotti kiillonbségeket az 6koldgiai kdlcsonhatasokban
b. Génaramlas hianyat a populaciok kozott
C. Génaramlas ellenére bekovetkez6 populacid divergenciat
3. Mit jelent a kospeciacio?
a. Fajképzddést eredményez6 kompeticiot
b. FajképzOédések sorozatat a gazdaban példaul parazitak hatisara
c. Egyiittes fajképzdodést a kolcsonhatd fajokban
4. Mit értiink kongruens filogenetika alatt?
a. Kospeciacid szinonimaja
b. Azonos filogenetikai fa topologiat
C. A gazda és endoszimbiontaja filogenetikajat
5. Melyik folyamat eredményez horizontalis transzfert (atvitelt)?
a. Kompeticid
b. Endoszimbiontak 6roklése generaciordl generaciora
c. Kospeciacid

d. Gazdavaltas
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12. fejezet - Koevolucio 2.
a

| Y 4N |

Kozosséegek evolucioj

1. Attekintés
1.1. Célkitlizés

A fejezet célja betekintést nyujtani az okologiai kdlcsonhatasok evolucids valtozasban betoltott szerepébe. A
szlikebb értelemben vett koevolucié koncepcidjat alkalmazzuk, vagyis a kdlcsonhato fajok szelekcios tényezék
egymasra (a koncepciot az el6z6 fejezet tekinti at). Mig a filogenetikai asszociacioval a diverzifikacioé torténetét
elemeztiik, kérdésiink most a valtozas mechanizmusara, a szelekciot eredményezd tényezokre vonatkozik.

1.2. Tartalom

Két alapvetd folyamatot emeliink ki, az evolicids versenyt (,,arms races”) és a mutualizmust. A fajon beliili
(intraspecifikus) kompeticid szerepét az evolucids valtozasban mindvégig hangsulyoztuk, ezt kiegészitjiikk most
a fajok kozotti kompeticioval. Végezetiil roviden kitériink az evoliicio szerepére a kdzosségek szerkezetének
formalasaban.

2. Kozosségek evolucidja

Evolicios verseny. Evollcios verseny (,,evolutionary arms races”) alatt egy fajok kozotti kapcsolat tipus —
tipikusan forras-ellenség, vagyis ragadozo és zsakmany, gazda és parazita, ndvényi gazda és herbivor — olyan
parazita adaptaciok példaul a zsakmanyszerzés, fertdzés hatékonysag novelhetik, mig valaszként a a zsdkmany
vagy gazda hatékonyabban rejtozik, védekezik. Vagyis ha megjelenik egy sajatossag a gazda populaciodban (pl.
mutacidval, migracidoval), ami ugyan koltséges, de védettséget eredményez, igy 0sszességében a gazda fitnesze
nagyobb a tulajdonsaggal nem rendelkezokénél, akkor szelekcioval elterjed. Hasonldan, ha megjelenik egy
tulajdonsag a ragadozokban, parazitdkban ami ellen a gazda nem rezisztens, szelekcioval elterjed. Egy ilyen
adaptacio szamos ellenfél ellen lehet hatdsos egyidejiileg. A reciprok, egymasra gyakorolt hatasra
visszavezethetd valtozas sok generacion keresztiil ismétlédhet (példaul Gjabb sajatossagok terjedhetnek el a
gazdaban, ami védettséget jelent az aktualisan dominans parazita tipus ellen). Elméletileg az ilyen jellegii
koevolucionak tobb kiilonbozoé kimenetele is lehet: eredményezhet stabil egyensulyt, folyamatos, tobbé-kevésbé
ciklikus valtozast mindkettd egyedszamaban (12.1. abra - Gazda-parazita dinamika), illetve egyik, vagy akar
tényezo fiiggvénye lehet. Kiilonbozé modellek sziilettek ennek megértésére, vagy altalaban a folyamat mélyebb
megismerésére (lasd példaul 12.1. abra - Gazda-parazita dinamika, animacidja és R kod), ahol a kdlcsonhatas
szempontjabol fontos tulajdonsdgok kvantitativ jellegek, egyes esetekben azonban az allél és genotipus
gyakorisagok valtozasanak értelmezése is elegendé egy vagy néhany lokuszon (példaul gén-gén modellek
szamos teszttel, a gazda rezisztencia és a kartevé virulencia génekre vonatkoztatva).

12.1. abra - Gazda-parazita dinamika

A koncepciot fajon beliili valtozatossagra is hasznaljak, példaul az ivari konfliktus értelmezésére.
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Id6 (generacio)

Gazda és parazitoid populéacié egyedszamanak valtozasa az id6 fliggvényében. A koélesonhatasoknak kiilonbozo
kimenetele lehet, példaul mindkettd populacid egyedszama ciklikusan valtozhat (a gyakorlatban fluktuacidt
varunk), igy szamos generacion keresztiil mindkettd fennmarad. Nem csak az egyedszam, hanem példaul a
gazda és parazita genotipusok gyakorisaga is hasonléan fluktualhat gyakorisagfiiggd szelekcio hatasara. Soetaert

¢s Herman (2009) alapjan.

Mutualizmus. A koevolucio nem sziikségszerlien verseny jellegi. Mutualizmusrol beszéliink, ha a
kolcsonhatés a résztvevo fajok egyedei szamara eldnyos. Gyakran olyan reciprok kihasznalasként értelmezziik,
amely az evolucid soran idével mindkét fél szamara extra nyereséget eredményezett. Ez kiillondsen azokban az
esetekben vildgos, ahol valoészintsitheté, hogy a mutualizmus parazitizmusb6l szarmazik (12.2. abra -
Jukkamolyok filogenetikdja). A mutualizmus evolicidja f6 kérdése az, hogy mi akadalyozza meg a ,,csalo”
fenotipus elterjedését?, amely a partnert csak kihasznalja — vagyis mi stabilizalja evolucids 1éptékben ez ilyen
rendszert? Elméleti alapon a ,,megbizhat6” fenotipus elterjedését akkor varjuk, ha fitnesze a partner fitneszének
is fiiggvénye. Igy a vertikalis transzmisszio stabilizalé tényezé lehet, hiszen példaul az endoszimbionta
reproduktiv sikere a gazdaénak is fiiggvénye (példaul Buchnera). Azonban ez még nem jelenti azt, hogy a
vertikalis transzmisszi6 mindig evoluciésan stabil mutualista kapcsolatot eredményez. A mutualizmus
eredményeinek kodszonhetéen. A mitokondrium és kloroplasztisz eredete mellett ma szamos egyéb példa is
ismert szimbionta kapcsolatra, fontos tényezéje a biokémiai komplexitas kialakulasanak, az adaptilédasnak

(példaul uj funkciok megjelenése).

12.2. abra - Jukkamolyok filogenetikaja

feltételezziik, hogy a csald, megbizhato stb. fenotipus 6roklodik.
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A jukka (Yucca) kizardlagos beporzdja a jukkamoly nésténye (Tegeticula, Parategeticula), amely az aktiv
beporzés mellett a virdgba petézik. A fejlodo larvak a magok egy részét fogyasztjak, hasonléan legkdzelebbi
rokonaikhoz (pl. Greya), ahol viszont a beporzas csak mellékes (passziv). A mutualizmus ebben az esetben
valdszintileg magpredaciobol szarmazik, amely a gazdandvény szamara hatranyos. A mutualista kapcsolatot a
gazdandvény stabilizalja, azonban ezt kijatszo csalok tobbszor is megjelentek az evolucid soran ([Pellmyr és
Leebens-Mack, 1999]). Futuyma (2009) alapjan.

Kompeticio. A kompeticio fajon beliil és fajok kozott altalanos. Darwin az evolucids valtozds meghatarozo
tényezdjének tekintette, mivel szelekcidt, és ennek kovetkeztében divergenciat eredményezhet a forras
hasznalatban, amely fajképzddésre és fajok tovabbi divergenciajara vezethet (6kologiai diverzifikacio). Mara
szamos evidencia utal arra, hogy a kompeticiora visszavezethetd evolicios valtozas az adaptiv radiaciokban
meghatarozo tényez4. Ezt illusztralja példaul a Geospiza fajok szimpatrikus és allopatrikus populacidinak
vizsgalata a Galapagos szigetein, ahol a csérméret egy valtozatossagot mutaté kvantitativ jelleg, adaptacio a
kiilonbozé taplalék tipusokhoz (lasd 7.4. abra - A Geospiza fortis atlagos csérméretének valtozasa). Nagyobb a
kompeticid intenzitasa abban az esetben, ha két szimpatrikus elterjedésti faj cs6rméret eloszlasa atfed. Ekkor
kezdetben az extrém formak (egyik fajra a nagyobb, masikra a kisebb csérméretliek) fitnesze nagyobb — a
kompeticid ezekre intraspecifikus, illetve a fitnesz negativ gyakorisagfiiggd lehet — ezért szelekcio hatasara a két
faj fokozatos elkiiloniilését varjuk. A fajok ko6zotti kompeticiora adott valaszként bekovetkezd karakter
divergenciat karakter eltolodasnak (,,character displacement”) nevezziik® (12.3. abra - Karakter eltolodas).
Ennek eredményeképpen szimpatrikus populaciokban kisebb mértékii atfedést varunk a kozvetleniil szelektalt
jelleg eloszlasaban. Ez a forgatokonyv az altalanosabb niche felosztas (,,niche partitioning”) modell specialis
esetének tekinthetd. Masrészr6l kompetitor fajok hianyaban egy faj populdcidja gyakran nagyobb
valtozatossagot mutat a forras hasznalataban és az ehhez kapcsolddo jellegben (,,ecological release”), ennek egy
realizacidja a sziget populaciokban tapasztalt nagyobb mértékii ivari dimorfizmus a kontinensen él6
rokonaikhoz képest (pl. Melanerpes harkalyok a Karib régioban). Nagyobb id6léptékben a kompeticio
mérsékeltebbé valasa a speciacios rata ndvekedését eredményezheti. Ez magyarazhatja egyrészt azt, hogy a
szigetek és a kontinens rokon kladjai fajszamat Osszehasonlitva a szigetek gyakran nagyobb fajszammal
rendelkeznek ([Schluter, 2000]), masrészt erre utal egy a fosszilidkban gyakran tapasztalt mintizat is, amely

.....

12.3. abra - Karakter eltolodas

*Gyakran pusztan a kompeticidra visszavezethetd divergencia folyamatat értik alatta.
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A karakter eltolodas egy tipikus kovetkezménye az, hogy két faj (eltérd szinek) szimpatrikus populacioiban (B)
nagyobb az eltérés, mint az allopatrikus esetben (A ¢és C).

Kozosségek szerkezete. Szamos faj folyamatos kdlcsonds egymasra gyakorolt hatasa tovabbi mintazatokat
eredményezhet. Példaul egy ragadozo6 €s tobb zsakmany rendszernek tobb lehetséges kimenete ismert. Ha a
ragadozé populacid mérete nd, mert az egyik zsakmany faj gyakori, ez egy masik, ritkdbb zsdkmany
abundanciajat tovabb csokkenti (latszolagos kompeticio). Ekkor divergencia varhat6 szelekcio hatasara az olyan
jellegekben, amelyek a zsakmany védettségét ndvelik. Maskor pontosan ennek az ellenkezdje, a konvergencia
eredményez nagyobb védettséget (lasd a védekezés céli mimikrit). Hasonld adaptaciok elterjedése a hasonld
kornyezethez altalanos jelenség (példaul az eltérd csaladokba tartozod ndvény fajok adaptacidi a szarazsaghoz,
vagy madarak csOr alakja a taplalék tipusokhoz), a konvergens evoluciéra a filogenetikai elemzésbdl tudunk
kovetkeztetni (12.4. abra - Konvergencia). A konvergencia a kozosségek szerkezetére (fajszam, niche felosztas,
trofikus kapcsolatok) azonban mar gyakran nem igaz — hasonld abiotikus kornyezetben nem biztos, hogy a
kozosség szerkezet is hasonlo, vagyis példaul a fajosszetétel nem prediktalhatd. A szerkezet konvergenciajat
abban az esetben varnank, ha az egymashoz valé adaptaciéo gyors lenne. Egy taxon fajainak fizioldgiai
sajatossagai, Okologiai igényei nagyon hasonldak, amelyet kozOs Osilikre vezetiink vissza. A jelenséget
filogenetikai niche konzervativizmusnak nevezziik. Ugy tinik, hogy a lokalis kozosség Osszetételét sokkal
inkabb az hatdrozza meg, hogy az adott teriileten el6forduld fajok koziil melyek rendelkeznek olyan
sajatossagokkal (korabbi adaptaciokkal), amelyek lehetdvé teszik az egyiittélésiiket (6kologiai rendezddés
folyamata) egymashoz torténd adaptalddas nélkiil. Példaul az Anolis fajok Gkotipusainak fiiggetlen eredete a
Nagy-Antillakon (nagyobb szigeteken) a konvergens szerkezetetre utal, azonban lényegesen tobb példa ismert
az Okologia rendezddésre (Anolis fajok a Kis-Antillakon, es6erdot alkoto fa fajok), vagyis a koevoltcid nélkiili
egyiittélésre.
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12.4. abra - Konvergencia
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Az (A) abran az A és B szigetek két Okotipusa (Al és A2, illetve Bl és B2) fliggetlen eredetli, vagyis
konvergens evoliciordl beszéliink: az Skotipusok minden szigeten a szigetet kolonizald 6sbdl alakultak ki
(monofiletikus csoport), a masik szigettdl fiiggetleniil. A (B) abran mindkét 6kotipus egy-egy leszarmazasi sort
alkot, vagyis a szigetek kiilonb6z6 kladokbdl tartalmaznak fajokat.

3. Osszefoglalas, kérdések

3.1. Osszefoglalas

Mind az evollicios verseny, mind a mutualizmus alapvet6 tényezdje az evollcids valtozasnak, hasonldan a fajok
kozotti kompeticiohoz. A kompeticid Okologiai diverzifikaciot eredményezhet, erre utal példaul a karakter
eltolodas, illetve a mérsékelt kompeticio a specidcids rata novekedését eredményezheti. Egy kozosséget alkotd
fajok kozott mar szamos kiilonboz6 kolesonhatas fordul eld, amely alapvetd tényezd a rendszer (a kdzosség,
mint egység) evolicidja szempontjabol. A kolcsonhatasokon keresztiil realizalodé intenziv szelekcid és a
kulcsfontossagt karakterek konvergens evolucidja gyakori, ez alapjan azt varhatnank, hogy a kdzdsségek
szerkezete prediktalhatd, mivel a kdlcsonhatd felek egymashoz adaptidléodnak. Azonban ugy tlinik, hogy a
filogenetikai konzervativizmusra visszavezethetd okologiai rendez6dés sokkal gyakoribb jelenség, vagyis egy
kozosség szerkezetének értelmezése a torténeti komponens, az evolucid ismerete nélkiil nem lehetséges.

3.2. Ajanlott irodalom

Futuyma (2009) 19. fejezete attekinti a koevolicidé koncepcidjat, ennek logikajat kovettik. Az Gkologiai
kolcsonhatasokkal, evolucios jelentdségiikkel foglalkozik Thompson (2005), illetve ezek diverzifikicioban
betdltott szerepét targyalja Schluter (2000).

3.3. Onellen6rz6 kérdések

Kérdések (megoldasok, a telepitett verzid):
1. Mit értiink evolucids verseny alatt?
a. A szelekcio6 hatasara bekdvetkezo valtozas sebességét a drifthez képest
b. Olyan koevolicidt ami mindig stabil egyensulyt eredményez
c. Reciprok adaptacidk sorozatat a koevolucid soran
d. Olyan koevoltciot ami mindkét félnek eldnyos jelleg elterjedésével jar
2. Az alabbiak koziil melyik rendszerre jellemz6 a mutualizmus?
a. Gazdandvény és aktiv beporzasat végzo rovarok

b. Ragadozo és zsakmany
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c. Gazda és parazita

3. Mit értiink karakter eltolodas alatt?
a. Iranyito szelekcio hatasara bekovetkezd valtozast
b. A karakter atlag valtozasat egy populacioban a mechanizmustol fliggetleniil
. A kompeticiora visszavezethetd karakter divergenciat

4. Mit értiink egy kozosség szerkezetének konvergencidja alatt?
a. Hasonl6 fajosszetétel az egymashoz vald adaptacié miatt azonos abiotikus kérnyezetben
b. Hasonl6 fajosszetétel a hasonlo abiotikus kornyezet miatt egymashoz vald adaptacio nélkiil
c. Az okologiai rendezddést

5. Mit értlink 6koldgiai rendez6dés alatt?
a. Hasonl6 fajosszetétel az egymashoz vald adaptacioé miatt azonos abiotikus kdrnyezetben
b. Egyiittélés egymashoz vald adaptacio nélkiil

c. Konvergens evoltciot
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13. fejezet - Makroevolucio:
mintazatok térben és idoben

1. Attekintés
1.1. Célkitlizés

Makroevoluci6 alatt a faj szint feletti evolucios valtozast értjiik, azonban ezen beliil tobb kiilonb6z6 értelemben
evolucidt, jelentds fenotipusos valtozast (evolucids ujdonsagok, taxon diagnosztikai jellemzOok eredete és
elterjedése). Ebben a fejezetben ez utobbi koncepciot kovetjiik. A nagyobb 1éptékii mintazatokra elsésorban
paleontologiai vagy komparativ filogenetikai eredmények utalnak, de magyarazatuk a mar megismert genetikai
és Okologiai folyamatokkal torténik — hiszen evoltcios valtozasrol, a fenotipus evoluciojardl beszéliink. Célunk
ezeknek a nagyléptékii mintazatoknak az értelmezése, néhany altalanos sajatossag attekintése.

1.2. Tartalom

Az evollciobiologia egy kozponti kérdése az evollicio sebességében mutatkozd kiilonbségek magyarazata, a
populécié és kozosség szintli faktorokkal, folyamatokkal torténd értelmezése. Ha a fenotipusos diverzitas
altalanos, egyes taxonok és karakterek valtozatlansiga magyardzatra szorul, de a valtozds dinamikaja sem
trivialis kérdés. Karakter allapotok modosulasa egyes esetekben jelentGs valtozas, illetve 1j valtozatok
megjelenésére is tobb kiilonb6zé mechanizmus ismert. Végezetiil roviden érintjiik az evolicios trendek
kérdését, valaszt keresve példaul arra, hogy van-e egyaltalan valami egyértelmii tendencia az evolicios
valtozasban.

2. Makroevolucios mintazatok

Az evolucié sebessége. Recens diverz gerinces taxon fosszilidk és a testvér fajok kozotti genetikai kiilonbségek
egyarant arra utalnak, hogy a fajképz6dés 1-2 millio év alatt bekovetkezik, de gyakran ennél joval kevesebb id6
is elegend6. Altalanos nézet, hogy ez elegendéen révid id6 ahhoz, hogy a taxonok tapasztalt diverzitasat
jelentdsek kiilonbségek. Szamos leszarmazasi sor elemzése alapjan sok karakter hossza idén keresztiil szinte
alig valtozik, ezt a jelenséget sztazisnak nevezziik: a karakter atlag csak fluktudl, a nagy id6léptékii atlag
valtozatlan. A sztazisokat ugyan gyors valtozassal jellemezheté idészakok szakitjak meg, de Osszességében a
karakter evolucidja lassu folyamat. Ezt a mintazatot szaggatott egyensulynak nevezziik (,,punctuated
equilibrium”, [Eldredge és Gould, 1972], 13.1. abra - Szaggatott egyensuly és 13.2. abra - Az atlag fluktuacidja
és fosszilis leletek). A karakter atlag valtozas becsiilt sebessége nagysagrendileg azonos a tipikus, egy Uj
kornyezetben tapasztalt, els6sorban szelekcionak tulajdonitott fenotipus evolucié sebességével, amelyre szamos
adat all rendelkezésre. A sztazist a modellben eredetileg genetikai kényszerekkel magyaraztak, mig a valtozast
fajképzddéssel kapcsoltak Ossze. Ez utobbi feltételezése azonban sziikségtelennek bizonyult, hiszen populacidk
adaptiv divergenciaja speciacié nélkiil is bekdvetkezhet.

13.1. abra - Szaggatott egyensuly
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Karakter atlag
N

0 2 4 6 8 10
Id6 (millio év)
Az evolucios valtozast nagy iddléptékben (esetiinkben millié évek) sztazisokra (1 és 3) és gyors valtozassal
jellemezhetd szakaszokra (2) bonthatjuk, vagyis a latszolagos egyensulyi allapotokat (sztazis) néha az 1 millié

évet ritkan meghaladd valtozasok szakitjak meg. A szaggatott egyensuly modellje magyarazatot is probal adni
erre a mintazatra.

13.2. abra - Az atlag fluktuacioja és fosszilis leletek
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(A) A karakter atlaga ndéhet, vagy csokkenhet az id6 fiiggvényében, de nagy id6léptékben valtozatlan (kék
vonal) sztazis esetén. Ha néhany fosszilia alapjan dontiink, akkor akar lasst novekedésnek vagy csokkenésnek
(piros vonal) is tlinhet. (B) Hasonléan, nem megfeleld mintazassal a sztazisok és gyors valtozas lassu
novekedésnek tlinhet (piros vonal). A nagyléptékli atlagtél vald eltérés példaul tobbezer éven keresztiil
fennnall6 egyiranyu valtozast is jelenthet (példaul iranyit6d szelekcid hatasara), ami utan a populacio visszatérhet
a korabbi allapotaba (aztan példaul a stabilizaloé szelekcid ebben az allapotban tarthatja). Ez a valtozas
konzisztens az evolicié genetikai elméletével, 0j valtozatok megjelenésével és szelekcid hatasara torténd
elterjedésével. Ez alapjan a karakter fluktuacié oka a kérnyezet fluktuacidja, az ahhoz valo folyamatos adaptacio

lehet. Azonban a sodrodas szerepe sem zarhato ki.

Sztazis. Mig a tapasztalt valtozas a mikroevolicio elméletével (elemi folyamatok, divergencia magyarazata)
konzisztens (fajképzddés nélkiil), a sztdzis magyarazatra szorul. Tobb hipotézis is sziiletett az értelmezésére. A
tradicionalis elképzelés szerint genetikai, egyedfejlodési kényszerrrel értelmezhetd, amely oka a genetikai
valtozatossag hidnya, vagy a jelent0s genetikai korrelacio. Azonban a kvantitativ karakterekkel kapcsolatos
ismereteink jelentésen boviiltek — a karakterek valtozatossiga tipikus és a tOkéletes korrelacid is ritka. Ez
alapjan valoszinisithetd, hogy a kényszerek 6nmagukban a sztazist nem magyarazzak. A leginkabb elfogadott
nézet szerint a sztazis oka egy konstans optimalis fenotipusra hatd stabilizald szelekcid (ami persze kényszer
kovetkezménye is lehet). Az ezen alapulé modellek illeszkednek legjobban a kiilonbozé adathalmazok alapjan
becsiilt ratakra, feltételezve, hogy a karakter heritabilitisa elegend6en nagy ([Estes és Arnold, 2007]). Nagy
idoléptékben a kornyezet természetesen jelentdsen megvaltozhat, mint példaul a Pleisztocén jégkorszakjai
idején, azonban a faj elterjedése a habitat megvaltozasat kovetheti (,,habitat tracking”). Igy az effektiv kdrnyezet
alapvetden valtozatlan, vagy joval kisebb mértékben valtozik, amely magyarazatot adhat a karakter atlag

bekovetkezd evolicios valtozas ritkan van hatassal a nagyléptékii evoliiciora. Ehhez az 0j valtozatnak el kell
terjednie minden populacidban, vagyis azok kornyezetében is eldnydsnek kell lennie. Azonban a legtdbb
valtozatossagot mutatd sajatossagra az elény a lokalis populacidkra vonatkozik (geografiai mozaikok). S6t, ez
esetben a géndramlas az elényds valtozat elterjedését a lokalis populacidban korlatozza, hiszen a rekombinans
utddok nem rendelkeznek az elényds sajatossagokkal. Viszont a reproduktiv izolacid megjelenése az aktualis
allapotot befagyasztja, hiszen ezzel a génaramlés lehetdsége megsziinik. Vagyis a fajképz6dés ugyan nem
sziikséges feltétele az adaptalodasnak, viszont a kialakul adaptacidkat megdrzi, fennmaradasat elésegiti (13.3.
Mindezekbdl az is kovetkezik, hogy mivel a gyors kornyezeti fluktuaciok az adaptiv valtozast lassitjak, a
nagyléptekli evolucios valtozashoz viszonylag stabil kérnyezet kell. Ez magyarazatot adhat szamos mintazatra,
példaul arra, hogy miért ritka a jelentds fenotipusos valtozas (€s a speciacio) a Pleisztocén jégkorszakok el6tti és
utani formak kozott (példaul bogarak esetén). A filogenetikai konzervativizmus és ennek egy lehetséges
magyarazata, a niche konzervativizmus egy kdzponti kérdése ma az evoluciobiologianak.

4

13.3. abra - Divergencia és speciacio
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Az 6si karakter atlagot fekete szin jelzi, a populaciot stabilizalo szelekcio tartja ebben az allapotban. A fizikai
izolaci6 megjelenésével (példaul két populdciora szakadt az Osi populacid) (1) gyors karakter divergencia
kovetkezett be (kék szin) szelekcid hatasara. A fizikai akadaly megszlinésével (2, A abra) a génaramlas hatasara
a populacidk kozotti kiillonbség gyorsan eltiinik, a populacio az dsi allapothoz tart (3, iranyité majd stabilizald
szelekcio). Ezzel ellentétben, ha a reproduktiv izolacido megjelenik a két populéacid egyedei kozott (4, B abra,
az atlag a korabbival azonos a reproduktiv izolacié nélkiili esetben (1 el6tt és 3 utan, A abra), ennek tobb
kiilonb6z6 oka lehet, példaul az 6si karakter allapotokat hordozok egyedszama lényegesen nagyobb, ezért a
fuzié nem jelent tényleges valtozast a karakter atlagban.

Gradualizmus és szaltacio. Karakterek evolicids valtozasa altalaban sok kis 1épésben, fokozatosan, atmeneti
formakon keresztiil torténik, amelyet gradualizmusnak neveziink. A populacioban megjelenik egy 1j karakter
allapot, amely a korabbi egy tipikusan kis mértékli modosulasa, és elterjed (vagyis szubsztiticio kovetkezik be)
— ha ez adaptacio, akkor az elterjedést szelekcionak tulajdonitjuk. Ez a folyamat a szaggatott egyensuly
mintazatok valtozas szakaszaival is konzisztens. Komplex adaptaciok (szdmos karakter komplexe) fokozatos
kialakulasat azonban hosszt idén keresztiil vitattdk. Az alternativ elképzelés a szaltacid, amely ugrasszerii
valtozast jelent a karakterekben'. A gradualizmus aligha kétséges azokban az esetekben, amikor a két kiillonb6z6
forma koz6tti atmeneti 1épések ismertek. Recens divergencia esetén erre koztes karakter allapotokkal rendelkezd
fossziliak sora utalhat. De ezzel magyarazzuk a természetes valtozatossag folytonossagat is, amelyet egy
alapvet6 evolucids bizonyitéknak tekintiink?. Azonban szamos esetben nincsenek atmeneti formak, kiilongsen a
nagyobb taxonok (rendek, osztalyok) kozott. Példaul nincsen olyan ma €16 emlds, amely a cetek leszarmazasi
kapcsolataira utalna az altal, hogy tulajdonsagai atmenetet képeznek a cetek (Cetacea) €s emlds testvércsoportja
(Hippopotamidae) koztt®. Atmeneti forméak hianyat fenotipus hézagnak (gap) nevezziik. Ennek kovetkeztében a
cetek egyértelmiien elkiiloniilo fenotipus osztalyt képviselnek, azonban az eredet, leszarmazasi kapcsolat nem
vilagos. Természetesen a jelenség egyik lehetséges magyarazata az, hogy a koztes allapotokkal rendelkezék mar
kihaltak (létezett, de nem talaltuk meg). Masrészrol a k6zos 6s nem biztos, hogy a koztes karakter allapottal
rendelkezett, hiszen a leszarmazasi sorokban egymastol fiiggetleniil mas jellegli valtozasok kovetkezhettek be
(13.4. &bra - Fenotipusos hézagok, animacidja). Mivel a tulajdonsagok részben egymastol fliggetleniil
evolvalédnak (mozaik evolacid), moédosulasuk egymastol fliggetlen, ezért a taxonok divergencidjara (ami
szamos karakter valtozasat jelenti) a fokozatossag lehet a jellemzd. Valdszinilleg a legtobb karakter is
gradulizmust mutat, azonban lehetnek kivételek — nagyhatastt mutaciok el6fordulhatnak, igy nincsenek atmeneti
formak.

13.4. abra - Fenotipusos hézagok

Nem keverend6 a szaggatott egyensily modelljében szerepeld valtozassal, ez utobbi teljes mértékben konzisztens a gradualizmussal. A
szaltacio eredetileg egy nagyhatasu mutacio fixalodasat jelentette.

’Egyedek hasonlosagat egy populacion beliil és populaciok kozott szamos alkalommal érintettiik (lasd 4. fejezet - Karakterek, populdciok és
fajok), de folytonos az atmenet a fajok kozotti kiilonbségekbe is (lasd gytiriifajok), hiszen a reproduktiv izolacio kialakuldsa sem egy
specialis mechanizmussal torténik (karakter divergenciaval értelmeztiik). A részleteket lasd példaul a Populacidgenetika jegyzetben.

856t fossziliak alapjan a testvércsoport sem volt vilagos, erre leginkabb a molekularis filogenetikai eredmények utalnak.

79
XMLmind XSL-FO Converter


animations/anim08.html
http://expbio.bio.u-szeged.hu/ecology/evolucio/popgen/book.html

Makroevolucid: mintazatok térben és
idGben

1do

Karakterek (alak és szin) fokozatos elkiiloniilése a végs6 allapotra vonatkozoéan kdztes allapotot mutatd formak
nélkiil. A jelenség oka az, hogy a leszarmazasi sorokban eltérd iranya valtozas kovetkezett be. Az atmeneti
forma hidnya nem mond ellent a gradualizmusnak. Futuyma (2009) alapjan.

Nagyhatasi mutaciok. Az ugrasszeri valtozas hatterében a tradicionalis elképzelés szerint nagyhatasu
mutaciok alltak. Ugyan a terminoldégia a mechanizmus megismerésével alapvetéen moédosult, de ilyen
mutacidkat ismeriink. Transzpozicid, vagy szabalyozé elemek mutacioi jelentds valtozast eredményezhetnek a
kiils6 morfologiaban, klasszikus példai a Drosophila Hox gén mutansok. Persze kulcsfontossagu gének
pleiotrép hatasaik révén a viabilitast jelentdsen csokkentik, homozigdta formaban altalaban letalisak. A
mestergének inaktivalasa alternativ egyedfejlédési utvonalat aktivalhat, ami szdmos valtozassal jarhat a
fenotipus szintjén. A fenotipus akar jelentds megvaltozasa tehat nem egy 1j, Osszetett rendszer eredetét jelenti
egy lépésben. A szabalyozas modosult, ami a korabbitdl eltérd elemek aktivalasat jelenti. Mutaciok hatasaban
tehat kiilonbségek lehetnek, nagyobb hatdasi mutaciok allhatnak példaul a Papilio fajok sokrétli mimetikus
polimorfizmuséanak hatterében is, ezek elterjedését kishatasi mutaciok elterjedése kovetheti (,,finomhangolas™).
De az axolotl forma (és faj, Ambystoma mexicanum) eredetét is egy gén megvaltozasara vezetik vissza, amely
kovetkeztében egy Osszetett egyedfejlodési titvonal lerdvidillt (pedomorfdzis). Azonban ettél még az eredeti
egyedfejlodési 0t szamos kisebb-nagyobb fenotipusos valtozast eredményezé mutacioval fokozatosan
alakulhatott ki, akar fenotipus szinten a gradualizmussal konzisztens médon.

Evoluciés ujdonsagok. Szintén egy tobb kiilonbozé értelemben hasznalt koncepcid, mind az eredetre mind az
elterjedésre vonatkozhat. Az eredettel kapcsolatos kérdésekkel foglalkozik a modern evolucidbiologia egy
alapvetd frontvonala, az evolicids fejlddésbioldgia (,,evo-devo”), amely a szerkezet (és funkcio) valtozasanak a
genetikai és egyedfejlédési mechanizmusait keresi. Az elterjedés vonatkozasaban egy klasszikus kérdés a
szelekci6 szerepe és mitkodése. Uj sajatossagok megjelenésére eddig tigy tekintettiink, ez egy tipikus és egyben
a legnyilvanvalobb eset, hogy egy meglévo forma kis mértékben modosul, ami a funkcidban is megnyilvanul,
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akdr az adott kornyezetben adaptivnak is bizonyulhat (példédul a rejtettség nd). Azonban lattunk példat
jelentdsebb moddosulasra is. Késobb elonyosnek bizonyuld sajatossdg megjelenhet egyéb folyamatok
melléktermékeként is (pl. a Pieridae fajok fehér szinének eredete). Tipikus séma lehet az &si multifunkcios
szerkezet funkcidinak szétvalasa, példaul egy duplikaciot kovetéen. Komplex (Osszetett) karakterek evolicios
valtozasa tobb karakter egylittes, korrelalt valtozasat tételezi fel, klasszikus példa a szem szerkezetének ¢s a
latas funkcidjanak eredete, evolucios 1épései. Kialakuldsa ma mar egyaltalan nem tlinik valésziniitlennek*: a
koztes formak is adaptivak lehetnek (példaul pusztan a fényérzékelés is elényds lehet) és 1 karakterek
mintazatok és mechanizmus soha nem latott részletei hatasara a fenotipus evoluciordl alkotott kép folyamatosan
modosul. Példaul tudjuk, hogy a stabilizalé szelekcid sok esetben fontos az optimalis allapot fenntartdsadban, de
hogy ez a kifejez6dés mechanizmusa szintjén mit is jelent, csak most kezdjiik érteni, hiszen a vizsgalatahoz
sziikséges modszerek és az altalanos konkluzidhoz sziikséges szamtalan adat csak rovid ideje allnak
rendelkezésre. Modularizacié (13.5. abra - Egyedfejlédési modulok), fenotipus integracid, evolvabilitds ma mar
nem csak az elméleti modellekben létez6 koncepcidk, predikcidik tesztelése intenziven zajlik a modell
szervezetekben.

13.5. abra - Egyedfejlédési modulok

F1 E2

Karakter komplex 1 Karakter komplex 2

a b C d e f g

G1 G2 G3 G4 G5 G6

Gének (G), két kiilonbozé komplexet alkoto tulajdonsagok és funkcio (F) kapcsolata. Egy komplexet egy adott
els6dleges funkcidhoz rendeliink, azonban egyéb funkcidkra is hatassal van.

Trendek. Az evoluciot ma is sokszor haladasként, fejlodésként (progress, improvement) definialjak, azonban
ez igy Oonmagaban helytelen. A fejlddést nem tekinthetjiik az evolvalédd rendszer belsé sajatossaganak és
kiilondsen nem kapcsolhatjuk Ossze céllal. Helyette inkabb trendekrdl beszéliink, amely objektiv mddon
értelmezhetd: adott iranyu eltolodast jelent idoben. A passziv trend tipikus jellemzdje, hogy a karakter érték
barmelyik iranyba valtozhat, szamos leszarmazasi sort az 6si karakter allapot jellemez. A leszarmazasi sorok
variancidja fokozatosan nd, illetve a karakter értékre van egy als6 korlat. Gyakori mintazat, példaul a neutralis
evolucid passziv trendeket eredményez. Aktiv (irnyitott) trend esetén a teljes eloszlas eltolodik, tipikusan egy
adott faktor hatasara, de iranyitd szelekcid hatasara is ezt tapasztaljuk (13.6. abra - Trendek). Az egyed
szelekcié mindkét mintazattal kompatibilis lehet. Az emlds testméret példaul passziv trendet mutat, azonban az
Equidae csaladban ez mar aktiv trend. A trendek eszkdzok az altalanos evollicios mintazatok keresésére, a végso
cél olyan jellemzok (trendek), torvényszeriiségek keresése, amelyek a biologiai evoliciora egységesen
alkalmazhatoak. Szamos ilyen elképzelés 1étezik, amely legalabbis nagy vonalakban igaz, azonban olyan nincs,
amire nem tudunk ellenpéldat felhozni és csak a biologiai rendszerek sajatossaga. Példaul a komplexitas
novekedése (a szerkezeti komplexitas tovabbi elemek beépiilésével nd, mértéke szamszeriisithetd) sok esetben
nyilvanval6 (passziv) trend, azonban a redukcio is (komplexitds csokken) szinte minden nagyobb kladban
eléfordul.

13.6. abra - Trendek

‘Pontosabban az evolucids torténet valdsziniitlen események sorozata, de ismerjiik azokat a folyamatokat, amelyekkel a valtozasrol mégis
szamot tudunk adni.
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1do

Karakter Karakter

(A) Passziv és (B) aktiv trend szamitogépes szimulacioja. Futuyma (2009) alapjan.

3. Osszefoglalas, kérdések

3.1. Osszefoglalas

A makroevolucio 1éptékét tekintve a faj szint feletti valtozast jelenti, vonatkozhat taxonokra és karakterekre. A
karakterek egy része hosszu idon keresztiil véltozatlan, vagyis a karakter atlag csak fluktual (sztazis).
A,sztazisnak tobb kiilonb6z6 oka lehet, igy példaul a stabilizalo szelekcid. A sztazist gyors valtozassal
jellemezhetd idGszakok szakithatjadk meg, azonban ezzel egyiitt is a szaggatott egyensulyt mutatd karakterek
evolucidja lasst folyamat. Csak a valtozast kiemelve ennek sebessége Osszemérheté a ma megfigyelhetd
populécid szintli valtozassal, amit az elemi folyamatokkal értelmeziink. A becsiilt fajképzdési rataval a taxon
diverzitas értelmezhetd. Taxonok eredetét fiiggetlen karakterek fokozatos valtozasara vezetjiik vissza (mozaik
evolucid). A legtobb karakter evolucidja is fokozatos (gradualizmus), azonban eléfordulhat nem folytonos
valtozas is nagyhatisu mutacioknak koszonhetéen. Uj karakterek kialakulasira tobb lehetdség ismert. Nem
ismeriink olyan sajatossagat az evolucio folyamatanak, ami a teljes éldvilagra egységes trendet mutat.

3.2. Ajanlott irodalom
A fejezetben Futuyma (2009) Evolution 22. fejezetének logikai felépitését kovettiik, a konyv 21. fejezete (szerzd

True J.R:) egy evo-devo attekint6. Magyarul 1lasd Maynard Smith és Szathmary (1997) ,,Az evolicié nagy
1épései” konyvét (Scientia kiado).

3.3. Onellenérzé kérdések

Kérdések (megoldasok, a telepitett verzio):
1. Mit értiink makroevoluci6 alatt?

a. A fajképzodés folyamatat
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b. A populécion beliili evolucios valtozast

c. Faji szint feletti evolucios valtozast

. Mit értiink gradualizmus alatt?

a. Fokozatos valtozast

b. Valtozas hianyat

c. Tulajdonsagok jelentds mértéklti modosulasat

. Mit értiink szaltaci6 alatt?

a. Fokozatos valtozast

b. Valtozas hidnyat

c. Tulajdonsagok jelentds mértékli modosulasat egy 1épésben
d. Gyors valtozast a szaggatott egyensuly modelljében

. Mit értiink filogenetikai konzervativizmus alatt?

a. Tulajdonsagok, taxonok, karakterek valtozatlansaga egy kladban
b. Egy modszer, a maximalis parszimonia el6dje

. Mit értiink trend alatt?

a. Fejlodést

b. Egyiranyu valtozast

¢. Ujdonsagok eredetét
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14. fejezet - Evolucidés modellek 1. A
modellek tipusai

1. Attekintés
1.1. Célkitlizés

A modellek fontos szerephez jutnak az evolucidbiolégidban. A matematikai modellek — analitikai és
szamitogépes modellek — segitenek megérteni példaul a kiillonbozd folyamatok hatdsat (lasd példaul a szelekcid
és drift egyiittes hatasat az elterjedésre, 4.3. abra - Szelekcio és drift, vagy a szekvencia evolicié modelljeit,
amelyek a filogenetikai becslés alapvetd elemei), vagy statisztikai modellekkel értelmezziik a megfigyeléseket,
kisérletek eredményét. Az elmélet alapjan formalizalt tradicionalis kvalitativ modellek mellett az adatokon
alapul6 kvantitativ modellek ma minden eddiginél jelentdsebb szerephez jutnak kdszonhetden az egyre novekvd
szamitasi kapacitasnak és adatbaziskban elérhet6 adatmennyiségnek. Az el6z6 fejezetekben a modellek
kifejtését keriiltiik, azonban szinte minden teriileten szerves részét képezik az érvelésnek. A kovetkez6 fejezetek
célja betekintést nyljtani néhany fontos modell tipusba, a természetes szelekciora Gsszpontositva (15. fejezet -
Evoliiciés modellek 2. Optimalizacio és 16. fejezet - Evolicios modellek 3. Jatékelméler). A fiiggelék (A.
fiiggelék - Szimuldciok R-ben) pedig attekint néhany példat egy kvantitativ jellegek valtozasanak vizsgalatara, a

cres

targyaljuk.

1.2. Tartalom

A fejezetben a modellek néhany alapvetd jellemzdjét, felosztisi szempontjat tekintjik at, amelyek a
leggyakrabban hasznalt evolucidos modellekre is relevansak. Ezek koziil néhanyat kiilon is részleteziink. E16szor
is egy modell lehet mechanisztikus vagy leir6 jellegii. Mintazatok és azok valtozasanak dinamikaja sziikségessé
teszi a tér és id6 kezelését, amelyre kiilonbozé megkozelitési modok 1éteznek. A valtozatossag egy kozponti
kérdés, modellezhetjiik egyedek vagy populacio szinten, determinisztikus és sztochasztikus modellekkel. Mivel
a lehetdségeink analitikus modszerekkel korlatozottak, ezért a szamitogépes szimulaciok szinte minden teriileten
fontos szerepiiek.

2. A modellek tipusai

Felosztasi szempontok. A modell egy eszkoz a valdosag megismerése. Példaul egy filogenetikai fa egy modell,
amely segitségével a valdodi leszarmazasi kapcsolatokat szeretnénk megismerni. A modellek tipikus alkalmazasi
teriilete hipotézisek megfogalmazasa, formalizalasa egy elmélet alapjan. Egyrészt kiindulhatunk adatokbdl, ezek
alapjan valasztunk modellt és becsiiljikk a paramétereket (inverz modellezés, statisztikai modellek®, 14.1. abra -
A modellezés folyamata). Maskor (példaul szimulaciok esetén) kivalasztjuk a modellt és a paramétereket és igy
generalunk mintdzatokat. A modellezés tobb technikai 1épést is tartalmaz, hasznalatukhoz dontéseket kell
hoznunk a megkdzelités modjara és technikai részletekre vonatkozodan. Példaul egy részleteket tartalmazo
modell (amely mondjuk a fajspecikus életmenet sajatossagokat is tartalmazza, vagyis egy realisztikus modell)
sokszor nem altalinos — minél tobb részletet tartalmaz egy rendszerre? vonatkozdan, annal kevésbé
altalanosithatunk a modell alapjan (példaul mas taxonokra). Kérdésiinktdl fiigg, hogy melyiket alkalmazzuk. Ha
a modell célja a predikcid (példaul természetvédelmi kezeléshez), akkor sziikségiink van a részletekre.
Realizmus, generalitas és precizitas (predikcios céllal) olyan alapvetd szempontok, amelyek egyszerre nem
maximalizalhatoéak. Természetesen ez a metodikai nehézségektdl fiiggetlen probléma. Példaul az okologia
egyedszam valtozast leiré elméleti analitikus modelljei (példaul a Lotka-Volterra egyenletek) csak kvalitativ
predikciokra alkalmasak, tilsagosan egyszeriiek. Analitikus modell alatt olyan modellt értiink, amely megoldéasa
matematikai modszerekkel (egyenletek megoldasa, hatarérték stb.) torténik, mig a szamitogépes modellek
esetén szamitdgépes programot futtatunk, ahol a modell formalizalasa algoritmusokkal torténik. Maskor az
egyes diszciplinak eltéré modell tipus preferencidjanak torténeti okai vannak. Példaul hagyoményosan a
statisztikai modellek statikusak de a valtozatossadgot precizen kezelik (hangsuly a mintdzaton), mig a dinamikus

'A bioldgiaban alapveté szereplick. Azonban ezek targyalasa nem célunk.
2A teljesség kedvéért rendszer alatt egymassal kolcsonhatod objektumok halmazat értjiik, ahol az objektum az elemi egység, amin méréseket
végziink. Esetiinkben legtobbszor ez az egyed, melynek kérdéses tulajdonségai a valtozok, erre vonatkoznak az adatok.
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modellek (differencial egyenletekkel) a sztochasztikus komponenst hagyjak figyelmen kiviil (hangsuly a
folyamaton). Természetesen a kettd 6tvozhetd. Technikai részletek vonatkozasaban szamos tovabbi szempont
létezik.

14.1. abra - A modellezés folyamata
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Az adatokon alapuld modellezés fobb 1épéseinek folyamatabraja, az ellipszisek a fobb logikai egységeket
szemléltetik.

Leiras és mechanizmus. Els6ként tegyiink kiilonbséget a fenomenoldgiai (mintazat leird) és a mechanisztikus
(folyamat) modellek k6zott. A fenomenologiai modell célja a jelenség, mintazat leirasa, példaul az adatok altal
hordozott informaci6é tomdritése néhany jellemzdével. A modell — ami lehet egy a valtozok kapcsolatara
vonatkoz6 Osszefiiggés, vagy egy eloszlas — kivalasztasakor célunk példaul valami hasonlé alaku fiiggvény
keresése. Példaul 50 pontparra egy egyenest illesztve két paraméterrel® jellemezziik adatainkat. Mechanisztikus
modell esetén a mintazatot generaldo folyamaton van a hangsuly, a kivalasztott Osszefliggés, eloszlas az
elméletbdl kovetkezik. Példaul linearis Osszefiiggést ekkor azért hasznalunk, mert a linearitds az elméletbdl
kovetkezik (az elébb azért hasznaltuk, mert ,,ranézésre” jo kozelitésnek tlint, nincs statisztikai evidencia az ett6l
vald eltérésre). A mechanisztikus modell ezért tobb informaciét hordoz, extrapoldlni (kovetkeztetni az
adatainkon tuli tartomanyra) is csak mechanisztikus modellel lehet.

1d6 és tér. Mivel f6 kérdésiink eleve az idobeli valtozas, modelljeink sokszor dinamikus matematikai modellek:
a fiiggd valtozénk (példaul a karakter atlag, genotipus gyakorisdga, amit értelmeziink) értéke egy adott
idopontban, ezt a rendszer allapotanak nevezziik, hatdssal van a jovObeli allapotokra. Ezzel szemben a
statisztikai modellek sokszor statikusak, a fliggd és magyarazd valtozok kapcsolata rogzitett. Dinamikus és
statisztikai modellek kombinalasa altalaban nem egyszer(i feladat, azonban adataink modellezésében fontosak.
Dinamikus modell lehet idoben folytonos vagy diszkrét (lasd példaul a Lotka-Volterra dinamika diszkrét és
folytonos verzidit R-ben), hasonléan a térbeli mintazatokhoz. Térbeli mintazat, eloszlas explicit kezelése
céljainkon tilmutat, noha meghatarozo szerepli tényez6 a folyamatok kimenetelében. A térben és id6ben
diszkrét megkdozelités egyik eszkoze lehet a sejtautomata, ahol az allapot valtozasa a kdzvetlen szomszédok
allapotanak is fliggvénye (14.2. abra - Kompeticios modellek, animacid, R kdod). A térben és idében folytonos

crr

kod, egy példa animacid), amelyek meghatarozé szerepiiek példaul a neutralis terjedés (drift) vizsgalataban.

14.2. abra - Kompeticios modellek

*[lletve az illeszkedés josaga €s a standard hibdk is kellenek, ha ezt becslésnek tekintjik.

86
XMLmind XSL-FO Converter


R/kompeticiolv.r
R/kompeticiolv2.r
animations/anim09.html
R/kompeticioca.r
R/diffuzio.r
R/diffuzio.r
animations/anim10.html

Evolucios modellek 1. A modellek
tipusai

1200

mooOmo>

1000

800
|

Denzitas
600
|

400
|

200
l

l T T | r
0 50 100 150 200
|d6

s

az animacioban, R kodja). A B faj fokozatosan elterjed. Forras: Soetaert és Herman (2009).

14.3. abra - Diszperzio
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Egydimenzids diszperzid, péda a diffuzids egyenlet alkalmazasara. Az egyedszam (N) valtozasa térben (x) és
iddben (t) diffuzioval. Forras: Soetaert és Herman (2009).

Egyed és populaci6. A modell a populaciot alkoté egyedeket kezelheti kiilon (egyedenként, diszkrét
egységenként kovetve a valtozast) vagy a populacido reprezentacidja torténhet folytonos denzitasként (pl.
biomassza, egység a populacio). Az egyedeket kiilonb6z6 szempontok alapjan sorolhatjuk csoportokba (példaul
faj, biologiai populacid, genotipus, fitnesz, kor, méret intervallum), és tekinthetjilk a csoportokat a vizsgalat
egységének. A kérdésiink vonatkozhat az egyedek tulajdonsagainak, kolcsonhatasoknak a valtozasara (egyed-
alapt, vagy Euler modell) és a tulajdonsagok alapjan létrehozott kategoridkban az egyedszam valtozasara
(populécié-alapt, vagy Lagrange modell). Az evoltciobiologidban mindketté egyforman fontos szerepii (lasd
karakter és objektum), hasonldan az egységek egyértelmii definialasahoz. A tér és id6 dinamika szempontoktol
ez fuggetlen felosztas, a sejtautomatak példaul gyakran egyed alapuak, maskor a ,sejt” egy homogénnek
tekintett (tipikusan térben tovabb nem osztott) egység (pl. 14.2. abra - Kompeticios modellek).

Determinisztikus és sztochasztikus. A valtozatossag a bioldgiai rendszerek alapvetd jellemzdje, ennek
kezelése alapjan két f6 csoportra bonthatjuk a modelleket. A determinisztikus modellek tipikusan egy (néhany)
kiragadott jellemzére, példaul a karakter atlagra (atlagos testtomeg) vagy a populacido méretére vonatkoznak, a
rendszer valtozatossagat figyelmen kiviil hagyva. Ezért egy valodi rendszerrel is csak kvalitativ modon tudjuk
Osszevetni, hiszen a modell és adatok egyezését csak korlatozott mértékben tudjuk megitélni. A kvantitativ
modellek a valtozatossagrol is szamot adnak, erre azonban a véletlen is hatdssal van. A sztochasztikus
modellekben ezt is figyelembe vessziik. A valtozatossag kezelésének egy durva modja az, hogy feltételeziink
egy adott eloszlast, példaul kvantitativ karakterek esetén ez tipikusan szdmos random faktor fliggetlen hatasara
visszavezethet6n a normalis eloszlas. Egy sztochasztikus modell akkor lesz mechanisztikus, ha a valtozatossag
forrasait is beépitjiik, példaul annak vart eloszlasaval. A véletlennek tulajdonitott (random) valtozatossag harom
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f6 tipusat kiilonithetjiik el: mérési, mintazasi hiba (tipikusan 0 varhat6 értékli normalis eloszlassal kezeljiik), a
demografiai (belsé) és a kornyezeti (kiilsd) sztochaszticitds. Ez utdbbiak, amelyeket egylittesen folyamat
variabilitasnak neveziink, hatdssal vannak a rendszer dinamikajara, ezért fontos elkiiloniteni a mérési hibatol.
Természetesen azt, hogy mit tekintiink determinisztikus vagy sztochasztikus, kiilsé vagy bels6 hatasnak mindig
a kérdésiink donti el. A természetes szelekciot a terjedés determinisztikus komponensének tekintettiik
(amennyiben a kérdéses jellegre szelekcio hat), ahol azonban a fitnesz egy varhato érték, példaul az adott
karakter allapoti egyedek varhaté utddszama, azokra az utddokra vonatkoztatva, amelyek egyszer majd
szaporodni fognak. A drift a sztochasztikus komponens, amely hatassal van a dinamikara, hiszen egy
tulajdonsagot fixalhat, divergenciat eredményezhet (14.4. abra - Diffuzios folyamat elagazassal, animacidja, R
kod, vagy szelekcio és drift egylittes hatasara lasd 4.3. abra - Szelekcio és drift, animacid, R kod).

14.4. abra - Diffuzios folyamat elagazassal
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Diffuziés modell, a diffuzidt fix paraméterii normalis eloszlasbdl vett random mintaval modellezziik. Minden
generacioban adott valdsziniiséggel bekdvetkezhet az elagazas. Forras: Revell (2011), phylotools R csomag.

Sztochasztikus szimulaciék. Modellek kifinomultsaga egy kovetkezd szempont, amely arra vonatkozik, hogy
milyen mélységben épitjiik be a koncepciot a modellbe. Az eldbbi random szamokon alapul6 difftiziés modell
(14.4. abra - Diffuzioés folyamat elagazassal) meglehetésen durva modellje a valtozasnak, Osszevetve a
matematikai elméletén alapuloval (14.3. abra - Diszperzio), ahol az 0Osszefiiggés (valtozok kapcsolata),
paraméterek (adatokbol becsiilve) a biologiai sajatossagok alapjan értelmezhetd®. De természetesen nem az

*Persze pszeudo-random szamok generalasa egy elméleti eloszlasbol sem feltétleniil trivilas, az R szamos technikai részletet elrejt el6liink.
Modelljeink R forraskodja ezért csak néhany soros. Masrészr6l a normalitds feltételezésével itt fenomenoldgiai megkdzelitésre
gondolhatnank, azonban ismert hogy a normalitas ez esetben j6 kozelités.
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Evolucios modellek 1. A modellek
tipusai

Osszetett modell a jo modell®, hiszen a cél a 1ényeg kiemelése, sokszor egy egyszerii szimulaci6 is célravezetd
lehet (1asd még A. fiiggelék - Szimuldciok R-ben). Szimulaciok esetén kivalasztjuk a modellt és a paramétereket
és igy generadlunk mintadzatokat. Példaink nagy része ilyen (persze a szdmunkra érdekes paraméter érték
tartomanyokat ismerhetjiik). A szimulaciok a nem konkrét adatokon alapuld elméleti modellek kvalitativ
predikcioi megértésének alapvetd eszkdzei. Sokszor az elméletbdl ismert Osszefliggés alapjan modellezziik az
atlag valtozasat, mig egy megfeleléen megvalasztott eloszlassal a valtozatossagot, heterogenitast, igy nyerve
betekintést a varhatd mintazatokba. Maskor egyed-alapu szimulaciokat végziink, ahol a valtozast egyedeken,
vagy jelleg csoportokon kovetjiik és random szamok alapjan dontiink (ezeket Monte Carlo szimulacioknak is
nevezik).

3. Osszefoglalas, kérdések

3.1. Osszefoglalas

A fejezetben a modellek kiilonb6zd, egymastol fiiggetlen szempontu felosztasait targyaltuk. Egy kiemelt
szempont az, hogy a modell mechanisztikus (a mintazatot generaldé mechanizmust is implementalja) vagy
pusztan fenomenologiai, leird jellegli. Mivel elsddleges célunk az evolicidos mechanizmus értelmezése, ezért
altalaban mechanisztikus modelleket alkalmaztunk. Az id6 és a tér kezelése a kovetkezd felosztasi szempont. Az
id6 tekintetében a modellek lehetnek statikusak vagy dinamikusak, a dinamikus lehet folytonos vagy diszkrét.
Modelljeink altaldban a dinamikara vonatkoztak, hiszen mar az evolucio is definicid szerint valtozast jelent.
Altalaban a populaciot homogénnek tekintetve a térbeli valtozatossagtol eltekintettiink. Figyelembe vétele
esetén kiilonbozé megkozelitési modok léteznek mind a térben folytonos €s diszkrét esetre. Az egyed- és
populécié-alapti megkdzelitési modok egyarant fontosak, a vizsgalat egységétdl fiigg melyiket valasztjuk. Az
alkalmazott modelljeink jo része sztochasztikus szimulacid. Sztochasztikus, mert a valtozatossagot is
értelmezniink kell (szemben a kvalitativ determinisztikus modellekkel).

3.2. Ajanlott irodalom
Barton és mtsai (2007) Evolution 28. online fejezete (http://evolution-textbook.org) egy altalanos bevezeté az
evoltcios modellekbe, szemléletmodja miatt is javasolt irodalom Hofbauer és Sigmund (1988) (illetve Hofbauer

és Sigmund (1998)). Soetaert és Herman (2009) gyakorlat centrikus bevezeté az 6kologiai modellekbe, mig
Bolker (2008) a statisztikai modellezésbe. A felosztasi szempontokban az utobbit kovettiik.

3.3. Onellenérzé kérdések
Kérdések (megoldasok, a telepitett verzio):
1. Mi a mechanisztikus modell?

a. Ami a mintazatot irja le

b. Ami linearis

C. Ami a mintazatot general6 folyamatot irja le
2. Mi a fenomenologiai modell?

a. Ami a mintazatot irja le

b. Ami linearis

€. Ami a mintazatot generalo folyamatot irja le
3. Mi a dinamikus modell?

a. A térben heterogén modellek

b. Ahol a rendszer jov6beli allapota korabbi allapotai fliggvénye

SIlletve adatokbdl kiindulva tesztelhetd, példaul egy ujabb valtozo, paraméter beépitése szignifikans javulast eredményez-e a modell
illeszkedésében. Persze a jobb illeszkedés nem jelent jo modellt.
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Evolucios modellek 1. A modellek
tipusai

C. Ahol diszkrét generaciokrol beszéliink, a rendszer allapota az el6z6 generacio fliggvénye
d. A statisztikai modellek

. Mit értiink egyed alapt szimulacio alatt?

a. Amikor az egyedek tulajdonsaganak valtozasat kovetjiik

b. Amikor a populéci6 atlaganak valtozasat kovetjitk

c. Amikor a korcsoport szerinti tulajdonsag eloszlas valtozasat kovetjiik

. Mi a szimulacié?

a. Egy dinamikus modell tipus

b. Egy sztochasztikus egyed-alapti modell

c. Paraméterck becslése adatok alapjan

d. Mintazatok generalasa egy adott modell alapjan
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15. fejezet - Evoluciés modellek 2.
Optimalizacio

1. Attekintés

1.1. Célkitlizés

Az optimalizaciés modszerek a fenotipus adaptiv evolucidja vizsgalatanak fontos eszkozei, az optimalis
fenotipus alatt adaptaciot értettiink. A modellek tipusait tekintve sokfélék lehetnek, dinamikusak vagy
statikusak, formalis matematikai vagy szamitogépes modellek. Az evolucids optimalizacios modszerek, amelyek
a szelekcion tul egyéb folyamatokat is beépitenek a modellbe, jelentdsége a bioldgiai evolicid vizsgalatan
tulmutat, az evolucios folyamatokon alapuld eljarasokat a mesterséges intelligencia sikerrel alkalmazza a
legkiilonb6zébb problémakra (Evolutionary Computation). A modszerekkel az optimalis fenotipust —
esetiinkben altalaban egy karakter allapot, vagy stratégia, esetleg csoport jellemzd, amely a fitneszt
maximalizalja — keressiik, annak valtozasat értelmezziik. Célunk ebbdl a koncepciobol kiindulva betekinteni az
optimalizacios modszerek alkalmazasanak logikajaba néhany gyakran hasznalt modszeren keresztiil. A
filogenetikai rekonstrukcidban az optimalizaciés moddszerekkel szélséértéket kereslink (maximalis vagy
minimalis pontszamu filogenetikai fa az dsszes lehetséges fa koziil), azonban ott ennek semmi koze a fitneszhez,
példéaul a maximalis likelihood értékii fa a torzsfa legjobb becslését jelenti.

1.2. Tartalom

Elészor az optimalis karakter allapotot jelentését értelmezziik, majd kiilon targyalunk egy gyakorlati
szempontbol is fontos megkozelitési modot, az optimum nyereségen s kdltségeken alapuld koncepcidjat. Végiil
két alapvetd modszer keriil megemlitésre, a dinamikus programozas és a genetikai algoritmus.

2. Optimalizaciés modellek

Optimalis karakter allapot. Az optimum legegyszeribb esetben egy fiiggvény szélséértéke, a modell
alkalmazasanak egy lehetséges célja a széls6értékhely meghatarozasa. Az altalunk targyalt esetekben ez a
figgvény tipikusan a fitnesz, vagy annak valamilyen komponense (példaul tulélés), illetve a gyakorlatban egy
olyan jellemz6, amirdl feltételezziik, hogy a fitnesszel korrelal (példaul a kikelt fiokak szama, fiokdk tomege),
egy vagy tobb karakter fliggvényében (15.1. abra - Optimalizacio). Ez udbbi lehet példaul egy morfologiai
sajatossag, magatartds, valamilyen életmenet jellemzd, amelyrdl feltételezziik, hogy a valtozatossaga
kozvetleniil (példaul az utdédok védelme, etetési rata) vagy kozvetve (példaul a taplalékszerzési rata, hiszen a
taplalékszerzés a tulélés feltétele) valtozatossagot eredményezhet a fitneszben. A karakter sokszor inkabb egy
reakcidnorma, vagyis a karakter allapot a kdrnyezettdl is fiigg, lehet egy viselkedési akcid sorozat, ekkor a
magyarazo6 valtozoinkat stratégidknak nevezziik. Ennek megfelelen a fitnesz maximumat eredményez6 allapot
lehet optimalis karakter allapot, optimalis stratégia, optimalis reakcionorma. Masrészt mivel a fitnesz
maximalis, ezek az allapotok definicio szerint adaptaciok. Vagyis az optimalizacios mddszerek alkalmazasanak
egy alapvetd célja az adaptaciok prediktalasa, magyarazata. Tovabba igy fliggetleniil attol, hogy az optimalis
allapotot milyen mddszerrel keressiik, feltételezziik, hogy a jelleg elterjedése hatterében a természetes szelekcid
all'. A folyamatot akar egy szimulacidban implementalva explicit modon modellezhetjiik (lasd A. fiiggelék -
Szimuldciok R-ben), de hatasat sokszor csak feltételezziik.

15.1. abra - Optimalizacio

t Egyszerlien arrdl van sz6, hogy a szélséérték helyek meghatarozasara standard modszerek vannak, fliggetleniil attél a bioldgiai
mechanizmustol, ami az adott fliggvény kapcsolatot eredményezi. Példaul ha a fiiggvény formalisan (a fitnesz fiiggése a magyarazo
valtozoktol) felirhatd, akkor a szélsGértékhely a derivaltakbol meghatarozhatd: maximumhely esetén az elsé derivalt itt nulla, a masodik
derivalt ezen a helyen vett értéke negativ.
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X4 X2

Az optimalis allapot az a karakter allapot, ahol a fitnesz fliggvény a maximalis értékét felveszi. Az abra egy
statikus modellt (esetiinkben ez az f(x) fiiggvény, ahol x a kérdéses karakter) szemléltet. Az x1 érték az
optimalis allapot (a fitnesz itt f(x1), a globalis optimum), az x2 egy lokalis optimumnak felel meg, amely szintén
érdekes lehet. A nyilak az optimalizacids algoritmusok miikodését szemléltetik.

Nyereség és koltség. A fitnesz fliggvény alakjat a biologiai sajatossagok, kiillonbozé kényszerek hatarozzak
meg, ¢és természetesen egy adott kornyezetre vonatkozik. A fitnesz azonban egy absztrakcio a kovetkezd
generacidhoz vald hozzajarulas kifejezésére, a gyakorlatban ezért sokszor célszeriibb a lehetséges Kkarakter
allapotok el6nyeit és hatranyait elkiiloniteni, amelyeket kisérletekkel becsiilni is tudunk. Egy szin mintazat
elénye lehet a nagyobb parzasi gyakorisag (a parvalasztasi preferencia alapja), azonban hatranya lehet a
feltiingség miatt a nagyobb predacios kockazat. Az Gsszes nettd nyereség, ami példaul a nyereség és a koltség
kiilonbsége a fitnesszel korrelal (15.2. abra - Nyereség és koltség). Egyes esetekben a koltség abszolut értéke is
fontos lehet.

15.2. abra - Nyereség és koltség
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Nyereség (B) és koltség (C) egy karakter fliggvényében, F1, F2, F3 és F4 a négy lehetséges karakter allapot
(fenotipus érték). F2 esetén a legnagyobb a fitnesz, mert itt a legnagyobb a nettd nyereség, vagyis a nyereség €s
a koltség kiilonbsége (szaggatott vonal), igy ennek az elterjedését varjuk. F1 és F3 esetén a nyereség a koltséget
meghaladja, igy elvileg ezek is elterjedhetnének, azonban a fitnesz F2 esetén nagyobb. Alcock (2009) alapjan.

Allapotfiiggé dinamikus modellek, a dinamikus programozas. Id6 és allapotfiiggé dontések elemzésére
bevalt eszkdz a dinamikus programozas, amelynek megoldasa egy optimalis stratégia. Ez egy olyan, példaul
viselkedési akciokra vonatkozo dontés sorozat, amely a vizsgalt id6 szakasz végén a fitneszt (a célfiiggvényt)
maximalizalja. Ennek meghatarozasahoz a vizsgalt id6szakot diszkrét periodusokra bontjuk, az egyed minden
egyes periodusban az allapota alapjan dont, vagyis fix lehetdségek koziil valaszt. Az allapota lehet példaul
taplaltsaga, a vizsgalt periodus egy honap, amelyet napokra bontunk, a dontés pedig valasztas egy nagyobb
predacids veszélyt jelentd, de tobb taplalékkal kecsegtetd habitat és egy kevésbé veszélyes, de szegényebb habit
kozott (15.3. abra - Dinamikus programozas, R kod). Példaul az éhenhalas kiiszobén allo egyed kockaztathat,
mig ha jollakott, akkor nem ezt varjuk. A modellel ez kvantitativ modon vizsgalhatd. Az optimalis stratégia
meghatarozasa dinamikus programozassal torténik, az utols6 periddustdl kiindulva idében visszafelé haladva azt
a stratégiat valasztjuk, amely a fitneszt maximalizalja. A végeredmény egy olyan stratégia halmaz, amely
megmondja barmely allapotra barmely periddusban mi az optimalis dontés. Ez felhasznalhaté egy kovetkezo
Iépésként az allapotok eloszlasanak meghatarozasara tetszéleges eloszlasbol kiindulva. A modszerrel a
kiilonboz6é jellegli dontések (predacios veszély, taplalékszerzés, reprodukcid stb.) egységes keretben
kezelhetéek. A dinamikus programozas egy hatékony optimalizacios eszkoz, szamos teriileten hasznaljak, igy
példaul szekvenciak illesztésére is.

15.3. abra - Dinamikus programozas
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A példaban az egyed 3 habitat (folt) koziil valaszthat, az abra az optimalis stratégiat mutatja az id6 (x tengely) és
a testtomeg (y tengely) fliggvényében. A célfiiggvény (fitnesz a 20 idegység végén) a szaporodasi sikert adja
meg a testtomeg fiiggvényében. Forras: Soetaert ¢s Herman (2009).

Genetikai (genetikus) algoritmus. Egy optimalizaciés moédszer, amely milkddése az evolicids valtozas
genetikai modelljein alapul, egyike a szdmos evollcios algoritmusnak. A legkiilonb6zébb keresési problémakra
alkalmazzak (lasd példaul a mellékelt R kodot), hatékony modszer. A terminologia is a genetikabol,
evoluciobiologiabol szarmazik. Alapesetben egyedek egy populacidjabdl indulunk ki, minden egyed egy
tulajdonsag halmazzal rendelkezik, amit kromoszéman kodolunk (példaul binaris formaban). Egy tulajdonsag
mutacioval valtozhat, a szaporodast, igy a kovetkezd generacid Osszetételét a karakterektol fliggd fitnesz
hatarozza meg. A fitnesz szamolasa eldre definialt modon torténik. A populaciéd kiindulasi 6sszetétele tipikusan
véletlenszerli, az eljaras 1épései (generacid): a kovetkezd generaciot alkotd egyedek kivalasztasi esélyét a
fitnesszel sulyozzuk (szaporodas), ezt koveti a tulajdonsagok valtozasa (mutacié és rekombinacid, példaul
tulajdonsag csere az egyedek kozott). Ezt ismételjiik szamos generacion keresztiil.

3. Osszefoglalas, kérdések

3.1. Osszefoglalas

Az optimalizacios modszereket felhasznalhatjuk adaptaciok elemzésére, vagyis célunk a természetes szelekcio
hatasanak az értelmezése. Kiilonb6zd kényszerek figyelembe vételével azt a stratégiat keressiik (optimalis
stratégia), amely a fitneszt (kdzvetleniil vagy kozvetve) maximalizalja. Azt varjuk, hogy természetes szelekcio
hatdséara ez a stratégia terjed el az adott kornyezetben. Természetesen feltételezziik, hogy a stratégia 6roklodik
(fenotipus evoluciés modell explicit 6roklodési és kifejez0dési mechanizmus nélkiil). Az optimum keresés
torténhet egyszerti fliggvény szélséérték meghatirozassal, dinamikus programozassal, genetikai
algoritmusokkal, de ezek mellett szaimos egyéb lehetdség 1étezik.
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3.2. Ajanlott irodalom

Az optimalizacios logika adaptiv evoluciora torténé alkalmazasa a korabban javasolt evolicios konyvek
mindegyikében megtalalhaté (példaul Futuyma (2009) Evolution), illetve részletesen targyaljak a
viselkedésokologia konyvek is. Lasd példaul Barta és mtsai. (2002) Viselkedésokologia, vagy Alcock (2009)
Animal behavior.

3.3. Onellenérzé kérdések

Kérdések (megoldasok, a telepitett verzio):
1. Mire hasznaljuk az optimalizaciés modelleket?
a. A neutralis evolicié modellezésére
b. Barmely evoltcids valtozas modellezésére
€. Az adaptiv evolucié modellezésére
2. Mi a stratégia?
a. Az a karakter allapot (reakcidnorma, dontés sorozat), amely elterjed
b. Barmely karakter allapot (reakcionorma, dontés sorozat)
C. A hatranyos (vesztes) karakter allapot (reakcionorma, dontés sorozat)
3. Melyik az optimalis karakter allapot, ha a fitnesz A:0,3 B:0,4 C:0,2
a. A
b. B
c. C
4. Mekkora a netto nyereség, ha a nyereség 5 és a koltség 3 egység
a. 2
b. 5
c. 3
d. 15
5. Mit értiink allapotfiiggd dinamikus modell alatt?
a. A dontés az allapot és az id6 fliggvénye
b. A dontés csak az allapot fliggvénye

C. A dontés csak az id6 fliggvénye
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16. fejezet - Evoluciés modellek 3.
Jatékelmeélet

1. Attekintés
1.1. Célkitlizés

A jatékelméleti modellekkel az adaptiv evoluciora, a természetes szelekcid hatasara kovetkeztetiink. Mig az
optimalizdciés modellek esetén az egyedek sajatossagait izolaltan, egy konstans kornyezetben vizsgaltuk, a
jatékban a kdrnyezet, a populacid mar nem passziv. A terjedés a kiilonb6zo stratégiaval rendelkezd egyedek
kolcsonhatasainak a fiiggvénye. Ilyen kolesonhatas példaul a kompeticio, ahol a fitnesz gyakorisagfiiggé. A
modellek a matematikai jatékok egy tipusanak bioldgiai populaciokra torténd alkalmazasai, amelyet evolucios
jatékelméletnek neveziink. A hangsuly a stratégiak dinamikajan, annak a kdlcsonhatasok gyakorisagatol valo
figgésén van és nincs feltételezett racionalitis (ellentétben a tradicionalis jatékokkal). A tulajdonsagok,

srer

jatékokkal foglalkozunk. A fejezet célja a koncepcio alapjainak tisztazasa a legegyszertibb eseten keresztiil.

1.2. Tartalom

cres

stratégidkat definidljuk. A jaték logikajat egy egyszert példa, a héja-galamb jaték illusztralja.

2. Evolucioés jatékok

Evolicios jatékok. A populdcié valtozatossagat jelentd lehetséges alternativ allapotokat stratégiaknak
nevezziik, amely barmilyen 6rokl6dé tulajdonsag lehet, amire szelekcio hathat. A jaték egy alapfeltétele, hogy
egy adott stratégiat kovetd fitnesze a populacidban aktualisan eléfordulo alternativ stratégiak gyakorisaganak is
figgvénye. Tehat a szelekcio gyakorisagfiiggd, ez a természetes szelekcid egy gyakori tipusa. Negativ (inverz)
gyakorisagfiiggés esetén, amikor egy valtozat relativ gyakorisaganak novekedésével a fitnesze csokken, a
szelekcio stabil egyensulyi polimorfizmust eredményezhet (lasd 4.2. abra - Negativ gyakorisagfiiggd szelekcio).
A jatékban az adott stratégiat kovetok fitneszének valtozasat nyereségnek (kifizetés, payoff) nevezziik. Ez a
irnak le. A nulla nyereség tehat csak azt jelenti, hogy a fitnesz a kdlcsonhatasbol adéddan nem valtozik (ha a
gyakorisag is valtozatlan). Legegyszeriibb esetben (szimmetrikus linearis jatékok) a stratégiak egymas elleni
nyeresége matrix alakban is kifejezhetd (nyereség matrix), gyakran azonban a nyereség a gyakorisig nem
linearis fiiggvénye. A jaték mogott tehat egy altalaban csak implicit modon feltételezett dinamika all, ahol az
0roklodo stratégiak gyakorisaga generaciordl generaciora valtozhat a kodlcsonhatasokra rogzitett szabalyoknak
megfelelden. A kovetkezd generdcidban a fitnesz is moddosul a gyakorisdg megvaltozasaval, kivéve

egyensulyban, ahol a kiilonb6z6 stratégiak nyeresége azonos, igy a gyakorisag sem valtozik. Ezt a dinamikat
replikator dinamikanak nevezziik, célunk a stabil egyensulyi allapotok meghatarozasa.

A stratégiak tipusai. Beszélhetiink tiszta stratégiakrol, ha a populacid egy egyede egy adott (elore rogzitett)
stratégiat kovet, és kevert stratégiakrol, ha az egyed stratégiajat a tiszta stratégiak eloszlasaval irjuk le (példaul
adott valoszinliséggel egy tiszta stratégiat kdveti). A tiszta stratégia sokszor csak elméletileg értelmezhetd.
Példaul tiszta stratégia lehet a csak him és csak ndstény utéd produkcid (az ivararany jatékban), ekkor
alapesetben az egyensulyi populacidban az ivararany 50%, ami egy kevert stratégianak felel meg — egy egyed
utodainak a fele him vagy a csak him és csak ndstény utédokat produkalok aranya 50%, a kevert stratégia
realizécioja sokszor ismeretlen.

Evoliciosan stabil stratégiak (ESS). Evoluciosan stabil stratégidnak (ESS) egy olyan stratégiat neveziink,
amit ha a populécio legtobb egyede kovet, akkor mas stratégia nem terjedhet el. Természetesen nem ujonnan
megjelent stratégiakrol van szo, hiszen ez 10j jatékot jelentene 0j szabalyokkal. A modell csak az elterjedésre
vonatkozik, és az elterjedés természetes szelekcioval torténik. Az ESS egy olyan fenotipust jelent, ami ha
egyszer megjelent a populacioban és elegendéen gyakoriva tudott valni, akkor a jelenlévo alternativak mar nem
tudjak kiszoritani. Az ESS a dinamika stabil egyensulyi allapotanak feleltetheté meg. Lehet tiszta és kevert
stratégia egyarant. Az ESS nem biztos, hogy optimalis fenotipus a fenti értelemben, hiszen nem biztos, hogy ez
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eredményezi a maximalis fitneszt — a tartds egyiittélés feltétele az azonos fitnesz. Ez esetben mar a populéciod
atlagfitnesze sem biztos, hogy maximalizalodik.

Példa: a héja-galamb jaték. A klasszikus példa a héja-galamb jaték, ahol a héja (H) és a galamb (G) a két
hiszen meg is sériilhet. Ezzel szemben a G stratégista csak pdzol, ennek most tegyiik fel, hogy nincs koltsége. A
jaték példaul alkalmas lehet egy adott forrasért folytatott vita értelmezésére (,,contest” tipusti kompeticio, két
egyed egymas ellen jatszik). Egy jobb teriilet példaul tobb utddot jelent (de ez nem jelenti azt, hogy a vesztes
nem szaporodik), a nyereség (W, pl. W(H,G) H nyeresége G ellen) ezt az eltérést fejezi ki (ami a fitnesszel
korrelal). A nyereség az adott stratégista, fenotipus varhato (atlagos) nettd nyeresége (hiszen a fitnesz is varhato
érték). A szabalyok a kovetkezdek, 6sszesen négy lehetséges kdlcsonhatast kiilonithetiink el (16.1. tablazat - A
héja - galamb jaték nyereségmatrixa):

* H a G ellen mindig nyer, nyeresége ekkor V (fitnesz ndvekmény), tegyiik fel hogy G mindig visszalép

* H a H ellen 50% eséllyel nyer (barmelyik nyerhet, nyeresége ekkor V), azonban meg is sériilhet, ennek
koltsége legyen C

G a G ellen 50% eséllyel nyer, de mivel csak p6zol, nincs koltség (barmelyik nyerhet, nyeresége ekkor V)

* G a H ellen soha nem nyer, mivel mindig visszalép

16.1. tablazat - A héja - galamb jaték nyereségmatrixa

Stratégia H G
H (V-C)/2 \%
G 0 V/2

A matrix els6 sora H atlagos nyeresége H illetve G ellenfél ellen, masodik sora ugyanez G-re. Ha a
populédcidban sok a G, akkor H elterjed, hiszen féleg ezzel talalkozik és W(H,G) = V > W(G,G) = V/2 (G
gyakori, ezért a H-H interakci6 ritka, elhanyagolhat6, csak a matrix masodik oszlopat nézziik). Ha H gyakori (a
matrix els6 oszlopa) és a kiizdelem koltsége csekély (pontosabban V > C, ekkor W(H,H) > 0), akkor a G nem
terjedhet el ebben a populacidban (hiszen W(G,H) = 0). Ekkor a H tiszta stratégia ESS. Vagyis fiiggetleniil H
gyakorsagatol, ha kiizdelem koltsége alacsony érték a nyereséghez képest, a H elterjed, G-t kiszoritja a
populéaciébol. Azonban ha sok a H és a kiizdelem koltsége jelentos (C > V), akkor viszont G terjed el, noha a
nyeresége 0 (W(G,H) = 0 > W(H,H) = (V—C)/2). Ebben az esetben kevert ESS varhat6, hiszen ha G a gyakori H
terjed el, mig ha H a gyakori G terjed el. H gyakorisaganak névekedésével egyre tobb a H-H kolcsonhatas,
vagyis a varhato nyereség csokken (negativ gyakorisagfiiggés). Létezhet egy olyan populacié Gsszetétel (kevert
stratégia), ahol mind H mind G tiszta stratégia nyeresége azonos. Ennek meghatarozasahoz legyen p a
populécidban a H relativ gyakorisaga (G ekkor 1-p). A tiszta stratégiak nyeresége ebben a populacidoban:

* W(H, pH+(1 — p)G) = p(V-C)/2+(1-p)V

* W(G, pH+(1 — p)G) = (1-p)V/2

Egyensulyban a stratégiak nyeresége azonos, W(H, pH+(1 — p)G) = W(G, pH+(1 — p)G), ami alapjan p=V/C.
Ez az ESS populacioban a H, 1-V/C pedig a G gyakorisaga. A stratégiak gyakorisaga ehhez az értekhez tart
(stabil egyensuly negativ gyakorisagfiiggd szelekcio hatasara'). Erdemes megjegyezni, hogy az ESS
populacioban a varhatdo nyereség (1-V/C)*V/2, amely kisebb, mintha kooperalnanak és minden egyed G

stratégiat jatszana (ekkor az atlagos nyereség W(G,G)=V/2). Azonban ez csak H megjelenéséig lenne stabil,
hiszen W(H,G) > W(G,Q), tehat H gyakorisaga (kezdetben biztosan) nd.

3. Osszefoglalas, kérdések

3.1. Osszefoglalas

De a stratégia 6roklodése és a dinamika nem része explicit modon a modellnek. Az ESS meghatarozasa a nyereség matrix alapjan tortént,
az hogy az ESS a dinamikéban fixpont bizonyitott.
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A jatekelméleti modellek bevezetése, az ESS koncepcioja jelentds hatassal volt az evoluciobiologia
szemléletmodjara. Jelentése vilagos: kérdésiink arra vonatkozik, hogy milyen feltételek mellett terjedhet el egy
alternativ stratégia (fenotipus, karakter allapot) a populdcidban, szorithatja ki a tobbi stratégiat vagy
eredményezhet stabil polimorfizmust. A gyakorisagfiiggé szelekcido hatasat modellezziik, azonban pusztan
fenotipus evolicios modellel, hiszen az 6roklédést explicit modon a jatékok altalaban nem tartalmazzak. Mivel
a fenotipus jellemzdk altalaban kvantitativ jellegek, ezért a tradicionalis génszintli megkozelitési mod erre nem
is lenne alkalmas®. Ennek ellenére tapasztalatok sokasaga alapjan hasznos eszkoze a természetes populaciok
vizsgalatanak is, nem csak a jelenségek kvalitativ értelmezésére hasznalhatjuk. Az ESS stratégia nem biztos
hogy a legnagyobb nyereséget ny(ijtd optimalis stratégia, ahogy ezt a héja-galamb jatékban is tapasztalhattuk. A
kooperacio elény0s lenne, azonban ez nem stabil, ezt egy masik stratégia kihasznalhatja.

3.2. Ajanlott irodalom
Az evolicids jatékok vonatkozasiban Hofbauer és Sigmund (1998) (illetve Hofbauer és Sigmund (1988))

konyvét emelném ki, de a koncepcié a korabban javasolt evolucids konyvek mindegyikében megtalalhatod
(példaul Futuyma (2009) Evolution).

3.3. Onellenérzé kérdések

Kérdések (megoldasok, a telepitett verzio):
1. Mire hasznaljuk az evolucios jatékokat?
a. Az adaptiv evolicio modellezésére
b. A neutralis evoliciéo modellezésére
c. Tulajdonsagok megjelenésének modellezésére
2. Mit jelent a stratégia nyeresége (kifizetés) az evolicids jatékban?
a. A fitneszt (vagy azzal korrelalé mérészamot)
b. A fitnesz valtozasat (vagy azzal korrelald mérészamot)
C. A populécio atlag megvaltozasanak mértékét
3. Mi az ESS?
a. A populaci6 atlagfitnesze
b. A stratégia, amelyet nem tud mas stratégia kiszoritani
c. Egy stratégia nyeresége
4. A héja (H) - galamb (G) jatékban a nyereség (V) 5 egység, a koltség (C) 2, ekkor
a. ESS a H, nyeresége 1,5
b. ESS a H, nyeresége 3
c. Kevert ESS, nyeresége 1,5
d. Kevert ESS, nyeresége 2,5
e. ESS a G, nyeresége 2,5
5. A héja (H) - galamb (G) jatékban a nyereség (V) 5 egység, a kdltség (C) 10, ekkor

a. ESS a H, nyeresége 5

2Egy-két extrém esetet kivéve nagyon Osszetett lenne a modell, igy alapvetden hasznalhatatlan. De 1éteznek az 6roklddést is figyelembe vevo
egyéb megkdzelitési modok is.
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b. ESS a H, nyeresége 2,5
c. Kevert ESS, H gyakorisaga 0,5, nyeresége 1,25
d. Kevert ESS, H gyakorisaga 0,5, nyeresége 0,5

e. ESS a G, nyeresége 2,5
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A. fuggelék - Szimulaciok R-ben

Az R egyrészt egy statisztikai és grafikai kdrnyezet masrészt egy nyelv, amely rendkiviili rugalmassagot biztosit
az elemzések kivitelezéséhez. Azonban ennek ara is van, az alapszintii elsajatitasa is kicsit tobb befektetést
igényel. Ebben szamos kiilonbozé terjedelmii és mélységli dokumentacid, bevezetd segit (statisztikai célu
hasznalatahoz lasd példaul [Reiczigel és mtsai., 2007], példdk a konyv honlapjan, vagy Solymosi Norbert
(2005) internetes jegyzete, letoltés a cran-rol). A szoftver szabadon hozzaférheté (GPL licensz, Free Software
Foundation), let6ltése: http://www.r-project.org. Feltelepitve a legalapvet6bb statisztikai és grafikai eljarasok
azonnal elérhetéek, specializaltabb problémakra ezernyi csomag (konyvtar) all rendelkezése (lasd http://cran.r-
project.org). llyen csomagok példaul az ,ape” (Analysis of Phylogenetics and Evolution) filogenetikai,
evoluciés elemzésekhez (szamos egyéb mellett, lasd Phylogenetics Task View), vagy az ,ecolMod,, (lasd
[Soetaert és Herman, 2009]) modellezéshez. Mara az dkologiai és evolucios témaji publikaciokban az R a
legtobbet hivatkozott statisztikai, adatelemzd szoftver, gyakran a kod file is hozzaférhetd. Az R kod file
szovegfile, futtatasa torténhet példaul a source parancs hasznalataval, vagy soronként, blokkonként bemasolva is
futtathatjuk. Az R telepitéséhez, kezdeti 1épésekhez, a korabbi fejezetekben hivatkozott kddok futtatdsahoz
segitséget nyljt ez a rovid vide6 (36.6 MB).

A jegyzetben talalhaté szimulacidk, animaciok, az abrak egy része, az egyszerii szamitasok egyarant R-ben
késziiltek. Az elemzés kivitelezése sokszor néhany program sorral megoldhatd, mivel kész rutinok allnak
rendelkezésre a kiilonb6z6 csomagokban® (lasd példaul a genetikai algoritmusok alkalmazasat, R kod).
Példaképpen elkészitiink egy egyszerli modellt, egy sztochasztikus szimulaciot egy kvantitativ jelleg eloszlasa
valtozasanak elemzésére. Egy kozel idealis populaciobol indulunk ki, pusztan a rekombindcidé hatasanak
szemléltetésére, majd a modellt kiilonb6z6 folyamatok, igy a szelekcid és génaramlas figyelembe vételével
boviteni fogjuk. A kod magyarazata az R file-okban talalhato.

A populacié diploid egyedekbdl all, mérete legyen generaciordl generaciora valtozatlan (jele n) és a generaciok
diszkrétek, nincs atfedés. Tételezziik fel, hogy a karakter valtozatossaga m darab egymastdl fiiggetleniil
szegregalodo polimorf lokuszra (kromoszoéma) vezethetd vissza, lokuszonként két alléllal, amelyek jele + és -.
Egy egyed karakter allapota (a fenotipus érték) legyen a + allélok szdma, vagyis a karakter allapot a 0 és 2m
kozott valtozik (2m+1 lehetséges érték). A himek és néstények tulajdonsagainak eloszlasat azonosnak tekintjiik
¢és a parvalasztas véletlenszerii a populacidban. Egy utod genotipusat minden esetben ugy hatarozzuk meg, hogy
minden egyes lokuszon véletlenszeriien kivalasztunk egy allélt az egyik, majd a masik sziilé azonos lokuszardl
(allél szegregalodas, rekombinacid). A szimulacidhoz rogziteniink kell a paramétereket (n €s m), a tobbi
szabalyt kddoljuk. Az alabbi példakban a populaciok mérete n=1000 egyed €s a lokuszok szdma m=10. Tovabba
rogziteniink kell a kezdeti allapotot is. Tegyiik fel, hogy az egyik sziild egy olyan populaciobol szarmazik, ahol
a + allél eléfordulasi valoszintisége hozzavetdleg 0,75 , mig a masik sziild szarmazzon olyan populaciobol, ahol
ez 0,25°. Az F1 populécié fenotipus érték atlagra a két sziilé atlagat varjuk, mivel a sziiloket véletlenszeriien
valogatjuk egyik illetve a masik populaciobol. Az F1 generaciotol egy sziild populacionk van. Az elsd
szimulacié eredménye nem meglepd, a karakter eloszlasa nem valtozik, csak véletlenszeri fluktuaciot
tapasztalunk (A.1. abra - Szimulacio: véletlenszerii parvalasztas, R kod).

A.1l. abra - Szimulacio: véletlenszeri parvalasztas

Viszont a kényelem koltsége az, hogy a szamitasok gyakran lasstak. De az R kod egyszerlien kombindlhaté a kiilonbozo
programnyelvekkel, példaul C koddal.

2A + allél szam binomialis eloszlasti mindkét sziild populacioban, paraméterei egyikben 2m ¢és 0,75 (fenotipus atlag igy 2m*0,75=3m/2), a
masikban 2m és 0,25 (atlag m/2). Ha m=10, az atlagok 15 és 5.
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A fels6 abra a sziilok (kék és piros) és az F1 (zold) populacio karakter eloszlasat mutatja egy szimulacioban. Az
also abran a gorbék 30 tovabbi generacio karakter eloszlasai, kék jelzi az utolsot.

Moédositsuk a modellt tigy, hogy csak a legextrémebb karakter allapotokkal rendelkezdk szaporodnak (np darab
egyed, a példaban ez a legnagyobb fenotipus értékii 30%, np=300), vagyis iranyitd szelekcid hat a jellegre. A
karakter eloszlas szelekcio hatasara gyorsan valtozik (A.2. abra - Szimulacid: iranyitd szelekcid, animacio, R
kod).

A.2. abra - Szimulacio: iranyito szelekcio
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A fels6 abra a sziilok (kék és piros) €s az F1 (z6ld) populécio karakter eloszlasat mutatja egy szimulacioban. Az
als6 abran a gorbék 5 tovabbi generacio karakter eloszlasai, kék jelzi az utolsot.

Modositsuk tovabb a modellt, nézziik meg mi a hatasa a génaramlasnak. Valtozatlanul iranyit6 szelekcio hat (de
most np=400, a populacio fels6 40 szazaléka szaporodik), azonban eldtte generacionként lecseréljiik a populacio
adott részét (nm egyed, de a populacid mérete nem valtozik) a fenotipus értéktdl fiiggetleniil (a példaban
nm=300, 30%). A forras populacio eloszlasa legyen a kisebb fenotipus atlagu, vagyis tobb hatranyos karakter
allapotu egyeddel rendelkez6 kiindulasi populdcioval azonos (az abran pirossal jelolve). A szimulalt génaramlas
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Szimulaciok R-ben

a szelekcié hatasara bekovetkezd valtozast lassitja (A.3. dbra - Szimulécio: irdnyitd szelekcid és génaramlas,
animacio, R kéd).

A.3. abra - Szimulacio: iranyito szelekcio és génaramlas
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A fels6 abra a sziilok (kék és piros) és az F1 (z6ld) populacio karakter eloszlasat mutatja egy szimulacioban. Az
als6 abran a gorbék 20 tovabbi generacio6 karakter eloszlasai, kék jelzi az utolsot.

Korébbi példaink a populéciok teljes izolacidoban eltérd iranyu szelekcid hatasara bekdvetkezd divergencidjara,
illetve a populaciok fuzidja utan bekovetkezd valtozasra is ebben a keretben késziiltek (lasd 13.3. abra -
Divergencia és speciacid, animacio, R script). A karakter allapottol fiiggd sulyozassal (wprob valtozo) egy
fitnesz fliggvényt definidlunk, a szaporodasi valoszinliség ezzel ardnyos. Az alabbi példaban a stlyozas a
karakter allapotokon definialt normalis eloszlassal torténik, amivel a stabilizald szelekciot modellezziik. Ha van
két populacionk, amelyekben mas az optimalis karakter allapot, a populacidk szelekcié hatasara gyorsan
elkiiloniilnek. Szelekcid nélkiil génaramlas hatdsara viszont hasonlova valik a karakter eloszlas a két
populacioban (A.4. abra - Szimulacio: stabilizald szelekcio és génaramlas, animacio, R script).

A.4. abra - Szimulacié: stabilizalé szelekcio és génaramlas

105
XMLmind XSL-FO Converter


animations/anim12.html
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Két populaciobdl indulunk ki, az abra ezek fenotipus atlaganak valtozasat mutatja generaciorol generaciora.
Intenziv génaramlas hatasara a két populacidé atlaga gyorsan hasonléva valik, majd mindkét populacioban
stabilizalo szelekcid hat, azonban az optimalis karakter allapot eltér. Ez hozzavetdleg allandé kiilonbséget
eredményez a populaciok kozott.

Végezetiil a kdrnyezeti hatas illusztralasa is ebben a keretben tortént, beépitve a szelekcids modellbe. Ezt
normalis eloszlassal modellezziik, az eloszlas varhato értéke a genotipus érték (lasd 7.3. abra - Kornyezeti
valtozatossag és szelekcid, animaciod, R script).
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animations/anim15.html
R/kvantisim6.r

B. fuggelék - Valaszok, megoldasok

1. fejezet megoldasai: a, ¢, a, b, b, ¢, d, c, ¢, b
2. fejezet megoldasai: ¢, b, a, b, b
3. fejezet megoldasai: b, ¢, a, ¢, b
4. fejezet megoldasai: c, d, a, c, ¢
5. fejezet megoldasai: d, ¢, b, b, a
6. fejezet megoldasai: ¢, b, b, a, ¢
7. fejezet megoldasai: a, d, ¢, ¢, ¢
8. fejezet megoldasai: c, a, c, b, d

9. fejezet megoldasai: c, a, c, a, b

10. fejezet megoldasai: ¢, a, ¢, a, b
11. fejezet megoldasai: ¢, a, b, a, d
12. fejezet megoldasai: ¢, b, b, a, a
13. fejezet megoldasai: a, b, b, a, a
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