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Liigi mõistest
On  ilmselge, et elusorganisme saab ülienamasti jaotada diskreetsetesse gruppidesse, mis üksteisest mingite tunnuste poolest eristuvad. Selliseid rühmi on hakatud nimetama liikideks, kuid liigi mõiste sedavõrd range defineerimine, et see ka teaduses kasutatav oleks, on parasjagu probleeme tekitanud. 

Bioloogia arengu alguses oli valitsev liigi tüpoloogiline kontseptsioon, kus isendeid klassifitseeriti liikideks üldise sarnasuse alusel. Liigisisest varieerumist kas ei pandud tähele või ei tahetud tähele panna. Selline lähenemine tugines kreatsionistlikule ideoloogiale - jumal lihtsalt lõi miski kindla arvu eri nägu elukaid. Selline lähenemine tekitas ka meie mõistes üsna kummalisi tulemusi, nii kirjeldas Linné isase ja emase sinikaelpardi eri liikidesse kuuluvaina, kuigi ta usutavasti teadis, et nad omavahel pardipoegi saavad.


Veidi teaduslikum, kuid ikkagi sügavama bioloogilise sisuta on liikide eristamine morfoloogilise või geneetilise varieeruvuse mittepidevuse põhjal. Ühemõõtmelisel juhul eristavad liike hiaatused - tunnuse väärtused, mida looduses ei esine või esineb muudest väärtustest palju väiksema sagedusega. Kui vaadeldakse korraga mitut (morfoloogilist) tunnust, on tegemist klastritega tunnusruumis (pilt 9-1 ronga ja varese eristamine kahe tunnuse kombinatsioni alusel). Morfoloogiline või geneetiline liigikontseptsioon on siiski paljudel juhtudel sobiv isendite praktiliseks klassifitseerimiseks.


Hoopis sisukam on arusaam nn bioloogilisest liigist, sellest edaspidi juttu just. Bioloogilise liigi moodustavad need populatsioonid (NB populatsioonid ja mitte isendid!), mille vahel kas toimub või võiks toimuda geenisiire, ehk mille isendid on vähemalt potentsiaalselt võimelised looduslikes oludes omavahel ristuma ja viljakaid järglasi saama. See ‘võiks’ on kahtlane ja vajab pikemat seletamist - võiks tähendab, et geenisiire toimuks, kui eemaldada ristumist takistavad mittebioloogilised tõkked, eelkõige on siin kõne all geograafiline kaugus. Poleks ju kuigi mõttekas vaadelda eri liigina iga üksiku meresaare siilipopulatsiooni lihtsalt sellepärast, et nende populatsioonide liikmed kunagi kokku ei saa, puhtmehhaaniliste takistuste tõttu. Kui saaksid, siis nad kindlasti isekeskis ka paljuneksid, kui need siilipopulatsioonid aga ka kokku saades geene ei vahetaks, siis alles võiks neid pidada eri liikideks. Oluline on ka tähele panna, et siin räägitakse ristumisest looduslikes oludes, laboris võib saada igasuguste veidrate elukate hübriide. Eri bioloogilistesse liikidesse kuuluvaid populatsioone eraldab ristumisbarjäär, mida põhjustavad isolatsioonimehhanismid.

Pane väga tähele, et bioloogiline liigikontseptsioon on rakendatav vaid sugulist protsessi omavatele organismidele. Elukatel, kel suguline protsess puudub ning samuti ka obligatoorsetelt iseviljastuvatel vormidel liike ülalesitatud mõttes ei ole. Seega on selliste organismide “liigid”, mida traditsioonilised taksonoomid ikkagi eristavad, üsna tinglikud ühikud ja hoopis teise sisuga, kui suguliselt paljunejate bioloogilised liigid. Mainitud taksonoomid rakendavad  siis  alternatiivseid liigikontseptsioone. Näiteks on kasutatavad eelpool nimetatud morfoloogiline või geneetiline liigikontseptsioon, aga ka ökoloogiline liigikontseptsioon (organismide rühm, kes on kohastunud ühele ökoloogilisele nišile). Siinarvaja on seisukohal, et “liiki” pole võimalik defineerida nii, et liigi kontseptsioon oleks rakendatav kõigi organismide puhul ning et samas oleks tegemist bioloogiliselt sisuka mõistega. Kui valus see ka paljudele taksonoomidele poleks, peaks leppima mõttega, et kõigil elukatel (bioloogilisi) liike pole. Sugulise protsessiga vormide puhul peaks aga püüdma sinnapoole, et taksonoomiline liik (st see üksus, millele antakse liiginimi ja millele tehakse määramistabeleid) ühtiks bioloogilise liigiga.


Pane veel tähele, et populatsioonide samasse/eri liiki kuulumine ei pruugi olla üksüheselt seotud sugulusega, ükskõik, kas räägime sugulusest fülogeneetilises või feneetilises (sarnasuse alusel klassifitseerimine, vt võrdleva meetodi loengut) mõttes. Ühe liigi eri populatsioonid võivad olla omavahel kaugemas suguluses kui üks neist populatsioonidest mingi muu liigi teatud populatsiooniga (pilt 9-2 hiire kladogramm, mis asja illustreerib). Kujuta näiteks ette läbi kogu Euraasia Hispaaniast Kaug-Idani levinud putukat A, kellel miskid isendid migreerusid kunagi Kanaari saartele ja arenesid seal omaette liigiks B. On igati tõenäone, et liigi A Hispaania populatsioonid on lähemad liigile B kui liigi A Kaug-Ida populatsioonidele, kuid viimaseid pole kuidagi võimalik erinevaks liigiks pidada, sest läbi kogu Euraasia pole mingeid ristumisbarjääre. Seega miskite DNA või misiganes muude sarnasuse analüüsidega ei saa kuidagi kindlaks teha, kas miskid populatsioonid kuuluvad samasse liiki või mitte, äärmisel juhul võib ju ristumisbarjäär olla tekitatud vaid ühe erineva alleeli poolt (et kui sinisilmsed isased ei lähe kohe mitte). Muidugi muidugi - molekulaargeneetika meetoditega võib olla võimalik kindlaks teha, kas kahe populatsiooni vahel geenisiire toimub või mitte ja sedakaudu vastata küsimusele kahe populatsiooni kuulumisest samasse liiki, aga selline analüüs pole enam üldise sarnasuse analüüs.


Bioloogilist liigikontseptsiooni võib muidugi kritiseerida. Näiteks on loomulikult olemas piirjuhud, st olukorrad, kus populatsioonidevaheline vaba ristumine on küll piiratud, kuid seda siiski esineb tähelepanuväärsel hulgal. Sellisel juhul peaks küsimuse esitama nii - kas kõnealused piiratud ulatuses geene vahetavad populatsioonid pika aja jooksul segunevad või mitte. Kui jah, on nad samast liigist, kui ei, siis eri liikidest. Sellistele vahepealsetele keerulistele olukordadele vaatamata on bioloogilise liigi kontseptsioon siiski enamikel juhtudel probleemideta rakendatav - nii on näiteks Eesti umbes 900 suurliblikaliigi puhul vaid mõned üksikud “segased” juhud, kus me ei ole kindlad, kas kaks vormi moodustavad omaette liigid või mitte. Taimedega on selliseid segaseid juhte siiski rohkem.


Bioloogilise liigikontseptsiooni rakendamine allopatrilistele ehk geograafiliselt eraldatud populatsioonidele on mõnevõrra tinglik. Nii peaksime me otsustama, kas need allopatrilised populatsioonid seguneksid, kui nad miski ime läbi kokku saaksid. Siin tuleb sageli rakendada kaudseid meetodeid - võrrelda, kas uuritavate allopatriliste populatsioonide vahel ristumisbarjääri tekitada võivad tunnused erinevad samas suurusjärgus kui eri liikidesse kuuluvate sümpatriliste populatsioonide vastavad tunnused. Liigilise samasuse küsimus selliste allopatriliste populatsioonide puhul, mis kuidagi ega kunagi kokku puutuda ei saa jääb siiski üsna elukaugeks. Seejuures ei too lõplikku selgust ka kontrollitud ristamiskatsed, kuna need ei näita siiski isendite ristumise ja seeläbi populatsiooni genofondide segunemise tõenäosust vabas looduses.

Liigiteke tähendabki kahe populatsiooni vahelise bioloogilise  ristumisbarjääri teket. Ehk siis liigiteket uurides küsime, kuidas tekib evolutsioonis olukord, et varem vabalt ristuvate populatsioonide liikmed enam omavahel sigida ei saa (muul põhjusel kui mittebioloogilise barjääri tõttu). Seevastu küsimus sellest, millal ajalooliselt üks liik teiseks muutus (näiteks, millal Homo erectus’est sai H. sapiens) ei oma sügavat bioloogilist sisu, selline vahetegemine jääb paratamatult puhtalt kokkuleppeliseks.

Ristumisbarjäärid

kahe sümpatriliselt kooseksisteeriva lähedase liigi vahel võib laias laastus jagada presügootseteks ehk viljastumiseelseteks ja postsügootseteks ehk viljastumisjärgseteks. Presügootse barjääri olemasolu tähendab, et eri liikide isendite vahelised sigimiskavatsuslikud kontaktid ei jõua viljastumiseni ehk siis sügoodi tekkeni, postsügootse barjääri olemasolul viljastamine küll toimub, kuid tekkiva sügoodi areng uueks sigimisvõimeliseks organismiks on häiritud.

Presügootsed ristumisbarjäärid
Ökoloogiline isolatsioon on põhjustatud erinevustest liikide ökoloogias ehk siis kohastumisest  erinevatele ökoloogiliste tingimustega. Näiteks ajalise isolatsiooni puhul ei saa eri liiki isendid omavahel kokku, kuna nende sugulise aktiivsuse periood ei kattu. Nii võib putukatel paaritumismisaktiivsus piirduda vaid mõne tunniga ööpäevas, see aeg võib lähiliikidel mitte kattuda. Siiski ehk tavalisem on olukord, kus liikide paaritumiskäitumine langeb eri aastaaegadele, olgu see siis putukate valmikute esinemise (lennu-) aeg või taimede õitsemise aeg. Teiseks võib isolatsioon toimida biotoobi või kasutatava ressursi vahendusel. Nii võivad monofaagsed putukad paarituda vaid toidutaimel, milline olukord võib olla piisav liikidevahelise isolatsiooni tagamiseks.


Käitumuslik isolatsioon on  loomade puhul sageli esmaselt oluline. See tähendab siis seda, et eri liikidesse kuuluvad loomad küll kohtuvad (kahe eelmise punkti puhul sugukavatsuslikult ei kohtugi), kuid omavahel ei paaritu. Seda siis sellepärast, et potentsiaalsed partnerid “ei tunne üksteist ära”. Loomadel on ju sageli nii, et partnerid vahetavad mitmesuguseid signaale, vale signaali puhul kohatud isendit potentsiaalse partnerina ei identifitseerita. Ehk teisisõnu, loomadel on arenenud specific mate recognition system (SMRS).

SMRS võib sageli olla akustilistel signaalidel põhinev (pilt 9-3) nagu paljudel putukatel ja lindudel. Sageli põhineb SMRS keemilistel signaalidel - feromoonidel, nagu tüüpiliselt putukatel ja imetajatel. Nii on isased putukad sageli üllatavalt ülitundlikud emase poolt õhku eritatava suguferomooni väga madalate kontsentratsioonide suhtes, sageli on feromooniks mitte üks aine (suhteliselt väikese molekuliga orgaaniline ühend), vaid mitme segu, segu täpne koostis on samuti sageli oluline liigikaaslase äratundmisel. Muidugi põhineb SMRS sageli nägemismeelel, mõnikord jääb selle olemus inimesele mõistatuseks, nagu mitmete Drosophila liikide puhul. Taimedele võib käitumusliku isolatsiooni analoogiks pidada kohastumust tolmlemiseks eri tolmeldajate vahendusel.


Mõnel juhul võib esineda ka mehhaaniline isolatsioon, seda siis, kui genitaalid lihtsalt kokku ei sobi ja paaritumisest lihtsalt seetõttu asja ei saa. Asja on eelkõige uuritud ja leitud putukatel, kelle genitaalid on kitiniseerunud ja seetõttu jäigad. SMRS-erinevuste ja mehhaanilise isolatsiooni vahele jääb kopuleerumiskäitumise sobimatus – ka siis, kui potentsiaalne partner ära tuntakse ja otsest mehhaanilist barjääri ei ole, võib eduka paaritumise takistuseks saada vahetult  paaritumisega seotud käitumise mittekomplementaarsus. 

Sugurakkude sobimatus (gametic incompatibility) on eriti oluline mereelukatel, kellel toimib väline viljastamine vabalt ujuvate sugurakkude vahel. Sel puhul võib rääkida sugurakkude (keemilisest) äratundmismehhanismist. Õistaimedel on sageli pärsitud tolmutera idanemine võõra liigi emakasuudmel (teises kontekstis oli asjast juttu geneetilise mitmekesisuse säilimise loengus).

Postsügootsed barjäärid

ehk miks siis juba tekkinud hübriidsest sügoodist asja ei saa. Liikidevaheliste hübriidide eluvõimetus on sage, kuid kindlasti mitte universaalne nähtus. Laias laastus võib postsügootsed barjäärid jagada kaheks: välimisteks ja sisemisteks. 

Sisemise postsügootse barjääri puhul on hübriidi eluvõimetuse põhjus puhtalt geneetiline. Muutunud geneetiline taust võib oluliselt mõjutada üksikute geenide fenotüübilisi efekte - süsteem läheb segi ning hübriid kannatab arenguhäirete all, mis võivad mõjuda halvemal juhul letaalselt. Ka hübriidide viljatus ehk steriilsus on samatüüpi üldise iseloomuga nähtus. Viljatus võib olla osaline või täielik. Viljatuse oluliseks põhjuseks on kromosoommutatsioonide või genoommutatsioonide olemasolu ühel või mõlemal vanemliikidest, mis rikuvad hübriididel ära normaalse meioosi (homoloogiliste kromosoomide konjugeerumine läheb sassi) või on siis tekkivates gameetides midagi üle või midagi puudu. 

Välimiste postsügootsete barjääride puhul arenevad hübriidid normaalselt ja on elujõulised, kuid isolatsioonibarjääri põhjustab keskkond. Ökoloogilise eluvõimetuse puhul ei leia hübriid sobivat ökoloogilist nišši - nii näiteks ei pruugi hübriid korralikult hakkama saada kummalegi vanemliigile sobivas keskkonnas. Konkreetse näitena - kahe monofaagse putukaliigi hübriid võib osutuda võimetuks kasutama kumbagi eri vanematele sobinud taimedest. Hübriidide käitumuslik steriilsus seisneb selles, et hübriidi SMRS-tunnused ja sugukäitumine on kummagi vanemliigi vahepealsed ning seetõttu ei pruugi ta leida partnerit kummagi vanemliigi seast.
Liigitekke vormid

Eristatakse allopatrilist, peripatrilist, parapatrilist ja sümpatrilist liigiteket (pilt 9-4). Seda siis vastavalt sellele, kas ühest liigist saab kaks nii, et vanemliigi populatsioon jaguneb kaheks (mitmeks) suureks (samas suurusjärgus) geograafiliselt isoleeritud osapopulatsioonideks, mis siis hakkavad evolutsiooniliselt divergeeruma (allop.), või eraldub vanempopulatsioonist väike tütarpopulatsioon (perip.). või hakkab vana liik divergeeruma olukorras, kus tütarpopulatsioonid on küll eraldatud, kuid geenisiiret esineb olulisel määral (parapatr.); või tekivad uued liigid suisa ilma geograafilise eraldatuseta (sümp.). 

Allopatriline liigiteke

käib siis nii, et populatsioon jagatakse miskite mittebioloogiliste barjääridega mitmeks, selliseks barjääriks võib kujundlikul juhul olla tühjale kohale kerkinud mäestik. Allopatrilist liigiteket võib põhimõttelisel tasemel vaadata paratamatusena ja asi on seega kvalitatiivselt igav. On ju nii, et kui populatsioon miski migratsioonibarjääriga mitmeks jagada, siis tekkinud osapopulatsioonid paratamatult divergeeruvad eri kohtades toimiva erineva valiku või lihtsalt geenitriivi tõttu ja küllap ükskord jõuab divergents nii kaugele, et osapopulatsioonide vahel geenisiire enam võimalik pole ka siis, kui liigitekkele aluse pannud mittebioloogiline barjäär eemaldataks. Keegi ei kahtle, et allopatrilist liigiteket on looduses esinenud ja usutavasti on see olnud valdav, näitena pilt Ameerika roheliste konnade kohta (pilt 9-5: konnade geograafiliselt eraldatud piirkondlikud populatsioonid on evolutsioneerunud eri liikideks, nüüdseks on nende alade piiridel tekkinud kattuvustsoonid (sekundaarsed kontakttsoonid), kus hübridiseerumist ei toimu ja mis siis tõendavadki, et eri liigid on tekkinud). Siiski on protsessi mitmed nüansid ja detailid vähem ilmsed ja uurimist väärt.


Üks oluline nüanss on selline, et kaks populatsiooni võivad divergeeruda nii kaugele, et nendevaheliste hübriidide kohasus on madal ka sellisel viisil, mille puhul ei pea eeldama, et kumbki uutest liikidest oleks läbinud vahepealse madala kohasuse staadiumi (pilt 9-6, mis seletab kahte oma geneetika poolest erinevat viisi, kuidas see realiseeruda saab). Probleem on intuitiivsel tasemel olemas - kui kahe liigi vahel on tekkinud postsügootne ristumisbarjäär ja hübriidid (“vahepealsed vormid”) on madala kuni olematu viljakusega, siis kuidas sai ühest liigist teine ilma, et vahepeal oleks “käidud” seal madala kohasusega mülkas - kui oleks, siis peaks ju eeldama, et evolutsioon on toimunud miski aeg madalama kohasuse suunas (mis pole aga loodusliku valiku teel võimalik). Aga nii siis tingimata pole - hübriidid võivad olla madala kohasusega (lihtsal juhul näiteks) geenikombinatsiooni A1B1 tõttu, mida aga kummagi osapopulatsiooni evolutsioonis pole esinenud (uuri siis pilti 9-6). Esitatud mudelis eeldatud valiku asemel võib toimunut seletada ka geenitriiviga, põhimõttelist vahet pole. Pane tähele, sellise mudeli töötamiseks on vaja eeldada epistaasi (geenide koostoimet), ehk siis eri lookuste mitteaditiivset mõju kohasusele. Selles näites tekkis hübriidide sobimatus kui kummagi populatsiooni spetsialiseerumise kõrvaltulemus, seega sobimatus kui niisugune ei olnud valiku objektiks.


Siit saab sujuvalt edasi järgmise olulise küsimuse juurde - kas ristumisbarjäär võib olla ka adaptiivse evolutsiooni tulemus? Asi muutub reaalseks siis, kui kaua aega allopatriliselt eksisteerinud populatsioonid jälle kokku saavad. Võiks ju eeldada, et kui populatsioonid on eristunud juba sel määral, et hübriidide kohasus on madal, siis sel puhul soosib valik assortatiivset paarumist (st oma liigi sees ja mitte teisega) st selliste mehhanismide evolutsioneerumist, mis alakohaste hübriidide tekke ära hoiaksid. Alternatiiv oleks, et evolutsioon läheb selles suunas, et hübriidide alakohasus väheneb ja tulemusena siis eristuma hakanud populatsioonid sulavad taas ühte, ehk siis üheks liigiks.


Olgu tähele pandud, et postsügootsed isolatsioonimehhanismid (vt eespool) ei saa kuidagi areneda adaptiivse evolutsiooni tulemusena - ei saa ju olla, et loodusliku valiku käigus kinnistub alleel, mis vähendab oma kandja elumust või viljakust! Seega on küsimus presügootsete isolatsioonimehhanismide evolutsioneerumise võimalikkuses.


Asja võib geneetiliselt modelleerida järgmiselt (kui juhtumisi ei huvita, siis järgnevasse kolme lõiku võib mitte süveneda – eksamil ei küsi) olgu lookus, milles eri populatsioonides on kinnistunud eri alleelid, A1 ja A2, ehk siis ühes eristuma hakkavas osapopulatsioonis on homosügoodid A1A1, teises A2A2. Hübriidide teket on mõtet vältida, kui heterosügoodil A1A2 on madalam kohasus. Kas võib evolutsioneeruda mehhanism, mis seda vältima hakkab? Olgu elukatel veel ka lookus B - sobiva partneri äratundmise lookus, milles on algselt kõigil alleel B0 ja kõik paaritusid rõõmsalt kõigiga. Presügootse ristumisbarjääri teket võime kirjeldada alleelide B1 ja B2 levimisega populatsioonides. Need geenid on siis sellised, et B1 alleeliga isendid paarituvad eelistatult samuti alleeli B1 kandvate isenditega ja samamoodi, B2 kandjad paarituvad omavahel. Kui siis alleel B1 kinnistub A1 alleeli kandvas populatsioonis ja B2 kinnistub alleeli A2 kandvas populatsioonis, ongi presügootne reproduktiivne isolatsioon tekkinud. B1 ja B2 peaks olema soositud loodusliku valiku poolt, kuna nende kandjate järglaskonnas pole alakohaseid heterosügoote A1A2. Küsimus siis selles, et kas alleelid B1 ja B2 saavad populatsioonis B0 arvel levida. 


Teoreetilised mudelid näitavad, et selliste valivuse alleelide kinnistumine loodusliku valiku mehhanismidega kahe osaliselt eristunud populatsiooni kooseksisteerimise alal pole tõenäone. Rekombinatsioon viib kiiresti selleni, et ka A1A1 genotüübiga isendid saavad kandma alleeli B2 ja et ka A2A2 genotüübiga isendid saavad kandma alleeli B1. Sellisel puhul hakkab valik toimima partneri valiku selektiivsust määravate alleelide vastu hoopiski (B1A2 genotüübiga isendid on siis ju valdavalt heterosügoodid, sest paarituvad A1-isenditega). Ehk teisisõnu, B1 ja B2 eelis avaldub vaid juhul, kui nende kandjad on harvemini heterosügootsed A lookuse alleelide suhtes kui B0 kandjad, lihtsad mudelid aga näitavad, et rekombinatsiooni tõttu see kaua nii ei ole. Ehk siis veelkord teisisõnu, B1 on loodusliku valiku poolt soositud vaid niikaua, kui ta esineb genoomis koos A1-ga ja moraal selles, et see seos kaob seal hübridiseeruvas populatsioonis kiiremini kui B1 kinnistuda jõuab.


B1 kinnistumisele ehk siis ristumisbarjääri tekkele aitaks kaasa, kui 1) lookuste A ja B vahel oleks tihe aheldatus (mis siis vähendaks rekombinatsiooni) ja 2) kui hübriidide kohasus oleks nii madal, et rekombinatsiooni praktiliselt poleks. Punkti 1 kohta võib öelda seda, et empiirilised tõendid ei kinnita oletust, et hübriidide madalat kohasust põhjustavad geenid ja partneri valivust põhjustavad geenid kalduksid olema aheldunud. Teise punkti kohta võib öelda omakorda seda, et kui hübriidide kohasus on algusest peale nii madal, siis tähendab see, et ristumisbarjäär tekkis juba enne tekkivate liikide sümpatrilisse seisu jõudmist.


Seega - teooria poole pealt on põhjust arvata, et ristumisbarjääri adaptiivne evolutsioon pole tõenäone. Kuid aga - loodusest võib leida näiteid, kus võib enam või vähem kindlalt arvata, et ristumisbarjäär on evolutsioneerunud. Sedatüüpi tõendeid pakub tunnusenihe (character displacement, vt nishi loengut) SMRS-s oluliste tunnuste osas, mida ikkagi siin seal leida on (ehk siis partneri äratundmise mehhanismid on lähiliikidel erinevad seal, kus need kaks värsket liiki kokku puutuvad ja sarnasemad seal, kus ei puutu). Konkreetset näidet kiilidest vt pilt 9-7 (lähiliikide tiivad on erinevamalt värvunud alal, kus nad koos elavad - usutavasti siis vältimaks “valede” paaride teket). Seega on siin teooria ja reaalsus kerges vastuolus, aeg annab arutust. Siiski siiski - ma ei näe põhjust, miks ei võiks presügootne ristumisbarjäär evolutsioneeruda loodusliku valiku teel peale seda, kui postsügootne on juba tekkinud. Need tunnusenihke näited on minu arust väga hästi just niimoodi seletatavad.

Peripatrilist liigiteket

võib vaadata allopatrilise liigitekke erijuhuna. Erijuhtu iseloomustab see, et uueks liigiks arenev populatsioon moodustab lähtepopulatsiooni suhtes pisikese laigu, mis on alguse saanud väikese arvu isendite emigratsioonist. Sellise emigratsiooniga kaasneb rajaja efekt (founder effect), mis siis on mäletamisi geneetilise triivi erijuht (vt populatsioonigeneetika loengut). Seega kaasneb pisikese tütarpopulatsiooni tekkega hulk juhuslikke geneetilisi muutusi, mis võivad evolutsiooni uutele radadele juhtida. 


Sellega seoses on paslik rääkida adaptiivse maastiku metafoorist. Ehk siis see adaptiivne maastik on vaadeldav kahe muutuja funktsioonina, mille graafikuks on pind. Püsttelg ehk kõrgus mõõdab kohasust ja kaks tasapinnalist mõõdet defineerivad kahemõõtmelise tunnusruumi (ehk siis ühel teljel on üks tunnus ja teisel teine, muidugi võib see olla ka rohkem kui kahe mõõtmeline, just niipalju kui vaja on). Populatsiooni võib vaadelda punktina sellel pinnal, mis loodusliku valiku jõul võib liikuda ainult ülespoole, st kõrgema kohasuse suunas. Seega jäävad vaid loodusliku valiku mõjul evolutsioneeruva populatsiooni poolt saavutamata adaptiivmaastiku isoleeritud tipud - sinna jõudmiseks tuleks läbida orge ehk ajuti liikuda madalama kohasuse suunas, mida loodusliku valiku jõul kuidagi teha ei saa. Ja nüüd idee - isoleeritud tipu võib vallutada pisike populatsioon geneetilise triivi läbi, sest triivi mõjul toimuv liikumine on juhuslik ja võib olla ka vastupidine loodusliku valiku poolt soositud suunale. Ehk siis naiivse näitena: oletame, et putukal on kaks varianti olla hoiatusvärvusega: kollane ja sinine, millist mõlemat värvi elukatel on kõrge kohasus (kaks tippu adaptiivsel maastikul). Oletame veel, et see värvus on polügeenne tunnus ja värvuse evolutsioon saab olla vaid järkjärguline. Kollane putukas ei saaks sel juhul evolutsioneeruda siniseks putukaks, kuna vahepeal peaks olema roheline - roheline aga pole hoiatusvärvus ja sellise putuka kohasus on madal. Geenitriivi läbi saab aga rohelisi putukaid tekkida, ja kui nad juba tekkinud on, saab edasine evolutsioon minna kas sinise või kollase poole - seega saab triivi abil kollastest siniseid ja vastupidi.


Lihtsaim geneetiline mudel, mis asja kvalitatiivselt kirjeldab, on ühe alleeli asendumine teisega olukorras, kus heterosügoodi kohasus on madal. Triivi kaasabil on see võimalik, suures populatsioonis aga mitte. Kui lookuste vahel on tugevad epistaatilised koosmõjud, võiks ühe alleeli fikseerumine kaasa tuua nn geneetilise keskkonna muutumise teiste geenide jaoks ja seega vallandada geneetiliste muutuste laviini, mis muuhulgas tooks kaasa ka ristumisbarjääri tekke. Ehk siis veelkord - pisikeses populatsioonis võib kergesti toimuda mitmeid juhuslikke geneetilisi muutusi, aga need juhuslikud muutused võivad endaga kaasa tuua rea teisi geneetilisi muutusi, mis enam pole juhuslikud - need muutused toimuvad juba loodusliku valiku teel, sest juhuslikud muutused ühes lookuses muudavad optimumi teise lookuse jaoks. Sellise “geneetilise revolutsiooni” käigus paljud osapopulatsioonid kindlasti surevad välja, mõned võivad aga püsima jääda ja uuele liigile aluse panna, neid siis näemegi.


Selline pilt on tavaline, et emapopulatsioonist eraldunud väikesed perifeersed populatsioonid on saavutanud kõrge geneetilise diferentseerituse astme ja mõnikord on nad ilmselgelt ka ristumisbarjääri tekitanud. Näitena kasvõi Kanaari saartel elavad Euroopa liblikate tütarliigid ja linnunäide vt pilt 9-8 (Okeaania eri saartel on linnud eri värvi ja sugude värvuserinevused eripidised jne. - imelik oleks mõelda, et see on loodusliku valiku tagajärg - pigem ikka asi juhuslik ehk triivil põhinev). Siiski pole emapopulatsioonist erinevate tütarpopulatsioonide olemasolu iseeneselt veel piisavaks tõendiks triivi tähtsusest liigitekkel, sageli võivad perifeersetes oludes ka keskkonnatingimused niipalju erineda, et perifeersetele populatsioonidele rakendub põhipopulatsioonist erinev looduslik valik. Triivi olulisuse kasuks annaks tõendeid populatsioonide kõrge homosügootsuse aste ja suured erinevused emapopulatsioonist ka selektiivselt neutraalsete tunnuste osas. Mõnikord on seda leitud, mõnikord mitte. Kärbestega on tehtud ka katseid, kus geneetilise pudelikaela läbinud populatsioonides on täheldatud mõningase ristumisbarjääri teket (siiski muidugi mitte veel pärus uusi liike) - st peripatrilise liigitekke läbimängimine on andnud seda stsenaariumi toetavaid tulemusi. 

Parapatriline liigiteke

kujutab endast allopatrilise ja sümpatrilise liigitekke vahepealset vormi, kus reproduktiivne isolatsioon areneb välja kahe (tüüpilisel juhul servapidi kokku puutuva) populatsiooni vahel, mis küll vahetavad geene, kuid mitte vabalt. Sellise liigitekke mudelid jaotuvad kaheks (olgugi, et reaalsetes situatsioonides võib nende kahe eristamine keerukas).
Ökokliini mudel – üks liik asustab varieeruvate keskkonnatingimustega ala, milles alampopulatsioonid kohastuvad lokaalsete tingimustega ning nende omavahelised hübriidid osutuvad alakohastunuteks, kuna oleksid kohastunud kummagi vanempopulatsiooni elutingimuste vahepealsete tingimustega (selliseid tingimusi on aga kas väga vähe või pole üldse). 
Teise võimalusena toimub liigi levila äärealal sealse osapopulatsiooni järkjärguline kohastumine  üha ekstreemsemate tingimustega. Tagajärjeks on  uute tunnuste kujunemine ning leviala edasine laiendamine, mis võib viia liigitekkeni („stepping stone“ speciation). 

Parapatrilise liigitekke tõestuseks loetakse nn ringliike. Näiteks tervet Holarktist asustab rida (hõbe)kajaka liikidena või alamliikidena käsitletavaid populatsioone, mis siiski naabruses paiknevate populatsioonidega suuremal või vähemal määral hübridiseeruvad. Selle peaaegu pideva varieeruvuse kummaski otsas paiknevad ja tunnuste varieeruvuse äärmusi esindavad hõbekajakas ja tõmmukajakas on aga saanud teiselpool maakera taas kokku, kuid nüüd on nad niivõrd erinevad, et omavahel  ei ristu. Siiski on leitud, et hõbe- ja tõmmukajaka vahel toimub  minimaalne geenisiire läbi kolmandate  lähisugulastega ristumise 
Sümpatriline liigiteke

tähendab liigiteket ilma bioloogiavälise barjäärita tekkivate liikide vahel (vt uuesti pilt 9-4). Teisisõnu, sümpatrilise liigitekke korral on see puhtalt bioloogiline mehhanism, mis populatsioonide divergeerumise alguse paneb ja selle ka lõpuni viib. Tekkivate liikide isendid pole eraldatud, nad elavad kogu selle liikide tekkimise ajal üheskoos ja läbisegi. Sümpatrilise liigitekke võimalikkus on üks evolutsioonibioloogia palju vaieldud ja ehk ka põnevamaid probleeme. Nii aastatel umbes 1960-1990 on arvamused kaldunud sinnapoole, et sümpatriline liigiteke on võimalik vaid erandjuhtudel kui üldse ning pole evolutsioonis suurt osa mänginud. Viimasemal ajal (1990 aastatest) on sümpatriline liigiteke jälle “moodi läinud”, on arendatud protsessi võimalikkust kinnitavaid mudeleid ja loodusest usinasti tõendeid otsitud.


Sümpatriline liigiteke toimuks siis põhimõtteliselt nii, et populatsiooni üks osa kohastub kasutama ühte tüüpi ressurssi, teine osa teist tüüpi ressurssi ja seda siis ühisel territooriumil. Edasi, ühte ressurssi kasutava subpopulatsiooni isendid hakkavad eelistatult isekeskis sigima, seda näiteks seetõttu, et subpopulatsioonide vahelised hübriidid ei oleks korralikult kohastunud kummagi ressursitüübi kasutamiseks. Selline protsess viib siis kõnealuste osapopulatsioonide järkjärgulisele geneetilisele eristumisele.


Miks siis arvatakse või arvati, et sümpatriline liigiteke pole tõenäone? Toda siis tollepärast, et ülalkirjeldatud tüüpi sümpatriline liigiteke eeldab geneetilise seose olemasolu ressursi kasutuse ja partneri eelistuse vahel. Ehk näiteks porgandit söövad hiired peaksid lisaks porgandi söömist põhjustavatele geenidele omama ka porgandihiirte eelistust kodeerivaid geene, rediseid sööv subpopulatsioon siis sama teiselt poolt (ehk peaks toimuma assortatiivne paarumine vastandina juhuslikule ehk panmiktilisele). Pole tõenäone, et ressursieelistus ja partneri eelistus oleksid määratud samade geenide poolt, seega peavad porgandihiirte genotüübis olema esindatud mõlemat tüüpi (st ressursikasutust ja partnerieelistust määravad) geenid sõltumatult. Asja uba on aga see, et rekombinatsiooni käigus satuvad porgandi söömist kodeerivad geenid ruttu kokku redisehiirte eelistamise geenidega, subpopulatsioonid hakkavad kiiresti segunema ja miskeid püsivaid ristumisbarjääre tekkida ei saa. Olukord on analoogiline eelpool käsitletud adaptiivse ristumisbarjääri tekke mudeliga.


Siiski, lootust on rohkem, kui paaritumiseelistus on ka mittegeneetiliselt seotud ressursieelistusega. Selline olukord tuleb tüüpiliselt ette monofaagsete herbivoorsete putukate puhul, kus eri sugupooled saavad kokku ja paarituvad just toidutaimel. Siiski on biotoobiga seotud partnerivalikust näiteid näiteks ka tigude ja kalade kohta.


Aga aga - väga viimasel ajal (1999) on ilmunud teoreetilisi töid (keda ei huvita võib sellesse lõiku mitte süveneda), kus on näidatud, et sümpatriline liigiteke on siiski võimalik ka ilma eelnevalt olemas olnud seoseta ressursitüübi ja paarumiseelistuse vahel, st partnerieelistus ja ressursi kasutus ei pruugi olla olnud seotud ei ökoloogiliselt ega geneetiliselt. Seda sedakaudu, et nõrk geneetiline korrelatsioon (näiteks tasakaalustamata ahelduse tõttu) võib tekkida geneetilise triivi teel ja kui ta on tekkinud, hakkab valik ise seda korrelatsiooni süvendama. Ehk siis evolutsioon loodusliku valiku teel ise võib soodustada geneetilise korrelatsiooni süvenemist ressursitüübi eelistust määravate geenide ja partnerivaliku geenide vahel, see ei pea eelnevalt olemas olema. Kui selline geneetiline korrelatsioon tasakaalustamata ahelduse teel tekib, võib senine liik bioloogiliselt realistlike eelduste korral kaheks jaguneda, ehk võib siis reproduktiivne isolatsioon tekkida. Mudel eeldab, et see ökoloogiline tunnus, millele lõhestav valik mõjub, on määratud paljude lookuste poolt (ehk on siis polügeenne ehk kvantitatiivne tunnus). Varasemad, sümpatrilise liigitekke suhtes skeptilised mudelid eeldasid ühte lookust, mis võibki olla üheks erinevate järelduste põhjuseks.


Aga idee igal juhul: sümpatriliseks liigitekkeks on kindlasti vaja kahte asja - erinevusi ressursikasutuses ja assortatiivset paarumist (valivat, mittejuhuslikku, st sarnane sarnasega). Usutakse, et ühest ei piisa - st süsteemis, kus sümpatriline liigiteke on võimalik, peab olema kaks (või rohkem) erinevat ressurssi, millest igaühele siis osa populatsioonist spetsialiseerub ja lisaks ka miski, mis tagab selle, et sarnase ressursikasutusega isendid sigiksid eelistatult omavahel. Ühest ei piisa - st spetsialiseerumine eri ressurssidele ilma assortatiivse paarumiseta ei vii sümpatrilisele liigitekkele nii nagu ei vii sinna ka assortatiivne paarumine ilma erineva ressursikasutuseta.


Sümpatrilise liigitekke üks  ehk kõige uuritumaid näiteid on kärbse Rhagoletis pomonella populatsioonide divergeerumine Põhja-Ameerikas. Lugu lühidalt selline, et liik elas looduslikult viirpuu viljades. Siis toodi aga piirkonda sisse miski õunapuu ja osa kärbestest spetsialiseerus ümber kasutama õunapuu vilju, esimene tähelepanek 1860. Tänaseks on õunapuu ja viirpuu kärbeste populatsioonid selgelt eristunud nii geneetiliselt kui ka käitumuslikult, ka on erinev fenoloogia - õunapuul toituvate kärbeste valmikute lennuaeg on kolm nädalat varem, vastavalt toidutaime fenoloogiale. Geenisiire nende populatsioonide vahel ilmsestigi veel toimub, kuigi see on oluliselt väiksem kui täieliku panmiksia puhul eeldaks. Siin on tegemist just sellise juhuga, kus partneri valik on otseselt seotud ressursi valikuga – kärbsed paarituvad oma toidutaimel. Lähiliikide levikupilt viitab sellele, et sümpatrilist liigiteket on rühmas varemgi toimunud, seevastu sama perekonna teises liigirühmas, kus toidutaime vahetust pole esinenud, viitab liikide levikupilt allopatrilisele liigitekkele (pilt 9-9) - et see paaritumine toidutaimel võib tõesti oluline olla. Siiski siiski, uusimad  uuringud väidavad,  et osa õunapuu viljadele spetsialiseerunud kärbestele omaseid alleele kujunesid välja kärbse lõunapoolses osapopulatsioonis juba enne, kui õunapuu piirkonda saabus. Õunapuu introdutseerimise järel spetsialiseerus see lõunapoolne osapopulatsioon õunale, kuna see valmis varem ning sobis fenoloogiliselt soojema piirkonna osapopulatsioonile. Ehk mängus oli tõenäoliselt ka kas allo- või parapatrilise  liigitekke mehhanisme. Asi pole ikka veel lõpuni selge. 

Teine süsteem, kus usutakse sümpatrilise liigiteke toimumist, on Ida-Aafrika järvede kirevahvenlased (Cichlidae). Rühm on väga liigirohke ja üllatus-üllatus, ühes järves (ka üsna väikestes, kus populatsioonide allopatrilisus poleks nagu mõeldavki) elavad liigid kalduvad moodustama monofüleetilisi rühmi, mis selgelt viitab sümpatrilisele liigitekkele seal kohapeal. Ökoloogiline tunnus, millele lõhestav valik arvatavasti toimib, on eelkõige toiduobjektide iseloom. Miskile toidule spetsialiseerumine põhjustab siis vastavalt morfoloogiat ja biotoobieelistust.


Näiteid on veelgi, nii usutakse, et kaheks eri liigiks on jagunemas karbi Littorina saxatilis populatsioon Vahemere rannikumeres, seal on populatsioonid diferentseerumas vastavalt sügavusele.


Vaatamata üsna veenvate näidete kogunemisele selle protsessi võimalikkuse kohta ollakse muidugi kaugel sellest, et osata midagi asjalikku arvata sümpatrilise liigitekke suhtelisest tähtsusest elu ajaloos. On siiski arvatud, et näiteks ookeaniliikide puhul on rangelt allopatriline liigiteke üsna vähetõenäone, sest maailmameres pole suurt võimalust levikubarjääride tekkeks - nii näiteks olevat isegi Lõuna- ja Põhjapoolust ümbritsevate külmmerede ainuraksete vahel leitud geenisiiret, kuidagimoodi on see toimunud läbi neile elukõlbmatute troopiliste merede.

Liigiteke polüploidia tekke kaudu

on muidugi ka sümpatriline liigiteke, kuid sedavõrd eriline juht, et seda pole eelpoolses arutluses käsitletud. Nii võib uus liik tekkida põhimõtteliselt suisa ühe põlvkonna jooksul ehk “pauguga” kui isendi kromosoomistik (kahe)kordistub. Selline polüploid osutub tavaliselt diploidsest lähteliigist ristumisbarjääriga eraldatuks, sest triploidsed järglased pole enamasti viljakad (meioos häiritud). Kui aga tekkinud tetraploid juhtub endataolise partneri leidma (kasvõi oma vegetatiivse järglase!), siis võib ta hõlpsasti uuele liigile aluse panna. Viljakad polüploidid on tavaliselt liikidevahelised hübriidid - seda seetõttu, et kui ühe liigi kromosoomistikke mitmekordistada, siis võib meioos väga segi minna (kromosoomid hakkavad neljakaupa konjugeeruma). Aga pane tähele, et liigiteket polüploidia kaudu tuntakse peaaegu eranditult (miskid konnad ja kalad olevat) vaid taimedel (ja seejuures mitte vähe), miskil põhjusel on loomadel üldse polüploidide eluvõimelisusega halvasti. 


Samamoodi, taimedel võib esineda ka sellist liigiteket, kus uus liik tekib hübridiseerumise tagajärjel ilma polüploidiseerumiseta (pilt 9-10, tuttavam näide on oblika perekond, kus asjalood sedasi olevat). Huvilised võivad vaadata pilti 9-11 sellise asja mehhansimide kohta kromosoomide tasemel. Jällegi, loomadel on vaid üksikjuhte, kus võib hübridogeenset liigiteket kahtlustada.
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