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1. Bevezetés

A dolgozat azt az ugy Okologiai, mint evolicios szempontbol centralis kér-
dést vizsgalja meg elvi szinten, hogyan létezhet egyszerre versengés és
egyiittélés, természetes szelekcid és biolodgiai diverzitds. Ennek keretében
formalizalja-pontositja azt a képet, amely szerint a hasonld entitasok ko-
zOtt1 viszonyt a verseny dominélja, mig az elegenden kiillonbozGek kézotti

kompeticio legyengiilhet annyira, hogy egyiittélésiik lehet&vé valjék.

1.1. Hattér: az adaptiv dinamika

A dolgozat hattere az adaptiv dinamika (AD) teriiletén végzett munkam.
Az adaptiv dinamika a folytonos 6roklsdé jellegek (stratégiak) gyakorisag-
fiiged szelekciojanak altalanos elmélete az aszexualis reprodukcio szintjén.
Az elmélet szerint a folytonos evolicié a novekvs fitnesz iranyaba halad
mindaddig, amig el nem ér egy ,szingularis” pontba, ahol a fitnesz gradiense
eltiinik. Megadtuk a lehetséges szingularis pontok altalanos osztalyozasat.
A szingularis pontba konvergal6 populacidval két dolog torténhet. Ha a
szingularitas egy fitnesz maximum, akkor az evolicidja ezen a ponton leall
(ESS), ha viszont egy fitnesz minimum, akkor evolicios elagazas kovetkezik
be.

Az egyik tarsszerzGje voltam annak a két alapcikknek (Geritz & mtsi.,
1997, 1998), amelyek ezeket az eredményeket lefektették, és amelyek azota
egyiitt 234 hivatkozast kaptak. Id6kézben az adaptiv dinamika metodolo-
gidja széles korben ismertté és hasznaltta valt.

Az AD legfontosabb biologiai alkalmazasa az adaptiv speciacio elmé-
lete. E koncepcid szerint az aszexualis modellekben megtalalhaté evola-
cios eladgazas a magasabbrendtek specidciojanak minimalmodellje. Szamos
tanulmany vizsgélta annak a lehet&ségét, hogy az eldgazési pont fitnesz
minimumaban szelekcié folyhat a reproduktiv izolacioé kialakulasara, azaz
a sz6 igazi értelmében vett fajkeletkezésre.

Az adaptiv dinamika csapatmunkajan beliil is, attol viszonylagosan fiig-
getleniil is, a sajat hozzajarulasom a populacio-regulacio szerkezetének elvi

vizsgalata gy okologiai, mint evoliciés szempontbol.
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1.2. A populacié-regulacié fontossaga

Az adaptiv dinamika elméletnek inherens része az a megkeriilhetetlen gon-
dolat, hogy egy tartosan létez6 valtozat, faj 1étszama hosszi tavon se nem
ng, se nem csokken, azaz — egy meghatarozott idgskidlan — egyensilyban
van. Az AD eredményeihez vezetd legegyszertibb Gt ennek posztulalasa, és
annak vizsgalata, hogy egy ,muténs” stratégia az egyensulyban 1év6 ,rezi-
denssel” szemben képes-e terjedni. Ily modon az evolicios probléma elabsz-
trah&lhato az egyensulyt beallitdé regulacié populaciddinamikai-ckologiai
kérdésétsl. Ez a kolesonds elterjedés” tanulméanyozasan alapulé AD azon-
ban hozza van kdtve olyan leegyszeriisité feltevésekhez — mint hogy egy-
szerre csak egyetlen mutans lehessen jelen — ami a dolog lényegéhez nem
tartozik hozza.

Az intuitiven egyszertibb és mélyebb, de matematikailag nehezebb it
az, ha az AD eredményeit az egyensily posztulalédsa helyett az altalanosan
tekintett, s a regulacios visszacsatolast is tartalmazo, populaciédinamika
kovetkezményeként allitjuk el6. Ekkor az egyetlen, s mar megkeriilhetetle-
niil lényeges feltevés az, hogy az evolucio kis lépésekben, folytonosan halad
egy folytonos allapottérben.

Masrészrol, e visszacsatolas altalanos vizsgalata elvezet a tarsuldsokolo-
gia alapkérdésének, az egyiittélés lehetGségének vizsgalatahoz. Egyiittélni
akkor lehet, ha van olyan visszacsatolas, amely ezt az egyiittélést fenn-
tartja. Ez pedig csak akkor lehetséges, ha a fajok kozott niche-szegregécio
van a sz6 elegenden altalanos értelmében.

Az egyarant a populaciédinamikara, populacioreguléciora visszavezetett
okologia és evolicio egy olyan egységes képre vezet, amely biologiailag tobb
mint plauzibilis ugyan, de amely a matematikai leirasban e nélkiil nem jele-
nik meg: diverzitashoz vezet6 evolucio a diverzitast lehet6vé tévs dkologian
alapul. Ez a kapcsolat teszi az adaptiv specidcio elméletét természetessé és

kézenfekvivé.
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2. Uj tudomanyos eredmények

I. Okologia: a korlatozott hasonlosag és a niche elmélete

Bevezettem a reguldlo tényezék altalanos tarsulasokologiai fogalmét. E
tényezGk lehetnek véges sokan, vagy alkothatnak folytonos sokasagot. A
populéaciok és a regulalo faktorok kozotti kétiranya kapcsolat erdsségét az
impakt- és szenzitivitas-vektorok (a folytonos esetben: fiiggvények) jellem-
zik. Ebben a kontextusban, a tarsulas egyensilyi feltételébdl kiindulva,

altaldnosan bebizonyitottam a korlatozott hasonlésig kovetkezs elvét:

e Az a paramétertartomany, amely lehetévé teszi populaciok egy tar-
suldasdnak egyiittélését csokkenden nullahoz tart, ha a populacidknak

akar az impakt- akar a szenzitivitds-niche-e hasonlova valik.

e A niche-ek elegendd kiilonbozGségét a megfelel§ vektorok altal kife-
szitett paralellepipedon térfogataval kell mérni. Algebrailag ez a vek-
torok antiszimmetrizalt tenzorszorzatdnak normaja. Két populacio
esetén a kiilonbozdségi kovetelmény a niche-ek korlatozott atfedésére
redukalodik.

A niche-tér azonosithato a regulalo tényezék halmazaval, s igy az lehet
diszkrét is, folytonos is. A mondottak értelmében az egyiittélés feltétele
a populaciok niche-térbeli elkiiloniilése, a niche-szegregacio. Mivel a kii-
16nb6z6 helyen, kiilonbo6z 6kologiai koriilmények kozott talalhato regulalod
tényezGket kiillonbozGeknek kell tekinteni, a niche-szegregacio jelenthet akar
funkcionalis-, akar habitat-szegregaciot.

Ily modon egységes keretbe foglaltam a kompetitiv kizaras diszkrét kon-
cepciojat a korlatozott hasonlosidg elvével és vilagos matematikai alapra

helyeztem a niche elméletét.

II. Evolicié: az adaptiv dinamika populaciédinamikai alapjai

A populaciédinamika és a folytonos evolicié dinamikajanak viszonyat ha-
sonl6 populaciok egyiittes dinamikajanak tanulmanyozasan keresztiil vizs-

galtam.
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A hasonlosagbhol adodo kis fitnesz-kiilonbségek kiovetkeztében a popu-
laciok relativ dinamikija lasst az aggregdlt dinamikdhoz képest. Az idG-
skalak szétvalasa miatt a két dinamika szeparaltan vizsgalhatova valik. A
relativ dinamika leegyszertisodik, tulajdonsagai egy a stratégiakiilonbségek
szerinti Taylor sorfejtésbdl kaphatoak meg.

Altalanosan megmutattam, hogy tetszéleges szami hasonlo stratégia re-
lativ dinamikajat teljesen meghatarozza az adaptiv dinamika s, (y) — egyet-
len rezidensre vonatkozé — invazios fitnesz-fliggvénye. Ennek kovetkezté-
ben az adaptiv dinamikanak a kolcsonos elterjedés vizsgalatara alapozott
eredményei altalanosak és nem alapulnak mason, mint a stratégiak hason-
losagan, azaz a kis lépésekben folyo evolucio feltevésén.

A stratégiatér nem-szingularis pontjainal, ahol a fitnesz-gradies nulla-
t0l kiilonb6z6, ott a relativ dinamikat a sorfejtés linearis tagja dominalja,
amely fliggetlen a relativ létszamoktol. A direkcionéalis evolicié tehat 1é-
nyegében gyakorisagfiiggetlen. A szingularis pontoknal az els6rendd tag
eltiinik. A relativ dinamikat a masodrendii tag szabja meg, amely a relativ
létszamoktol linearisan fiigg. Itt tehat mar jelen van a gyakorisdgfiiggés
de egy megszoritott értelemben: a szingularis pontok kis kornyezetében
barmely modell egyenérétki egy Lotka-Volterra modellel.

Elemzésiink a korabbiaknal adltalanosabban megalapozza az adaptiv di-
namika evolicios képét: a fejlédés alapvet&en direkcionalis, a szingularis
pontoknal elagazasok lehetségesek. A esetleges kihalasoktol eltekintve, to-
vabbi komplikaciok az aszexudlis folytonos evolucioban nincsenek. Ezzel
megmutattuk, hogy az élovilag diverzifikalodasara vezeté darwini evoltcio

a populéciodinamika természetes matematikai kvetkezménye.

ITI. Modellvizsgalat: adaptiv dinamika két foltban

Megvizsgaltam a két foltbol &ll6 kornyezetben zajld evolicié adaptiv di-
namikajat. A fenotipus-valtozo optimalis értéke a két foltban kiilonbozo.
Az evolicios végéallapot vagy két specialista egyiittélése, vagy pedig egy
koztes, generalista valtozat egyeduralma. Részletesen elemeztem a modell
adaptiv dinamikajanak bifurkicios mintazatat a két relevans paraméter, a

foltok kozotti kiilonbség és a migracios rata fiiggvényében.
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A generalista gy6zelmére akkor szamithatunk, ha a foltok kozotti kii-
16nbség nem til nagy, a koztiik valé migracioé viszont jelentGs. Akar a mig-
racio csokkenése, akar pedig a folt-kiilonbség névekedése evolucios elagazast
okozhat. E két bifurkicios atmenetet gy tekinthetjiik, mint az adaptiv
allopatrikus illetve adaptiv parapatrikus fajképz&dés aszexudlis prototipu-
sait.

Modszertani szempontbol a modell példa az altalanos koncepciok he-
terogén kornyezetben, illetve heterogén populaciokra valé alkalmazhato-
evolucios elagazas léte azt demonstralja, hogy az adaptiv speciacio leheto-

ségét nincs ok a szimpatrikus esetre korlatozni.

IV. Modellvizsgalat: parabolikus replikdtorok adaptiv
dinamikaja

A parabolikus replikatorok olyan 6nmasolé szekvenciak, amelyek noveke-
dését a termék-gatlas lassitja. Mivel ily moédon a ritka szekvencia elényben
van, a kiilonb6z6 replikatorok egyiittélhetnek.

Megmutattam, hogy a parabolikus replikatorok evolicioja a ,paraboli-
kus kvazi-faj” képpel irhato le. A mindenkori legratermettebb szekvencia
arnyékaban ott élnek a néala nem sokkal gyengébb valtozatok is. Ez az
eloszlas egyiitt evolvalodik.

A szokasostol kiilonboz6 viselkedés lényegesen muilik azon, hogy a lehet-
séges szekvencidk nem alkotnak folytonos sokasagot, nem infinitezimalisan
kis 1épésekben fejlédnek. Ha megengedjiik a viszonylag hasonlo szekven-
cidk kozotti parképzédést, és az evolicids 1épést kicsire valasztjuk a még
parképzodést lehetové téve kiilonbséghez képest, akkor eljutunk a folytonos
hataresethez. ElGall a kiilonbséggel csokkend kompeticio képe: a korlato-
zott hasonlosdg Okologiai elve egyfel6l, és az adaptiv dinamika idénként
elagazo evolucios képe masfeldl.

Ezzel megmutattuk, hogy a parabolikussdg nem akadalya a prebiolo-
giai replikatorok darwini evolucidjanak. Altalanosabban, demonstraltuk a

folytonossagi gondolat 6kologiai és evolicios relevancidjat.
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