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El6sz6: Megy-e a képletek altal az
okologia elébb?

Egy mondatban meg lehet mondani, mi is fog torténni a dolgozatban: Egymashoz nagyon
hasonlo6 replikatorok (fajok, allélek, szekvencidk...) kozott kompetitiv kizaras érvényesiil — a
természetes szelekcio révén hajtva az evoltucidot — mig az elegendGen kiilonbozéek kozott a verseny
elegend@en legyengiilhet ahhoz, hogy robusztus egyiittélésiik lehetévé valjék — ami viszont az
élovilag fantasztikus diverzitasanak lehetségét alapozza meg.

Nem mondok ezzel semmi meglep6t: mar Darwin igy értette. Nagyon masképp nem is
lehet. Ha nincs kompetitiv kizaras, akkor nincs evolucié. Ha meg csak az van, akkor nincs
diverzitds. Hogy miért kell akkor mégis beszélni err6l? Mert ez igy altalanosan igaz ugyan,
de nem konkretizalhato. S ha az altaldnos nem konkretizalhato, akkor a konkrétumokkal vald
behatobb foglalkozas eltavolitja a gondolkozést az altalanostol.

Az Gkologia kulcskérdése a diverzitas megértése. A diverzitas tényét természetesen a kom-
petitiv kizaras elve teszi probléméava. Ennek kovetkeztében az dkologidban jra és Gjra felmeriil
a Gause-elv intellektualis legy&zésének igénye. Ezek a probalkozasok néha egyszertien hibasak,
maéaskor komoly részigazsagokat tartalmaznak. De az evoliucios perspektiva ekkor kikeriilhetetle-
niil elvész. Ez igy nem G6szinte: nem lehet az egyik éran azt tanitani, hogy az egyedi szervez6dés
a természetes szelekcié eredménye, majd a méasikon a fajok diverzitasat azzal magyarazni, hogy
valamiért felette dllnak a kompetitiv kizdras problémajanak.

Az evolucios perspektivat az 6kologidban annél is konnyebb volt a 20. szézad masodik felében
elvesziteni, mert az evolucidelmélet neo-darwini szintézise mar e szézad elsé felében szakitott az
Okologiai perspektivaval. A populaciogenetika a fitnesz fogalmén alapul; a modellezés altalaban
a fitnesz-fiiggvény specifikalasaval kezdsdik. Es sokkal egyszertibb a fitnesz-fiiggvényt egyszer s
mindenkorra rogziteni, mint figyelembe venni lehetséges bonyolult fliggését az 6kologiai kdleson-
hatasoktol. Csakhogy ekkor a diverzitas képtelenség: a nagyobb fitneszi faj kiszoritja a kevésbé
ratermettet — és ennyi. (A diploid genetika a fajon belil képes genetikai diverzitast fenntartani.)
S ha a fajdiverzitas lehetGsége eleve elvileg hianyzik a populécidgenetika alapképébdl, akkor nem
csoda, ha a fajkeletkezés silyos problémavéa lép el6. A szokasos valasz az, hogy 0j faj csak ugy
keletkezhet, ha az eredetinek egy szubpopulaciéja térben izolalodik, majd a két szubpopulacio
kiilénbo6z§ iranyokba evolvalodik.

Darwin még ugy gondolta, hogy a fajon beliil felhalmoz6do valtozas természetesen névi at
magat fajok kozotti kiillonbségekké. S ugy, hogy ez a folyamat adaptiv. Aztan lett egy evolicios
vilagképiink, amely nem nagyon tudja befogadni azt a tényt, hogy tobb mint egy faj létezik. Azt
mondjuk, hogy legyenek kiilon helyen amikor az aj faj keletkezik, s akkor ez a gond megsziinik.
Mire djra egy helyre keriilnek, és kezdeniiik kell egymassal valamit, mar kiilon fajok, s hogy mit

A dolgozat ezen verzidja aprd hibak javitdsaban és a hivatkozasok aktualizalasaban kiilonbozik az MTA-nak
benyujtott értekezéstdl.
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viii ELOSZO: MEGY-E A KEPLETEK ALTAL AZ OKOLOGIA ELEBB?

kezdenek egymassal, azt majd nem a speciacié, hanem az 6kologia fejezetben targyaljuk, ahol a
fitnesz sz6 mar nem zavar minket... Nem szép ez igy, ha ez szempont.

Ma méar empirikus ténynek tekintetik a szimpatrikus — térbeli szétvaléas nélkiili — fajkeletkezés
lehetdsége. De ami engem ez tigyben személyesen motivalt, az nem ezek az adatok, amelyek-
kel szemben természetesen ellenvetéssel is lehet élni. Hanem az, hogy a speciaciét egy olyan
gondolati kontextusban probaljuk megérteni, amelyben az elvileg lehetetlen lenne, ha kellGen
komolyan vennénk a biolégiai vilagkép konzisztenciajat.

A kérdés az, szabad-e akarni szigoriian gondolkozni az él6vilag egészérdl, avagy el kell fogadni,
hogy tudasunk az egymassal nem kompatibilis gondolatok részigazsagainak zavaros konglome-
ratuma? Szorosan Osszefligg ez a matematikai modellezés bizonytalan statuszaval a szuprain-
dividualis biologidban. Az altalanos percepcié szerint egy matematikai modell sziikségszertien
leegyszertisiti a valésdgot ahhoz, hogy kezelhet§ maradjon. Ezen a kalodan beliil kiillénbozte-
tiink meg taktikai és stratégiai szintd modellezést. Az elsé egy konkrét szituacidhoz megy kozel
azon az aron, hogy nem probal altalanos tanulsagokkal szolgalni. A maéasodik viszont a lényeg
kiemelésére hivatott: eltekint a legtobb részlettél, lemond tehat a kvantitativ hiiség igényérsl,
viszont valami fontosat igyekszik mondani.

Van azonban egy baj a stratégiai szint modellezéssel: a modell természetesen nem tud nyi-
latkozni arrél, hogy valoban az-e a lényeg, amit kiemel. Amint kiemelte, csak az van, nem lényege
tovabb semminek. A stratégiai ckologiai modellezés archetipusa a Lotka-Volterra kompeticios
modell — amelyet pont azért alkottak meg, hogy matematikailag reprezentalja a kiilonbséggel
csokkend verseny darwini gondolatat. Ha ez elég, akkor a jelen dolgozatra nincsen sziikség. De
nem elég: a Lotka-Volterra modell mara hitelét vesztette.

Igazsagtalanul vesztette hitelét, hiszen amit mond — latni fogjuk — igaz. Nem is nagyon van
més lehet&ség, mint hogy igaz legyen — de ezt mar mondtam. Szegény Lotka-Volterra viszi el
a balhét a kompetitiv kizarassal kapcsolatos gondolati ztirzavarokért. Azt mondjék, tulsdgosan
leegyszertisiti a komplex valosagot. Pedig hat azért egyszertsiti le, mert stratégiai modellként
ez a dolga. .. Ez igy zsakutca, méast kell csinalni.

Elgszor is tul kell 1épni azon a gondolkozéson, amely a valosag leegyszertisitésének veszé-
lyét fedezi fel a matematikai leirasban. Természetesen, minden emberi gondolat, minden leiras
részlegesen szamol el a valosidggal. A matematika éppen arra vald, hogy viszonylag bonyolul-
tabb szituacidk attekintésében segitségiinkre legyen — éppen arra tehat, hogy kevésbé kelljen
leegyszertsitentink a vilagot ahhoz, hogy gondolkozni tudjunk rola (1. abra).

Masrészt tul kell jutnunk azon, hogy minden modell kiilonallo, mindegyik més feltevések-
kel dolgozik, és mindegyikben més jon ki — amelyben tehat mindegyikiikre bizalmatlanul kell
nézniink. Amit csinalni lehet és csinalni kell, az a sokrétegi matematikai leirds. Nem nagy
spanyolviasz ez sem: eredeti szakmam, a fizika példaul igy mtikodik. Senki sem varja azt, hogy
ha a lap tetejére felirjuk az alapvetd természettorvényeket, akkor némi munka utén a lap aljan
megjelenik a holnapi idGjaras elérejelzése. A kettd k6zott szamtalan tudéasréteg van, mindegyiket
faradsagos munkaval kell megalkotni és vastag konyvekbe foglalni. Szé nincs arrol, hogy a réte-
gek kozott tokéletes az atjaras. Szd nincs arrdl, hogy a meteoroldgia sziklaszildrdan mindenestiil
kovetkezne az alapvet§ fizikabol. De mégiscsak egymaésra épiilnek a rétegek, egymas nélkiil nem
lennének. S f6leg: egymaést stabilizaljak. S az épiilet miikodik, technikat és eldrejelzést (amelyek
néha tévednek, de sokszor emberéleteket mentenek) lehet beléle csinalni.

Sokszor hallom, hogy a fizika nem j6 minta az 6kologia tanulméanyozasahoz, mert az 6kologiai
folyamatok sokkal komplexebbek. De hat éppen e bonyolultsdg miatt nem kellene arra szamitani,
hogy a matematika mankdja nélkiil, vagy annak szérmentén val6 alkalmazaséval az 6kologiarol
gondolkozni lehet. Természetesen ostobasig az is, amikor a fizikiban éppen divatos modellt
igyekeznek rahiizni kevés gondolkozas aran mindenre ami elég , komplex” — lattunk ilyet is b&ven.
A dolgot kell tanulményozni.

Kétségtelen egyébként, hogy fizikusnak lenni pszichologiailag kénnyebb. A hidrogénatom
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1. 4bra. Hatjegyl szamok szorzasa egyjegyiiekére redukalhatd. A szerzd azonban — révidtavi
belezavarodik, ha az 6kologia és evoltucié bonyodalmain — akarcsak azon, hogy miért nem szoritja
ki a legratermettebb faj az Gsszes tobbit — képletek papirra irasa nélkiil probal gondolkodni.

szerkezetét ki lehet szamitani sok tizedesjegyre. Gyerekkoromban tudhattam, hogy '99. augusz-
tus 11-én teljes napfogyatkozast lesz — és természetesen volt. Meg lehet élni a tudas hatalmat. A
listanak itt kb. vége is: az égi mechanikan és a hidrogénatomon kiviil semmi sem elég egyszeri
az ilyen pontossagu leirashoz. A fizikus sem egyszertien kezelhetd rendszerekkel foglalkozik — de
legaldbb megvolt a biztonsagot adé gyermekkora. Talan ez a biztonsigérzet az, amit szeretnék
megosztani biologus barataimmal. A kockazat az, ha arrogancianak hat.

Mert lehet, hogy szerénytelennek tiinnik, ha ez a dolgozat az O0kolégia és az evolicio alap-
kérdéseivel akar foglalkozni. Mintha mér nem lenne szokas, nem lenne illendd az egésszel akarni
foglalkozni. Pedig a szakbarbarsag kora lejart. Nem lehet mér az egyre tobbet tudni az egyre
kevesebbrél, hiszen a dolgok keresztbe-kasul Osszefiiggenek. Mara az attekinté tudasok genera-
val6 behat6 foglalkozas.

Nem markolok tul sokat: csak egy vékony réteget. A legalsot. Semmi mésrol nem lesz
sz0, mint arrél a bizonyos kiilonbséggel csokkenhetd versenyrsl — csak ez az egy legyen mar
végre rendben. Ugy, hogy épitkezni lehessen ra — még sok réteget. S ne gy, hogy haszontalan
altalanossagkét kelljen félretolni, ha kozelebb akarunk menni a részletekhez. Es persze azért
szeretném jelezni, hogy a tobbi réteg is van, hogy — ha sok kozvetitésen keresztiil is — de a valo
vilagrol beszéliink. De sem a t6bbi réteg, sem pedig az empirikus valésag nem alapvets témaja
a dolgozatnak.

Természetesen nem légiires térben, és nem egyediil csindlom, amit csinalok. Az evolucids
modellezés magat ,adaptiv dinamika’két megjel6ls iranyzata mar vagy tiz éve legfontosabb
szakmai kornyezetem. Koztiikk tanultam meg ezzel a szakmaéaval komolyan foglalkozni, veliik
egylitt hiszek az egymasra épiil6, s matematikailag kezelhets tudésrétegek szintéziseként épiilé
szupraindividualis biologia lehetGségében. Az adaptiv dinamika szemem lattara valt kevesiink
kellemes-kényelmes elefantcsont-tornyabol sokak altal hasznalt és ugyancsak sokak altal (megle-
pden hevesen) biralt metodologiava. A vitak konkrétumokrol szolnak persze — de kitapinthatoan
arrol is, vajon nem elbizakodottsag-e az adaptiv dinamika kultarajanak optimista alapfeliitése?

S természetesen az itthoni kdrnyezet, a , JNP iskola”. Juhész-Nagy Pal sajnos mar nem élt,
amikor elkezdtem komolyan foglalkozni azzal, amirél vele lett volna j6 beszélni. Nem tudhatom,
egyetértene-e e dolgozat tartalmaval. Ett6l még valoszint, hogy az itteni gondolatok kézott van
olyan, amit 6 sugalmazott. S az ,iskola” — mint hattér — nélkiil ez a dolgozat biztosan nem
sziiletett volna meg.
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De akarhany kollégam is volt, akdrmilyen nehéz is szétvalasztani, doktori értekezést arrol kell
irni, amirdl nyugodt lelkiismerettel 4llithatom, hogy elsésorban az én munkam. Doktori téziseim
Ot olyan publikacion alapulnak, amelyeknek els6 szerzGje vagyok. A dolgozatban persze a kép
teljessége érdekében sok minden elSkeriil még — megmondom majd, mi az, amit nem én talaltam
ki.

Komolyan csinalni, amit szeretnék, nagyobb matematikai apparatus megmozditasat tette
sziikségessé, mint ami a biolégidban megszokott. Nem 0Oncél, magam sem gondoltam elére.
De igy adodott, az itt bemutatott matematika latszik megfelelni a targy természetének — s
utolag azért élvezem. Nem lehet azonban, hogy ez elzarjon attél, hogy azokhoz szoljak, akiket
a dolgozat targya érdekelhet.

Az értekezés els6 — biologiai — része egyetlen formulat sem tartalmaz. Amit megérteni vélek,
el akarom mondani a biologiai intuicié kontextusaban is. S talan ez az igazi szint: ami még nem
valt szemléletiink részévé, azt még nem tudjuk igazan.

A masodik — matematikai — rész tartalmazza a tulajdonképpeni matematikai koncepciot.
Azt, ami ahhoz kell, hogy a legalsé szint olyan szilard legyen, ahogy azt egy sokemeletes épiilet
legalsé szintjétol elvarjuk. Igyekeztem nagyon — talan néha a talbeszélés hibajaba is esve — hogy
azért ez is olvashato legyen a szokasos elméleti biologusi elGismeretekkel.

A harmadik — modellez6 — rész két modellvizsgalatot tartalmaz. Ezek ,stratégiai” jellegtiek,
itt mégis a konkrét példa szerepét toltik be. Szerepiik az, hogy Osszekossék az elméleti rész
tartalmat a megszokott stilusi modellezéssel.



I. rész

Biolbgiail rész






1. fejezet

Bevezetés: novekedés és regulacio

Nézziink meg egy novényt elterjedésé-
nek k6zépsé teriiletén: vajon miért nincs
belGle kétszer vagy négyszer annyi?

(Darwin, 1859, 2001, 71. o.)

Osszefoglalo. A darwini vildgkép alapja az a megdllapitds, hogy rogzitett korilmeények kizétt a
populdciok exponencidlisan ndnek vagy csékkennek; kévetkezésképpen létszdmukat eqy visszacsa-
tolasnak kell szabdlyoznia. Ezen alaphelyzet kivetkezménye evoliicids szempontbdl a természetes
szelekcio, 6koldgiai szempontbol pedig a kompetitiv kizdrds elve. E bevezetd fejezet lerdgziti a
dolgozat alapvetd feltevéseit, szemléletmadjdt és korldtait.

1.1. Malthus — Darwin — Gause

Kell valami biztos kiindulépont. Az él6lények szaporoddképessége az az alap, amelyre az 6ko-
logia és az evolucio elméletét épiteni lehet. A szaporoddképesség kozvetlen kovetkezménye az a
Malthus-t6l szarmaz6 felismerés (Malthus, 1798), miszerint egy populacio létszama alapesetben
exponencialisan (régebbi szohasznalattal: mértani haladvany szerint) névekszik vagy csokken.

Pontosabban szolva, ha egy populacié demografiai paraméterei (vagy azok valoszintiség-
eloszlasai) allandoak, akkor a populacié létszama exponencidlisan valtozik. Az 4llitas voltakép-
pen evidens. A demografiai paraméterek rogzitett (vagy rogzitett eloszlasa) értékei mellett tgy
a sziiletések, mint a halalozasok szdma egyenesen aranyos a populaciomérettel. Ha a sziiletések
szdma feliil /alul mulja a haldlozasok szaméat, akkor a populécié ng/csokken. A populacidoméret
valtozasaval ardnyosan valtozik a sziiletések és haldlozasok szama, s ez eredményezi a populacio
egyre gyorsul6é névekedését vagy a kihalashoz konvergald csokkenését.

Ez a megértés sugalmazta a természetes szelekcio elméletét (Darwin, 1859, 2001, 61. o.). Ha
a populécidk alapesetben exponencialisan nének, akkor elkeriilhetetlen, hogy elég hamar bele-
iitkozzenek szaporodéasuk valamilyen korlatjaba. A korlat nullara csokkenti a tuléls populacio
hosszutavi exponencialis novekedési ratajat, azaz beallitja a sziiletések és a haldlozasok pon-

Ez a fejezet, amely részben Meszéna (2005a) felhasznalasaval késziilt, a dolgozat hatterét, elf6feltevéseit
rogziti.
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1.1. 4bra. Thomas R. Malthus (1766-1834), Charles Darwin (1809-1882) és Georgij F. Gause
(1910-1986)

tos egyensulyat. Ezt nevezziik populécioszabalyozéasnak, vagy regulacionak. Ily modon az élet
kemény kiizdelem a létért, amelyben a siker a nulla névekedés megvalositasa. S ahol a gy6ztes
jutalma a puszta megmaradéas, ott a vesztes sorsa a negativ névekedés, vagyis az exponencialis
kihalés.

Darwin csiradjaban vilagosan értette azt is, amit ma a niche-folklor alapvetd elemének tekin-
tiink (v6. ,central tenet of niche theory”, Case, 2000, 368. o.): hasonlé fajok kozott erGsebb
a verseny, hiszen 6k ugyanabba a szaporodasi korlatba iitkoznek (Darwin, 2001, 70. o.). Ha
viszont két faj két teljesen kiillonb6z6 névekedési korlatba titkozik, akkor masért versenyeznek —
egymassal tehat nincsenek versenyben, egymast nem fogjak kiszoritani. A 20. szazadban mar a
kompetitiv kizaras elvének, vagy Gause-elvnek nevezik lényegében ugyanezt (v.6. Gause, 1934).
Hardin (1960) bevallottan pontatlan megfogalmazasat idézve: fajok egytttélésének sziikséges
feltétele az Okologiai differencidlodas. Csak angolul rimelGen: Complete Competitors Cannot
Coexist. Ez az az alapkép, amelyet — ugy 6kologiai, mint evoliciés szempontbol — e dolgozat
pontositani és formalizilni hivatott.

1.2. Az exponencialis novekedés, mint referencia

Az exponencialis névekedés mint referenciapont az er6mentes test tehetetlenségi mozgésanak
tudoméanytorténeti megfelelje. Mindketts szoges ellentétben &all a kozvetlen tapasztalattal.

A tehetetlenség torvényének felismerése valoszintileg egyike az emberi gondolkozas nagy atto-
réseinek. Vilagunkban korbenézve sokkal természetesebbnek tlinik a nyugalomban létet tekinteni
alapesetnek, és a targyak ideiglenes mozgasara keresni specifikus okokat, mint azt mondani, hogy
a surlodas/kozegellenallas az oka annak, hogy a koriilottiink 1évs targyak ugy végeznek egyenes-
vonalu egyenletes mozgést, hogy a Foldhoz viszonyitott relativ sebességiik éppen nulla. Mégis,
Galilei 6ta tudjuk, hogy az utobbi szemlélet felel meg a dolgok valodi belsd természetének. Noha
a tudas végsd soron a megfigyelésbdl szarmazik, s csak a tapasztalés verifikalhatja, a mélyenfekvs
igazsagok nem feltétleniil azonosak a megfigyelés altal kozvetleniil sugalmazottakkal.

A darwini életmd legfontosabb gondolata az exponenciélis névekedés hasonld referencia-
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szerepének felismerése. Ahelyett, hogy elfogadnank a populécio természetes allapotaként, hogy
viszonylagosan alland6 létszamban békében él a kornyezetével, kérdezziik meg, miért nincse-
nek egyedei még tobben, ha egyszer szaporodoképesek? (Lasd a fejezet mottojaul valasztott
idézetet.)

1.2. d4bra. Nem konnyt feladat tisztan megvalositani a legegyszeriibb esetet. Bal: a Gravity
Probe B mitihold, még itt a F6ldon. Jobb: egy kemosztat. Forras: www.wikipedia.org

Egyébként nem konnyi er6mentes testet kisérletileg elGallitani. A jelenlegi cstucstechnologiat
a Gravity Probe B miiholddal végzett kisérlet képviseli (1.2. &bra, bal oldal). A térids szerke-
zetének (példaul, hogy forgasba hozza-e azt a Fold forgasa) tanulmanyozasa érdekében sziikség
van egy semmilyen eréhatasnak ki nem tett porgettytire. Ez csakis a sulytalansag allapotaban,
Fold koriili palyan lehetséges. 40 év fejlesztémunkaja és 700 millio dollar van benne — a dolgozat
irdsa kozben fejezte be az adatgytjtést.

Ugyanigy, sziikség van a szabélyozatlan, tehat exponenciélisan névekvs populéciok kisérleti
tanulmanyozasara is. Természetes koriilmények kozott egy bakériumpopulacionak csak hosszu
id6 atlagaban nulla a névekedési rataja — egyébként gyors szaporodasi periédusok véltakoz-
nak tapanyagszegény idGszakokkal. Ha igy van, akkor az analitikus tudomanyos metodologia
kovetelménye szerint szeretnénk a baktérium ezen kiilonb6z8 viselkedéseit kiilon-kiilon tisztéan
elgallitani és a tanulmanyozés érdekében tartosan fenntartani. Csakhogy egy alland6 allapotu
jo tapanyagellatottsagn baktériumpopuléacié exponencialisan nd, vagyis nem allandé allapot. . .

Egy megoldas van: a tenyészetet folyamatosan higitani kell. Ekkor a beallé egyensilyi allapot
egy exponenciélisan névekvd populéacionak felel meg, a ndvekedési rata azonos a kisérletezé altal
kontrollalt higitasi rataval. Az egyedek tapanyagellatottsaga, fiziologiai allapota és demografiaja
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allando, és megegyezik a természetes koriilmények kozott (ideiglenesen) exponencialisan névekvé
populacié paramétereivel. Ezt a kisérleti sszedlitas a kemosztat (1.2. abra, jobb oldal).
Kemosztat-kisérletre természetesen csak a mikrobiologiaban van lehet&ség. Gondolatkisér-
letként azonban tetszdleges él6lény tetsz6leges populacidjaval kapcsolatban elképzelhetjiik, hogy
az egyedeket egy allandd rataval kiemeljiik a populaciobol. Ekkor elall a referencia-eset: egy
alland6 allapotu exponencialisan névekvs populacioé. Ez az absztrakcié a jelen dolgozat alapja.
A 6. és a 7. fejezetek konkrét modell-vizsgalati remélik az Olvasét meggyGzni arrdl, hogy van
értelme exponencialis novekedésnek mondani azt, ami (latszolag) nem az: érthetsbb lesz a vilag.

1.3. Az exponenciilis novekedés matematikajarol

Az exponencialis novekedést leird egyenletek — akar diszkrét, akar folytonos idében felirva —
trividlisak, és minden 6kolégiakdnyvben szerepelnek arra az esetre, amikor a populacié homogén
és a kornyezet alland6. Amir6l szolnunk kell, azok a komplikidciok. Ha nem ,lényegkiemeld”,
hanem az &altalanos esetet hien leir6 elméletet fejlesztiink, akkor tudni kell, mi torténik, ha
a populacié nem homogén és/vagy a vilag fluktual koriilotte. Az alabbiak egy szamottevd
matematikai irodalom gyorstalpald Osszefoglalasa.

1.3.1. Struktuaralt populaciok

Inhomogén populécidk névekedését a struktaralt populaciok elméletével lehet leirni. A viszony-
lag kozismert eset a korcsoport-struktira (Charlesworth, 1980). Altalanossagban a populacié
lehet strukturalt a kor helyett (vagy mellett) a fiziologiai allapot szerint (testméret, egyedfejs-
dési stadium, stb.), vagy lehet példaul térben struktaralt. (A 6. fejezetben talalkozunk majd a
térben strukturalt populacié minimalmodelljével.)

Amig az egyedi allapotok (pl. korcsoportok) szdma véges, a dinamika egy méatrix segitségé-
vel irhato le (ez a Leslie-méatrix a korcsoportstruktira esetén, altalanosan lasd Caswell, 2001).
A tipikus esetben a populéci6 eloszlasa — barmilyen kezdgeloszlasbol indulva is — egy egyér-
telmiien meghatéarozott ,egyenstlyi” eloszlashoz relaxal (v.6. egyenilyi korcsoporteloszlas), s a
tovabbiakban ezen eloszlast megtartva né vagy csokken exponencidlisan. A métrix dominans
sajatértéke adja meg a mar beallt eloszlasu populacio novekedési ratajat (v.6. az Euler-Lotka
egyenlettel, amely a Leslie-métrix sajatértékét meghatarozo egyenlet). Az ezen sajatértékhez
tartozo jobboldali sajatvektor adja meg az egyensiilyi eloszlast, mig a baloldali a reproduktiv
értékeket (lasd ujra Caswell, 2001).

Egy 1ényeges kivételrsl kell szolnunk: ha a csoportok kézott nincs atjaras, akkor természete-
sen nincs olyan eloszlas, ahové a populacié minden kezd&allapotbol bekonvergalna. Ha példaul az
éléhelyek két kontinens kozott oszlanak meg, és a kontinensek kozotti migracio elhanyagolhato,
akkor a populacié végig azon a kontinensen marad, ahol megjelent. Némileg hasonlé moédon, a
13 vagy 17 évenként megjelend ,periddikus” Cicada-k korcsoport-eloszlasa nem relaxal: mindig
csak a legutolso rajzas ota eltelt idének megfelels korcsoport van jelen (az elméletet illetGen 1sd.
Davydova & mtsi., 2003).

A matematikai feltétel, ami a ,szabalyos” viselkedést garantalja, az az, hogy a matrixnak
egyetlen, egyszeres vezets sajatértékkel kell rendelkeznie. Az egyensilyi eloszlashoz valé kon-
vergencia sebességét ugyanis a két legnagyobb sajatérték kilonbsége (diszkrét idGben: arénya)
szabja meg. Ha ez nulla (illetve 1), akkor nincs relaxacio. Biologiailag szempontbél pedig egy-
szerten feltessziik, hogy nem vizsgalunk Cicada-szeri viselkedést és nem vesziink be a leirdasba
olyan él6helyeket, ahova a populaciénk tgysem nem jut el sohasem. Ekkor biztosak lehetiink
abban, hogy a populacié hosszutavi novekedési ratadjat a matrix vezets sajatértéke szabja meg.
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A végtelen sok egyedi allapot esete (ha példaul a folytonos testméret-valtozot nem szeret-
nénk diszkretizalni) a matrixok egyszert vilagabol atvezet a funkcionalanalizis korébe. Kedves
kollégaim foglalkoznak ezen elmélet teljes kiépitésével (Diekmann & mtsi, 1998, 2001, 2003), de
— alazatosan elnézést kérve téliikk — a meglep&en komoly matematikai komplikaciokon kiviil nem
sok tjdonsigot hoz a végtelen sok dimenzio.

Csak a terjedési probléma jon vissza egy 1j inkarnécidoban: ha egy végtelen vilagban terjedd
populéciot tekintiink, akkor az természetesen végtelen id6 alatt — azaz véglegesen sohasem —
relaxal. Formalisan azért, mert ilyenkor a vezetd ,sajatérték” — végtelen dimenzioban spekt-
ralpontnak mondjak az inyencek — nem ,jzolalt”, azaz akarmilyen kozel van hozza masik. Ne
mondjuk ezt matematikai miterméknek: igaz hogy a Fold felszine véges, de elég nagy ahhoz,
hogy elképzelhets legyen, hogy a populacié nem jut el mindenhova a biologiailag relevans id6-
skala alatt. Noha e problémara az 5.3.7. pontban még réviden visszatériink, a jelen dolgozatban
alapjaban véve feltessziik, hogy a populacidink az evolicios idéskalanal révidebb id§ alatt eljut-
nak oda, ahova valaha is eljuthatnak.

1.3.2. Fluktual6é kornyezet

A fluktualo kornyezetben névekeds populaciok vizsgalatanal fel kell tenniink, hogy a fluktuacio
staciondrius, azaz a statisztikai tulajdonsagi idében allanddak. Ha ezt nem tessziik fel, akkor
altalanossagban nem biztos, hogy van mit mondani: egy konkrét torténettel allunk szemben,
amelyet a maga esetlegességében lehet vizsgéalni. A kornyzet nem-stacionarius valtozéasa termé-
szetesen rendkiviil fontos lehet: ide tartozik példaul a lassu éghajlatvaltozas. De a dolgozat
eszkozeivel ehhez a kérdéshez nem tudunk hozzaszolni. Csak az evolucios iddskalanal révidebb
skalaju fluktuaciokrol fogunk beszélni — azokrol tehat, amelyekhez lehet alkalmazkodni.

Homogén populaciok esetében a nodvekedési ratat egyszertien ki kell atlagolni a stacionér
fluktuaciora. (Diszkrét idében gondolkozva a (multiplikativ) reprodukeios rata mértani atlagat
kell venni.) A szabélyozatlan populacié hosszutavia viselkedését egy, ezen kiatlagolt novekedési
rata altal megszabott exponencialis névekedés/csokkenés koriili fluktuacioként irhatjuk le.

Egy strukturalt populacio viselkedése fluktuald kornyezetben mar nehezebb did. A hosszu-
tava novekedési rata nem egyszertien az egyes pillanatokban a matrix sajatértékeként meghata-
rozott pillanatnyi névekedési rata idGatlaga: kevesebb annél. Ennek az az oka, hogy a fluktuécio
kovetkeztében a populacié soha nincsen a pillanatnyi helyzetnek megfelel6 egyensilyi eloszlés-
ban. Nem létezik olyan egyszerti matematikai formula, amely szamszertien megadja a struktiralt
populaciok hosszutavi névekedési ratajat fluktualod kényezetben. Specialis esetektdl eltekintve
ezt numerikusan kell meghatarozni. Véges sok egyedi allapot mellett azonban bizonyitott a rata
léte, azaz a fluktualoan exponencialis novekedés ténye (Tuljapurkar, 1990).

Tudomésom szerint a végtelen sok egyedi allapottal rendelkez§ struktiuralt populéacid stacio-
nariusan fluktuald koérnyezetben valo leirdsa egyenlére megoldatlan matematikai probléma. De
épp ésszel senki nem kétli, hogy ez esetben is a fluktualo-exponencialis névekedés a generikus
hosszutava viselkedés.

1.3.3. Az idsSskalak szétvalasa

Osszességében tehat azt mondhatjuk, hogy minden eddigi matematikai vizsgalat 6sszhangban
van azzal a képpel, amit a fejezet elején evidenciaként mutattunk be. Tisztaban kell lenni
azzal, hogy a matemaikai részletek igen hamar elbonyolédnak amint elhagyjuk a legegyszertibb
eseteket. Mégis — a fent emlitett megszoritdsokkal — kijelenthetjiik, hogy egy szabalyozatlan
populaci6 1étszama id6ben exponencialisan valtozik.

A sziikséges feltevések lényege az idGskalak szétvalasztasa. Ha ugy a populacio-struktara
relaxacidjanak, mint a kornyezeti fluktuacioknak van egy jellemzd idéskalaja, akkor egy szaba-
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lyozatlan populaci6 ennél az idéskalanal hosszabb tava novekedése irhato le exponencialisként. E
gondolat természetesen nem alkalmazhaté akkor, ha a relaxacios-fluktuécios idéskalaknak nincs
fels6 korlatja, illetve ha az belenyulik az evoltcios idéskalaba.

Ovatosan kell eljarnunk akkor, ha a mondottakat szabalyozott populaciokra akarjuk alkal-
magzni. Ha a populécié gyorsan né, akkor gyorsan megvaltoztatja azokat a viszonyokat, amelyek
allandosaga esetén beallna az exponencidlis viselkedés. Ilyenkor a populdcidénak nincs ideje
valtozatlan koriilmények kozott strukturalisan relaxalodni illetve a fluktuéciokra kiatlagolni.
Populacio-struktura, illetve fluktuécio jelenlétében tehat csak elegendGen lasst névekedés tekint-
hets tgy, mint ami pillanatnyilag megfelel egy — adott viszonyok kozott zajlé — exponencialis
novekedésnek.

Ezzel a megkotéssel konzisztencidban, a dolgozatban csak lassan névekvd/csokkend populaci-
okkal fogunk foglalkozni, olyanokkal tehat, amelyek novekedési rataja nulla koriil van. Okologiai
vizsgalatainkban hossz tavon egyenstilyban 1év6, vagy ebbdl az egyensilybol kis perturbacioval
kimozditott populéacidkat tanulmanyozunk. Evolicios szempontboél pedig a kis evolicios 1épések
kovetkezményeit vizsgaljuk. Ha a ,rezidens” populécié egyensilyban van, akkor a hozza hasonlo
,mutans” csak lassan ng, vagy csokken.

1.4. A populaciészabalyozas megkeriilhetetlensége

A populacioszabalyozas léte vagy nemléte az dkologia torténetének egyik nagy, tulajdonképpen
maig huzodo vitaja (Krebs, 2001, 290. o.; Einum, 2005). A furcsa ebben a diszkusszioban az,
hogy a reguléciot tagadd vélemény matematikai képtelenség. Ha az exponencialis névekedés az
alapviselkedés, akkor kell, hogy legyen egy mechanizmus, amely a névekedési ratat nullaval teszi
egyenlévé.

Tekintslink egy populacidt, amely legalabb T' = 10.000 évig fentmarad. Jeldlje a faj egye-
deinek szamat a teljes elterjedési teriileten e periodus elején és végén Ny és N;. Tegyiik fel,

hogy
Ny
0.01 < — < 100
<No< ,

azaz a létszamvaltozés nem haladja meg a fel-vagy-le két nagysagrendet. E feltevésbdl kovetke-
zik, hogy a tizezer éves periddusra kiatlagolt

N
In N

T

T =

novekedési ratara fennéll, hogy
|r| < 0,00046.

Azaz az r = 0 egyenlGségnek olyan pontossiggal kell fennalnia, minek a ,magatol” vald be-
kovetkezte képtelenség. S konkluzionk csak még élesebb lenne, ha a populacié tobb mint tizezer
évig valo fennallasat és/vagy kevesebb mint két nagysagrenddel valo ingadozasat tételeznénk fel.
Talan nem art kiilén hangsilyozni azt sem, hogy, hogy ez a kdveteztetés akkor is érvényes, ha a
kornyezet fluktual. Valamilyen szabalyozasnak meg kell oldania, hogy a hosszutava — kiatlagolt
— novekedési rata akkor is nulla legyen, ha kézben a pillanatnyi érték vadul fluktual.

Olyan élglényt talan még elvileg el lehetne képzelni, amelynek minden egyes nésténye egé-
szen pontosan ketté utodot hoz létre, s igy biztositja a populacio 1étszaméanak szinten tartasat
populacioszabalyozés nélkiil. De akkor minden egyes utédnak biztosan meg kell érnie a szapo-
rodoképes kort! Ha csak 90%-uk éri meg, akkor az atlagos utdédszamnak 2,2-nek kellene lenni,
sok jegy pontossaggal. S ha egy kiils6 hatas a tulélést lecsokkenti 89%-ra, akkor az atlagos
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utodszammal fel kell menni 2,247-re — ennyi jegy pontosiggal a fenti szampélda esetére. A
populacio létszamat regulald visszacsatolas nélkiil ezt nyilvan nem lehet megoldani.

A populécidszabalyozas 1étét empirikusan kimutatni igen nehéz. Hiszen azt kell vizsgalni,
hogyan fiiggenek a demografiai paraméterek a populéciomérettsl minden més véaltozatlanul ha-
gyasa mellet. Mikozben valdjaban minden més allandéan valtozik, a populaciéméret pedig nem
konnyen valtoztathatod kisérletileg. A vita ilyen koriilmények kozott igazabol a matematikai
gondolat relevancidjarol szol.

Meégis, méara talan elmondhatjuk, hogy a ,mainstream” tudomanyban 1étrejott egy konszen-
zus a szabélyozas kikeriilhetetlen 1étérsl (Isd. pl. Turchin, 1999, 2003; Hanski, 1999).

1.5. A Gause-elv megkeriilhetetlensége

A fenti szampélda elmondhato egy méasik szereposztasban is: milyen pontosan kell két populacio
novekedési ratajanak (ha ugy tetszik: fitneszének, lasd 3.2.1. pont) megegyeznie ahhoz, hogy
a két faj létszamanak aréanya 10.000 év alatt ne valtozzon szézas faktornal jobban? Ehhez a
novekedeési rataknak (jeldljitk Sket ri-el és ra-vel) olyan mértékben kell egyenléeknek lennitik,
ami elképzelhetetlen specifikus ok nélkiil. Szamszerten:

Ir1 — o] < 0,00046

(v.6. a (4.5) formulaval a 4. fejezetben).

Természetesen, ha a két populacio kiilon-kiilén szabélyozva van, akkor mindkettének nulla
lesz a novekedési rataja. Ha azonban a két populaciot ugyanaz a tényezé — pl. ugyanaz a
tapanyag — szabalyozza, akkor ez csak az egyiittes novekedési ratajukat nulldzza le, ett6l még
a két populacio koziil a ratermettebb ki fogja szoritani a maéasikat. Azaz, 6kologiai elkiiloniilés
nélkiil a kompetitiv kizaras a varhato viselkedés.

Természetesen, ha két faj ckoldgiai értelemben tokéletesen egyforma, s igy minden demog-
rafiai paraméteriik pontosan azonos bdrmilyen koriilmények kozott, akkor szabélyozas nélkiil is
megegyezik a novekedési ratajuk. Ez lehet a helyzet az ,iker” (sister) fajokkal (Turner, 1999),
amelyek esetleg csak szexuélis jelzéseikben kiilonboznek egymastol (,kriptikus” speciacio). Ilyen-
kor csak a demografiai sztochaszticitas vezet el6bb-utobb az egyik faj kieséséhez — ez a folyamat
azonban irrelevansan lassa lehet amint az egyedszamok nem nagyon alacsonyak.

A novekedési ratak pontos egyenlsége azonban rendkiviil valészintitlenné valik, amint észre-
vehet6 kiilonbségek vannak a fajok kozott. Képtelenség az gondolni, hogy ha az egyik faj talélése
1,356%-al nagyobb a maésikénal, akkor ezt majd pontosan kompenzalja a méasik faj termékeny-
ségének pontosan ekkora folénye — hacsak nincs egy visszacsatolas, ami ezt igy beallitja (Galis
& Metz, 1998). Példaként érdemes utalni Goldschmidt & mtsi. (1990), Seehausen & Bouton
(1997), Bouton & mtsi. (1997) vizsgalataira, akik a viszonylag frissen keletkezett Clichlid fajok
kozott 1étrejovs niche-szegregaciot — tehat az egyitittélési szabalyozas megjelenését — vizsgaltak.

Noha a Gause-elv/kompetitiv kizaras pontosan ugyanannyira és pontosan ugyanazért logikai
sziikségszertiség, mint a populacidszabalyozas, az 6kologia felparcellazottsdga miatt mégsem
allithatjuk, hogy az utébbira vonatkoz6 kvézi-konszenzus az elGbbire is kiterjedne. den Boer
(1986) és Gorskov & mtsi. (2000) legalabb egyiitt vonja kétségbe a kettét. Az utobbi mi
szerz6i egyébként tényleg tiszteletre méltd kovetkezetességet mutatnak: mindjart a kdrnyezethez
val6é alkalmazkodas elméletét is kétlik. Szerintiik egy faj arra szelektélt, hogy karbantartsa
kornyezetét, s nem arra, hogy passzivan alkalmazkodjon hozzé — arra pedig végképp nem, hogy
szaporodésaval tulterhelje. A  kornyezettudatos” fajok megkapod képével persze jatékelméleti
probléma van: hol vannak a dezert6rok?
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1.6. Regulal6 valtozok

Az erdforrasok korlatozott volta kétségteleniil a legtobbet emlegetett, és valdszintileg tényleg
legfontosabb szaporodasi korlat. De sok minden maés is korlatozhatja a névekedést. A sorban
masodik talan a predacié: a megnévekedett létszama populacion elszaporodhatnak ragadozoik,
megnovelve a populacio egy egyedére es predacios haldlozasi ratat (vo. Leibold, 1995). A két
eset k6zOtt nincs principalis kiilénbség: minden populécié beleiitkézik valamilyen szaporodasi
korlatba. S az egyiittéléshez kiillonbozé korlatokba kell {itkézni, barmik legyenek is azok.

A populaciookologidban — a populacidregulacio-vita végtermékeként — regulalod valtozonak
(Case, 2000, 146. o.; Krebs 2001, 288. o.) nevezik azokat a kornyezeti valtozokat, amelyeken
keresztiil a populaciéregulacié visszacsatolasa miikodik: tapanyag-koncentraciok, predacios nyo-
mésok stb. Nem reguléld valtozd viszont az olyasfajta, a visszacsatolé6 hurokban benne nem
léve, ,kiils¢” paraméter, mint a hémérséklet (1.3. 4bra). A hideg természetesen novelheti a
halalozési ratat és csokkentheti a sziiletésekét, ezzel tehat lassithatja, vagy fogyasba fordithatja
a populacio novekedését. De a populacio novekedésétsl (altalaban) nem lesz hidegebb: ha a
populaci6 egy adott hémérsékleten ng, akkor — novekedési korlat hidnyaban — ez igy is marad.
Az méar més kérdés, hogy az alacsony hémérséklet csékkentheti a populacio — példaul tapanyag-
limitacié miatt bealld — egyensulyi 1étszamat: hidegben tobb taplalékra van sziikség a populacio
szinten tartasahoz. De ilyenkor is a tapanyag regulal.

Kiilsd
kérnyezeti
paraméterek

Populdciédinamika
Populécio6 1étszimok ) g

Novekedési ratak

Populacio regulacio

Regulilé valtozék
(pl. erdforras koncentriciék)

1.3. abra. A populécioszabalyozast a regulald valtozok kozvetitik. A kiils6é kérnyezeti paramé-
terek nincsenek benne a visszacsatolé hurokban. Definicidszertien feltételezziik, hogy a valtozok
e két osztalya egyiittesen teljesen meghatéirozza a névekedési ratakat.

A regulal6 tényezsk altalanos fogalma sajnos egyenlére nem nyert létjogosultsagot a tarsuléas-
okologidban. Ezzel szoros Gsszefiiggésben sok félreértést okoz a ,kompeticié” szo jelentésérnyalat-
valtasa. A ,kompeticio” Darwinnal még a ,versengés’ altalanos fogalmat takarta, a ,létért valo
kiizdelem”™mel egy sorban. A modern 6kologiai irodalomban viszont altalaban az ,eréforrasért
valo versengés” sokkal specifikusabb értelmében szerepel. A tagabb és a sziikebb jelentés Gssze-
moso6dasa vezet ahhoz a szemlélethez, amely a kompetitiv kizaréas elvét az eréforras-kompeticio
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specifikus okologiai szituaciojara korlatozza. Begon-Harper-Townsend (1996) példaul igy fogal-
maz: ... van sok olyan szituacio, amelyben valamilyen zavaras, mint példaul predacio, viharok
egy sziklas parton, vagy gyakori tiizek, olyan alacsonyan tarthatjak a populaciok denzitasat,
hogy az er&forrasok nem limitalnak és az egyedek nem versenyeznek értiik.” (802. o.). S ez
azt jelentené, hogy ilyen esetekben mér nem a ,kompeticié” szabja meg a tarsulds viszonyait
(im. 265. o.). Félrevezets ez igy: valami mindenképpen szabalyoz, valamiért mindenképpen
versenyezni kell. A dolgok logikdja szerint a ,kompetitiv kizaras” szokapcsolatban a kompeticio
az eredeti, széles, darwini értelemben szerepel. S ebben a széles értelemben vett kompetitiv
kizaras az, amelyrdl azt mondtuk, logikai sziikségszertiiség.

Aljon itt egy torténeti aprosag. Noha a kompetitiv kizaras elvét Darwin maga soha nem
mondta ki expliciten, még azt is értette, hogy példaul a predatorokban épp tgy lehet — és épp
gy elegendd — kiilonbozni, mint él6helyben. Ezt irja: ,,...biztonsadggal hihetjiik, hogy a 600
herny6 tobbsége kiilonbozs élshellyel rendelkezik, vagy pedig kiillonb6z6 veszélyeknek vannak
kitéve a madarak és a hartyasszarnyu rovarok részérdl.” (Idézi: Hutchinson, 1978, 153. o.)

1.7. Egyiittélés egy nemegyensiilyi vilAgban

Fontos kiilon is hangsilyozni, hogy (Hutchinson, 1961 aggodalméaval szemben) a kdrnyezet fluk-
tualé mivolta nem ad felmentést a Gause-elv érvénye alol (Chesson, 1991). Egészen egyszertien
azért nem, mert az Osszes fenti meggondolas érvényes a fluktuaciokat kiatlagolé hosszi idGska-
lara.

Tévedés az is, hogy zavaras (amely sokszor, de nem mindig fluktualo zavarast jelent) lelas-
sithatja a kompetitiv kizarast. (Tobbek kozott Huston, 1979, 1994 fejti ki ezt az allaspontot.)
A kompetitiv kizaras sebességét a (kiatlagolt) novekedési ratak kiilonbsége szabja meg. Méar-
pedig a fluktuaciok természetében semmi olyan nincs, ami kozelitené egymashoz az egyébként
kiilonb6z6 novekedési ratakat. Mint azt mar lattuk, nagyon kozel kellene htizni ket ahhoz, hogy
egylittélést érdemben ilyesmivel lehessen magyarazni.

Ez természetesen nem jelenti azt, hogy a fluktuécionak semmi jelent&sége sincs a diverzitas
szempontjabol. Sok faj pontosan a kérnyezet véltozékonysagénak koszonheti megélhetését, egy
alland6 vilagban nem létezhetnének. A ruderalis névények példaul barhol, barmilyen szituécio-
ban elveszitik a versenyt a helyi kompeticiét jobban tiir6 versenytarsaikkal szemben. Fennmara-
dasukat annak koszonhetik, hogy a kornyezetben hol itt, hol ott — valamilyen lokalis katasztrofa
kovetkeztében — megjelennek iires él6helyek, amelyeket 6k foglalnak el elgszor — hogy azutén
onnét ismét kiszoruljanak (v.6. Tilman & mtsi., 1994). A ruderalis fajok névekedési korlatja
tehat az tires él6helyek korlatozott szama. S bar a ruderélisokat — lokalis viselkedésiik alapjan —
gyenge kompetitorokként tartjuk szamon, a sz6 darwini értelmében vett kompeticiét mégiscsak
meg kell nyerniiik — sajat versenyszamukban persze, tehat mas ruderalisokkal Gsszevetve.! A
helyzetet tovabb komplikalhatja tobbféle zavéarasi és kompeticios téavolsagskala kolcsonhatésa
(Szabo & Meszéna, 2007, altalanosabban a skalak fontossagarol lasd Bartha, 2004).

A kornyezet nem-egyensilyi mivolta tehat jocskan szaporithatja a ndévekedési korlatokat,
s igy nagymértékben hozzajarulhat a biologiai diverzitashoz. Nem ad azonban felmentést a
kiilonboz6 korlatokba iitkozés elve alol. Okologiai elkiiléniilés nélkiil a fluktuacié sem le nem
allitja, sem le nem lassitja a kompetitiv kizaras folyamatat.

LA részletes modellért lasd Parvinen & Meszéna (elbiralas alatt).
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1.8. Idé&skalak: okologia és evolicio

E dolgozat alapvet§ feltevése az 6kologiai és az evolucios idéskalak szétvalasa.

Amikor é6koldgidval foglalkozunk, azt feltételezziik, hogy létezik egy olyan hosszu idéskala,
amelyen az Osszes populaciédinamikai relaxacié mar lezajlott, s amelyen mar rendelkezésre all
a kornyezeti fluktuéciok teljes statisztikdja, de amelyen még rogzitett a versengd populaciok
orokletes identitasa. Ezen az id6skalan az Okolégiai egyiittélést egyensulyinak tekintjiikk abban
az értelemben, hogy az egyiittéls populaciok mindegyikének nulla az erre az idgskalara kiatlagolt
novekedési ratéja.

Feltevésiink nyilvan nem teljesiil pontosan.

Eldszor is azért nem teljesiil, mert a fluktuaciok minden id&skalan jelen vannak, s a po-
pulaciok térbeli relaxacidjanak is lehet akdrmilyen lassti komponense. Hiaba valasztunk tehat
tetsz6legesen hosszi idéskalat, lesz olyan szempont, amely szerint még hosszabbat kellene. El
kell donteniink, mely folyamatokat tartjuk fontosaknak, s ennek megfelel6en valasztani meg
vizsgalataink idéskalajat. Az ennél sokkal lassabb torténésektsl batran elfeletkezhetiink. Az
azonban, hogy magan a kivalasztott skalan zajlo akar kornyezeti, akar terjedési folyamatoktol is
eltekintlink, egyértelmten hiba, amely hiba elkovetését a dolgozat felvallalja.

Ez példaul azt jelenti, hogy a globalis klimavaltozas veliink él6 6kolégiai konzekvenciai,
barmilyen fontosak is azok, kiviil esnek a jelen dolgozat hatokorén. Egyébként pedig az 1.4.
és az 1.5. pontokban adott szdmszerd becslésekhez hasonlé vizsgalat mondhatja meg, mikor
milyen messze van a valosag az egyensulyi feltevést6l. Ha az idgskala évezredekben mérhetd,
vagy hosszabb, akkor az elkovetett hiba — szempontunkb6l — minimalis.

Szeretném hangsilyozni, hogy ha egy faj, vagy egy tarsulas léte, fennmaradasa lényegesen
kotédik egy meghatarozott tipust kornyezeti fluktuaciohoz (v.6. 1.7. pont), akkor ez azt jelenti,
hogy e flutuacio létére a faj (tarsulas) tartosan szamithat. A szoban forgo fluktudcio ezek szerint
stacioner modon létezik. Azaz, van olyan iddskala, amelyen e fluktuécié statisztikai tulajdon-
sagait allandonak tekinthetjiik, amelyen tehat a flutuicié léte része annak az allandosagnak,
amelyet az r; = 0 egyensulyi feltételek kifejeznek.

Amikor egy adott él6helyen zajlo szukcesszios folyamatot irunk le a folyamat sajat idéska-
lajan, akkor sziikségképpen adottnak vessziik, hogy mely fajok vannak jelen a kérnyezetben.
Ha azonban azt kérdezziik — akar okoldgiai, akar evoliciés szinten — hogy miért pont ezek a
fajok, és miért pont ennyi faj létezik abban a stacionériusan nemegyensulyi vilagban, amelyben
ilyen szukcessziok zajlanak, akkor mar sok-sok, rendszeresen bekovetkezs szukceesszio (hosszi)
idgskalajan kell vizsgadléodnunk — s ezen a skadlan mér r; = 0. Ez utébbi kérdés és megkozelités
a dolgozat kérdése és megkdzelitése.

Mdsodszor, feltevésiink azért sem teljesiil pontosan, mert ha ki is tudjuk valasztani a relevans
okologiai idGskalat, az nem feltétleniil lesz sokkal révidebb az evolucios skalanal. A mikroevolicio
igen gyors tud lenni. (Az 5.3.2. pont dinamikai egyenleteiben semmi sincs, ami a direkcionéalis
evoluciot kiilonosebben lassiu folyamatta tenné. A helyzet nyilvan jobb, ha nem a direkcionalis,
hanem a fajkeletkezési idgskalarol beszéliink.) Tartok téle, hogy az Gkologiai és az evolucios
idoskala Osszecsiszasa sokkal fontosabb jelenség, mint az ma felfogjuk. De a dolgozat errdl a
kérdésrsl nem szol.

Amikor pedig majd evolicidrdl beszéliink, azt a mondott médon egyensilyinak tekintett
Okologia altal meghatarozottnak fogjuk tekinteni. Feltételezziik, hogy az Gkologiai egyensulyi
pont ,adiabatikusan” (azaz az evolicios id6skalahoz képest gyorsan) koveti az evoltcio folyama-
tat. Ez ugyanaz az idéskala-szétvalasztasi feltevés, amir6l eddig beszéltiink, csak most a maésik,
evolicios iranybdl szemlélve.

Osszefoglalva, a dolgozat valasztott idéskalaja a fajok identitasanak skalaja. Az a skala,
amelyen a verseny-vagy-egyiittélés kérdése felmertil és megvalaszolhato. Ez az idéskala sziikség-
képpen létezik — kiilonben nem lennének fajok.



2. fejezet

Populaciéregulacid és niche

A niche koncepcioja a modern 6kologia
egy centralis szervez6 aspektusa.

Leibold (1995)

Osszefoglalé. E fejezet a niche fogalmdnak demisztifikdldsdt célozza. A niche tér az, amit fel
kell osztani ahhoz, hogy az egyiittélés lehetséges legyen. Az pedig, amit fel kell osztani, nem mds,
mint a requldlé tényezdk halmaza — ha ugy tetszik, tere. Ez a tér lehet diszkrét vagy folytonos. Fel
lehet osztani egyrészt a habitatokat, mdsrészt az okoldgiai szerepeket a habitatokon belil — illetve
persze a mindezeknek megfeleld requldlo tényezdket. Egy faj niche-ét a reguldld tényezékhéz
vald viszonya szabja meg, tehdt az, hogy egyrészt mennyire terheli az egyes requldld tényezdket,
mdsrészt mennyire figg tolik.

A niche (6kologiai fiilke, 2.1. 4bra) a (tarsulas)okologia talan legalapvetsbb, de altalaban bi-
zonytalan korvonaltnak és — éppen ezért — bizonytalan létjogosultsaginak érzett kulcsfogalma.
Mint az Hutchinson (1978), Leibold (1995), Chase & Leibold (2003) fogalomtorténeti elemzésé-
bdl egyértelmien kideriil, a sz6 a Gause-elv tartalmat kifejezendd keriilt 4t az angol kéznyelvbol
(ahol a fiilkén kiviil jelenti a gazdaséagi életben elfoglalt helyet/szerepet is) az dkologiai szak-
nyelvbe. Taldn nem tévediink nagyot, ha a kévetkez§ két homalyos allitdsban foglaljuk Gssze
azt a képet, amit a szd kezdettsl fogva megjeleniteni hivatott:

o A fajok felosztjak egymés kozott az 6kologiai szerepek, lehetéségek terét — a niche teret —
és elfoglaljak a maguk fiilkéjét, niche-ét.

e Tovabba, éppen azért élhetnek egyiitt, éppen azért nincs kozottiik kompetitiv kizaras,
mert felosztottak maguk kozott ezt a teret.

De mi is az pontosan, amit fel kell osztani? Mi a pontos kapcsolat a felosztas és az egyiittélés
kozott?

E fejezet Meszéna (2005a) atdolgozasa, Meszéna & mtsi. (2006) felhasznalasaval; az utébbi tartalmazza a 4.
fejezetben is ismertetett matematikai megalapozast.

13
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2.1. abra. A | niche” ( fiilke”) sz6 eredeti jelentése Filippo Lippi: Madonna és a gyermek cimi,
1440-45 tajan késziilt festményén. Egy fiilkében természetesen egy szobor van. Ugyanakkor az
(egyelore) iires flilke nem logikai képtelenség. Forras: www.wikipedia.org

2.1. A niche tér: diszkrét és folytonos

Azt, hogy az egylittélés feltétele a kiillonbo6z6 szaporodéasi korlatokba iitkdzés, pontosabban ugy
fogalmazhatjuk meg, hogy az egyiittéls fajokat kiilonb6z6 regulald valtozok kell, hogy szabé-
lyozzak. E szerint a regulalé valtozok Osszessége, halmaza az, amit ,niche-tér’-nek kell tekinteni.
Ezt a teret kell a fajoknak felosztaniuk egymas kozott.

Az 6kologiai szituaciotol fliiggden a megkiilonboztethets reguldld tényez6k szama lehet sok
is, kevés is. Specialis esetekben a populéciot egy-két-harom kiilonboz6 eréforras regulédlja —
példaul foszfat és nitrat egy toban. Ekkor az egyiittéls fajok ezt az egy-két-harom erdforrast
oszthatjak fel egymas kozott. Vagyis a felosztandé ,niche tér” nem més, mint az eréforrasok egy-
két-harom elemii halmaza (2.2. abra). Hasonloképpen, ha néhany kiilonboz élshely alkotja az
osztozkodas targyat (ahogy az a 6. fejezetben is torténik, lasd még Szilagyi & Meszéna, elbiralas
alatt) akkor — értelemszertien — ez a véges halmaz a niche-tér. A regulald tényezSk azonban
sokszor egy végtelen, folytonos sokasagot alkotnak. Erdforrasok esetén az alappélda a versengd
madarpopulaciok altal fogyasztott magok méretének folytonos skalaja. Ezt ,niche-tengelyt” kell
a madarfajoknak egymas kozott felosztaniuk.

A folytonos valtozok altal kifeszitett niche-tér hutchinsoni képe (Hutchinson, 1978, 2.3. abra)
olyannyira mélyen beivodott az 6kologiai kultiraba, hogy szinte abszurdnak hat egy néhany
elemi halmazt niche-térnek nevezni. Mégiscsak ez a jo valasztés, ha a lényeget nézziikk. Van
alapvets biologiai kiilonbség akozott, amikor néhany fajta magon kell osztozkodni, és akozott,
amikor a magok egy kontinuumét kell felosztani? Nyilvan nem tal sok. A biologiailag értelmes
fogalom rendkiviil egyszert és altaldnos: a niche-tér az, amit fel kell osztani. Ez lehet diszkrét
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és lehet folytonos. S egyébként vélem Hutchinson-t tgy olvasni, hogy 6 ezzel egyetértene.
Egyértelmiien diszkrét niche-ben gondolkodott a sz6 6kologiai hasznalatanak egyik uttordje
Elton (1927) is. O arra csodéalkozott ra, hogy a kiilonbozs tarsulasokban koriilbeliil ugyanazok
az Okologiai szerepek talalhatoak meg: lehet példaul névényevének vagy ragadozonak lenni, hogy
csak a legdurvabb felosztast emlitsiik. Természetes volt szamaéara, hogy ez lényegében ugyanaz
a ,mindenkinek meg kell talalnia a helyét az életben” iigy, mint a Gause-elv. Mely utobbi
latnivaloan azért nem foglalkoztatta tulsdgosan, mert magatol értet6dének tekintette.

2.2. dbra. Kételemti niche-tér, amely két regulalo valtozot — példaul két erdforrast — tartalmaz,
I1-et és Ix-t. Az esetleg egytittéls legfeljebb két faj e két erdforrason osztozkodik.

S persze, az altalanos értelemben vett niche tér lehet valami sokkal komplikaltabb is, mint
néhany ,niche tengely” altal meghatéarozott folytonos tér. Gondoljunk bele, milyen bonyolult fel-
osztanivalot jelenthet egy térben-idében heterogén vilag. Ennek részletes targyalasa meghaladja
a dolgozat kereteit, a 4.5.3. pontban térlink vissza réa réviden.

Természetesen, nem élhet tobb faj egyiitt, mint a niche-tér pontjainak szidma — azaz, mint
a regulald tényezdk szama. Ha tobb élne, nem jutna mindegyiknek mas novekedési korlat.
(Lasd a 4.2.3. pontot a pontos gondolatért.) Mivel a kompetitiv kizaras jelenségének ez a
legegyszeriibb esete (és az egyetlen esete, amelynek a matematikaja régota vilagos), a kompetitiv
kizaras sokszor kimondottan ezt a korlatot jelenti.

A 4. fejezetben fogjuk matematikailag pontosan megvizsgalni a diszkrét és a folytonos estet
viszonyat.

2.2. Habitat és funkcid

Nyilvan két alapmoédja van az 6kologiai elkiiloniilésnek, a kiilénb6z6 névekedési korlatokba iit-
kozésnek:

e Kiilonb6zd helyen él6 populaciok nyilvan nem egymas rovasara élnek. S — egy allando
vilagban — akkor nem élnek egy helyen, ha kiilonboznek kornyezeti igényeikben. (Habitat
szegregacio.)

e De iitkdzhetnek kiilonb6z6 névekedési korlatokba, példaul lehetnek kiilonb6z6 eréforrasok
altal regulaltak az azonos helyen é16 populaciok is. (Funkcionalis szegregécio.)

Ennek megfelelGen tehat, a faj elhelyezkedését az 6kologiai térben élShelyével és funkcidjaval
egylitt jellemezhetjiik. Hutchinson (1978) ,scenopoetic” és a ,bionomic” niche tengelyekrsl beszél
ugyanebben az értelemben (2.3. abra), mig Miller (1967) ,address™rdl és ,profession”rol. Miu-
tan ezek a kifejezések nem mentek at az okologiai koéztudatba, én maradnék a habitat-funkcio
megkiilonboztetésnél.

A habitatot 6kologiailag relevans moédon természetesen nem a foldrajzi koordinatakkal, ha-
nem a faj megélhetését lehetévé tevs kornyezeti paraméterek, kondiciok specifikalasaval lehet
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BRANCH DENSITY

2.3. abra. Hutchinson folytonos tengelyek altal kifeszitett niche tere Hutchinson (1978)-bol. A
Lhomérséklet” és az ,agstirliség” a ,scenopoetikus”, azaz habitat tengely, mig a ,taplalékméret”
a ,.bionomikus”, azaz funkcionélis tengely.

megadni. Ha egy fa faj egy adott hémeérséklet-tartomanyban életképes, akkor ez megfelel a
tengerszint feletti magassag egy — a foldrajzi szélességtdl is fliggé — tartomanyanak. A habitat-
niche lényege tehat egy kapcsolat a kornyezeti kondiciok tere és a topolégiai tér kozott. Van
amikor nem tudjuk pontosan, milyen kérnyezeti valtozok szabjak meg a fajok térbeli eloszlasat,
csak az eloszlasok kiilonbozGségébdl kovetkeztethetiink a niche-differencidlédésra. Erre a lehe-
tGségre MacArthur (1958) hires elemzése a klasszikus példa, amelyben a szerz6 poszéatafajok
térbeli elkiiloniilésében taldlta meg egyiittélésiik kulcsat.

Pontosabban itt a kovetkezérsl van sz6. Allandé kérnyezetben, ha egy faj egyedinek a
mozgékonysaga nem til nagy, akkor a faj azokon és csak azokon a teriileteken talalhaté meg, ahol
megvannak a fennmaradasanak feltételei. Ekkor laboratoriumi tolerancia-vizsgalatok alapjan
meg lehet josolni a faj elterjedési teriiletének hatarat. Nagy mozgékonysag esetén viszont forras-
nyel6 struktara alakul ki: a populécio jelents létszamban jelen lehet azokon a helyeken is,
ahol olyan koriilmények vannak, amelyek mellett egy homogén vildgban nem tudné fenntartani
magat. Az ellenkez lehetSséggel kell szembenézniink nemegyensilyi kdrnyezetben: egy adott faj
egy adott helyen, ahol egyébként megélhetne, nincsen jelen, mert még nem ért oda az élGhely
megsziiletése 6ta.! Ezekben az esetekben, amikor nem lehet a habitat-niche-t egyszertien a
kornyezeti tolerancia megadasaval specifikalni, nincs més lehetGségiink, mint azt a valodi tér-
id6ben hatéarolni be.

Ha a felosztasra var6é niche tér nem mas, mint a regulald tényezok halmaza, akkor ezen
tényezdket is habitat és funkci6 (ha ugy tetszik: lakcim és foglalkozas) szerint kell szamon

LOborny Beanak készoném hogy ez utébbi lehetdségre felhivta a figyelmemet.
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tartani. Madarak taplalékaul szolgalo magokat meg kell kiilonboztetniink tigy méretiik (funk-
ci6), mint el6fordulasuk helye, illetve az annak megfelel§ kornyezeti kondiciok (habitat) szerint.
Egy adott hémérsékleten életképes és adott méretdi magokat fogyasztani képes madarpopu-
laciot az adott hémérséklet mellett eldforduld, adott méretli magok mennyisége szabalyozza.
Ha egy masik madarfaj akar cs6rméretében (amely megfelel a fogyasztott magok méretének),
akar hémeérséklet-igényében (amely meghatarozza elterjedési teriiletét) kiilonbozik, akkor olyan
magok fognak a rendelkezésére allni, amelyet az elsé fajunk nem fogyaszt — elkeriilik tehat a
versenyt, és egytittélhetnek.

Az Elton-niche egyértelmiien funkcié-niche. Hutchinson viszont azért rajzolt elGszeretettel
folytonos niche tereket, mert szamara a habitat-niche (geometriai) térbeli szemlélhet&sége a
gondolkozés biztos kiindulopontja. Szemére veti Grinnelnek (aki els6k kozott hasznalta a niche
szot szakkifejezésként, lasd Grinnel, 1904, 1908, 1914), hogy elemzésében folyamatosan dsszeke-
veredik, vajon éppen a valodi, vagy egy absztrakt térben gondolkodunk-e. Ezért is hangsilyozza
Hutchinson oly nagyon az absztrakt ,hipertér” jelentfségét — ami azonban mintha szaméra is
egy kissé misztikus entitas lett volna. A valodi térbdél ily moédon elabsztrahalt niche tér természe-
tesen folytonos, tengelyei lehetnek ,scenopoetic’-usak vagy ,bionomic™-usak. Mig els6 a habitat
niche-t karakterizalé kérnyezeti kondicio, addig a masodik a funkcié-niche-nek felel meg. Az els6
alapesete a kornyezeti gradiens mentén valtozo kornyezeti paraméter, a masodiké a fogyasztott
magok méretének skaldja. Az els6t le kell képezni a geometriai térre (nem azonos tehat vele!),
a masodikat viszont lényege szerint nem.

Mindenesetre, reguldld tényez&bdl sok van. Sokkal tobb, mint ahany erdforrast altalaban
megkiilonboztetni szokds: minden eréforrast szét kell dobni tgy tulajdonsigai (mint magmé-
ret), mint el6fordulasi helye szerint. Akar a kiilonféle térbeli skalan heterogén erdforrasok is
miikodhetnek kiilonb6zs regulaléd tényezskként (Szabd & Meszéna, 2006b). A hutchinsoni kér-
désre, ,Miért van olyan sok allat?” (Hutchinson, 1959) az a hutchinsoni vélasz, hogy egy tobb-
dimenzios (nem is kell olyan nagyon sok dimenziésnak lennie) niche-térben sok hely van akkor
is, ha az egyes tengelyeket nem osztjuk fel tul sok részre (Hutchinson, 1978).

A 6.4. pontban (95. oldal) szolunk majd a kiilonféle niche-szegregacios lehet&ségek evolucios
jelent&ségérdl.

2.3. Mi adja meg egy faj niche-ét?

Eddig arrél esett sz6, hogy mi az a tér, amit a fajok felosztanak egymaés kézott. De mit is jelent,
hogy felosztjak egymaés kozott? Mivel egy fajhoz a niche-tér tobb pontja tartozhat, a faj niche-
ének legegyszeriibben ezen pontok — vagyis az 6t reguldlé tényez6k — halmazat tekinthetjiik.
reprezentalja a hutchinsoni folytonos niche-tér kontextusdban. A szokasos allitas az, hogy két
egyiittéld faj niche-e nem eshet pontosan egybe.

A halmaz-niche kép azonban pontositésra szorul. Valészintitlen, hogy egyszert valaszt le-
hetne adni arra, hogy egy adott eréforras az adott fajt regulalja vagy sem, azaz hogy eleme-e
a faj niche-ének. A niche-szegregacio szokasos Lotka-Volterra modelljében egy faj niche-e az
seréforras-hasznositasi fliggvényé’-vel adott (Levins, 1962; MacArthur & Levins, 1967). Ez a
fliggvény specifikalja, milyen mértékben hasznositja a faj a kiillonb6z6 eréforrasokat. Az igy
megadott niche hatara nem olyan éles, mint a halmaz-niche esetén: a faj a szamara egyre ke-
vésbé alkalmas eréforrasokat egyre kevésbé hasznositja, azok egyre kisebb mértékben részei a
faj niche-ének. Azért persze a halmaz-niche és a fiiggvény-niche kozel azonos biologiai tartalmat
fejez ki: a niche-tér felosztasat.

De az er6forras-hasznositasi fliggvénnyel még mindig baj van: fenomenologikusan beveze-
tett fogalom, nem tudhaté pontosan, mit jelent egy adott Okologiai szituacioban. A Lotka-
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Volterra kompeticios modellben feltételezziik, hogy két adott faj kozotti kompeticié aranyos a
két ercforras-hasznositasi fliggvény ,atfedési integraljaval”. Noha ez a matematikai feltevés egy
j6zan biologiai intuiciot fejez ki, pontos érvényességét semmi sem garantéilja. S mint stratégiai
modell, nem is val6 arra, hogy a valosaggal valé kvantitativ egyezést varjunk téle.

Tehat az ercforras-hasznostasi fliggvényt helyettesiteniink kell olyan mennyiségekkel, ame-
lyek minden 6kologiai szituacidoban pontosan definidltak. Mint a 4. fejezetben kifejtjiik, a
kovetkezs két kérdés mindig felvethetd:

e Mennyivel valtozik egy adott faj novekedési rataja, ha az egyik regulélo valtozo értékét kis
mértékben megvaltoztatjuk? Nevezziik ezt a megvaltozast az adott fajnak a széban forgo
regulélé tényezére vald érzékenységének, szenzitivitasanak.

e Mennyivel valtozik a vizsgalt regulalo valtozo értéke, ha egy adott faj létszaméat kis mér-
tékben megvaltoztatjuk? Nevezziik ezt a megvaltozast az adott fajnak a vizsgélt regulélo
tényezo6re vonatkozo impaktjanak.

Igy tehat barmelyik faj 6kologiai szerepe, niche-e jellemezhets azzal, ha megadjuk minden
regulalo tényezore vonatkozo impaktjat és szenzitivitasat (v.6. Leibold, 1995; Chase & Leibold,
2003). Strukturalt populaciok, térben-idében heterogén ckologiai szituaciok esetében tamasz-
kodunk az 1. fejezetben kifejtett kemosztat szemléletre — ezt részletesebben a 4.5.2 és a 4.5.3
pontokban fejtjiik ki.

Miutan nem csak eréforrasok lehetnek regulald tényezdk, az impakt- és szenzitivitas-niche
fogalmanak hatokore nem korlatozodik az eréforras-kompeticiora. Erre példaként lasd az 56.
oldalon a dobozban bemutatott ,keystone” predator modellt.

Természetesen, ercéforras-kompeticio esetében egy faj nagyjabol azokat az eréforrasokat ter-
heli, és nagyjabol azoktol fiigg, amelyeket fogyaszt, hasznosit. Az erdforras-hasznositési fiigg-
vény, az impakt-fliggvény és a szenzitivitas-fiiggvény tehat jo esélyel hasonlitanak egymashoz,
a koztiik 16v6 kiillonbségeket a bioldgiai kép szempontjabol nem feltétleniil kell tilhangsilyozni.
Annyi a kiilonbség, hogy az impakt és a szenzitivitas pontosan és altalanosan definialt fogal-
mak, amelyek pontosan azért nem esnek egybe. Egy faj niche-ét matematikai precizitassal azzal
hatarolhatjuk koriil, ha megadjuk a ra vonatkozd impakt és szenzitivitas fliggvényeket.

A habitat-niche kontextusaban szokés beszélni a fundamentalis és a realizalt niche megkiilon-
boztetésérsl. Az elsd a kornyezeti kovetelmények azon tartoményat jelenti, ahol a faj életképes,
mig a mésodik azt a sztikebbet, ahonnan a kompetitorok nem szoritjak ki. Ez a széhasznélat
persze megint tamaszkodik az allando koérnyezet és a kis migracié kimondatlan feltevésére. Ha
ezzel az egyszeriisitéssel nem kivanunk élni, akkor azt mondhatjuk, hogy a fundamentélis illetve
realizalt niche a faj niche-e kompetitorai tavollétében, illetve jelenlétében kalkulalva (v.6. 51.
oldal). S ez igy elvileg mar egyarant elmondhat6 gy a habitat- mint a funkcio-niche, tgy az
impakt, mint a szenzitivitis esetére.

2.4. SzabAlyozott egyiittélés

Eddig arrél beszéltiink, hogy mit is osztunk fel, és hogyan adjuk meg ezt a felosztast. De mire
is j6 mindez? Mi a pontos kapcsolat a niche-tér felosztasa és az egyiittélés kozott?

Masképpen fogalmazva: mekkora &atfedés engedheté meg a niche-ek kozott?  Korlato-
zott hasonlosag” az elnevezése a kompetitiv kizaréasi elv azon finomitasanak, amely szerint az
egylittélés megkivan egy meghatarozott mértékd miniméalis kiilonbséget a fajok kozott (Mac-
Arthur & Levins, 1967). Mi ez a minimalis kiilonbség? Nagyjabol azt gondoljuk, hogy az
eréforras-hasznositasi fiiggvény szélessége, azaz a ,niche-szélesség” szabja ezt meg. A pontositési-
altalanositasi kisérletek azonban eredményteleniil végzédtek: minden modellben més minimum
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adodik (Abrams, 1983). Ez a kudarc is hozzajarult a ,kompeticios elmélet” hattérbe szorulasa-
hoz (Rosenzweig, 1995. 127. o.).

De ha jobban belegondolunk, akkor evidens, hogy nem létezhet a hasonlésdgnak egy mo-
dellfiiggetlen alsé korlatja. Eleve pontositanunk kell mar az eredeti &llitast is, miszerint az
ugyanazon novekedési korlatba 1itk6z8 fajok nem élhetnek egyiitt. Bizony élhetnek egyiitt, ha
éppen azonos mértékben sikeresek (v.6. iker fajok, 1.5. pont). Két faj relativ elénye-hatranya
fligg a kornyezeti feltételektdl, tehat a kornyezeti paramétereknek lehet olyan kombinacidja,
amely mellett a két faj niche-szegregacio nélkiil is élhet egyiitt. De ehhez valoszintitlen szeren-
cséjiiknek kellene lenniiik, s a legkisebb kornyezeti valtozas lerombolna ezt az egyiittélést. Nem
az tehat a jo kérdés, mikor élhetnek egyiitt egy meghatarozott tarsulas fajai, hanem az, hogy
mikor élhetnek egyiitt valoszintitlen szerencse, a paraméterek finomhangolasa nélkiil.

Akkor lehet robusztusan — tehat a paraméterekre valo tulzott érzékenység nélkiil — egytittélni,
ha léteznek olyan visszacsatolasok (regulaciok), amelyek a fitnesz-kiilonbségeket a paraméterek
egy széles tartoméanyaban semlegesitik. Erdéforrasok felosztésa esetén jol ismert, hogy az ilyen
— szabalyozott — egyiittélés feltétele az, hogy a fajok kozotti kompeticionak kisebbnek kell
lennie, mint a fajokon beliilinek. Ily médon, ha egy faj valamilyen el6nyre tesz szert, és kezd
masokat kiszoritani, akkor létszamanak névekedése nagyobb hatranyt okoz sajat magénak, mint
a tarsulds mas tagjainak. FEzen a moédon a létszamnovekedés egy visszacsatoldé mechanizmus
keretében kompenzalja az eredeti perturbacié hatasat, s a tarsulas tjra stabilizalodik, kissé
megvaltozott létszamaranyok mellett.

Elmondhat6 ugyanez altalanossagban is, azaz az ertforras-hasznositasi fliggvény fenomeno-
logikus fogalma nélkiil is. Ahhoz, hogy a megfelel§ szabalyoz6 mechanizmus miikodjon, arra
van sziikség, hogy a fajok kiilonbozzenek a regulald tényezskhoz vald viszonyukban, azaz mind
az impakt-niche-likben, mind a szenzitivitas-niche-iikben. Ha nem kiilonboznek, akkor a szaba-
lyoz6 mechanizmus nem lesz képes specifikusan annak a fajnak a névekedését lassitani, amelyik
elényre tett szert. S ha nem képes, akkor a legkisebb elény is kompetitiv kizarashoz vezet. Ha
a niche-kiilonbség kicsi, akkor a szabalyozas gyenge, azaz csak a paraméterek egy sziik tartoma-
nyaban képes a fitnesz-kiilonbségeket kiegyenliteni. Minél nagyobb az atfedés a niche-ek kozott,
annal sziikebb az egyiittélést lehet6vé tevd paraméter-tartomany. S ezek mér teljesen altalanos
allitasok, amelyeket a 4. fejezetben pontosan bebizonyitunk.

Nincs tehat a hasonlosagnak abszolat korlatja: hasonlo fajok egyiittélése nem lehetetlen,
csak valoszintitlen. Nyilvan csak egy konkrét taktikai modell esetében szamithato ki pontosan,
hogy adott Gkologiai kiilonbség mennyire robusztus, mennyire valdszind egyiittélést tesz lehe-
tévé. De a kép altalanos és matematikailag pontosan alatamaszthato: tilzottan hasonléd fajok
egylittélése valoszinttlen. S azt, hogy mi a tilzott hasonlosag, azt az impakt és a szenzitivitas
fliggvények atfedése szabja meg. Azaz, ,0kOlszabalyként” mégiscsak elmondhatjuk: nagyjabol
a niche-szélességek szabjak meg az egyiittéléshez minimalisan sziikséges kiilonbségeket. Fzen
okolszabaly mitkodéset Szabo & Meszéna (2006a) tanulmanyozta részletesen a Lotka-Volterra
modell keretein beliil.

2.5. Niche: egy fogalom apalya

A niche méara a ,,k6dos 6kologiai fogalom” alappéldajava valt. Teljesen vilagos valoszintleg soha-
sem volt, de Hutchinsonig bezarolag azért mindenki értette, hogy a ,helylink a piaci versenyben”
jelentésti szot a Lhelylink az 6kologiai versenyben” jelentésben hasznaljuk az 6kologiaban is. A
hatvanas-hetvenes évektsl azonban egy ,helyiink az életben” mar nem megy el tudomdnyos fo-
galom definicidjanak: nem szarmazik bel6le mérési utasitas. Ezért igyekezett Hutchinson kicsit
pontosabban megmondani, miben is kell kiilonb6zni, mi is az a bizonyos ,hely”. Innentdl van
mit mérni, mérik is sokan. A gondolat érdeme, hogy tudniilik minden fajnak kiilén fiilke jar,
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ett6l még nem lesz pontosabb — s6t. Ha a ,hely az életben” imméar nem szalonképes, akkor
,Hutchinson tengelyei” (a 2.3. abra) kezdenek az Okologiai niche fogalom primer jelentésévé
valni. Amely fogalom azért valahogyan tartozik kapcsolatot tartani a kompetitiv kizéaras elvével
— kiilénben érdektelen.

Csakhogy a niche-felosztas és az egyiittélés kapcsolatat egyszerre pontosan és altalanosan
az Okologiai modellezés adott szintjén nem lehetett formalizalni — ezt a feladatot késziiliink
elvégezni a 4. fejezetben. A Lotka-Volterra kompeticios modell (MacArthur & Levins, 1967)
volt hivatott szemléltetni a kapcsolat 1étét — 4&mde ez csak szemléltetés. Amig a niche-valtozok
mérhetSek, addig a Lotka-Volterrat nem lehet, és nem is szabad, pontos kvantitativ kapcsolatba
hozni egy kicsit is bonyolultabb 6kologiai szituaciéval — hogy a nem-kompetitiv viszonyokroél ne
is szoljunk. A latszolag matematikai jellegtivé valt niche fogalom (hipertér! mi is az?) tisztén
verbéalis-szemléletes kapcsolatot tart azzal, ami a lényege lenne — s ami innent6l mar arnyékban
van. A helyzeten természetesen nem segit az 6kologia részdiszciplindkra vald szétesése sem: egy
faj toleranciaja populaciockologiai, mig a niche-felosztas tarsulasokolégiai kérdés lenne — de hol
kell akkor beszélni az egészrél?

Az id6k soran a kompetitiv kizaras egyébként is kiesett a pixisbél, a tarsulasdkologian beliil
is. Azért is, mert a kompeticio fogalma lesziikiilt az erdforras kompeticiora (lasd 10. oldal). A
nemegyensulyi ttkeresés miatt is (11. oldal). Empirikus okokbol is, amelyekre a 4.5.4. pontban
tértink vissza. De még azok korében is, akik értették a Gause elv tautologikus megkeriilhetet-
lenségét, kialakult az a meggy6z6dés, hogy a korlatozott hasonlosag elve gyakorlatilag hasznave-
hetetlen, hisz nem lehet megmondani, mennyire is szabad hasonlonak lenni (Rosenzweig, 1995,
127. o.).

A niche-kérdésfeltevésnek mindig is része volt a tolerancia kérdés: az, hogy hol tudunk
megélni, része annak, hogy hol a helylink a bioszféra egészében. S&t, ez a legkénnyebben
megfigyelhet6-mérhets része, amely raadéasul stabilan a populaciookologia keretein beliil ma-
rad. Nem lehet véletlen, hogy Hutchinson megfogalmazasai sokkal inkabb illenek a gemometriai
térre leképezends scenopoetikus, mint az ,absztrakt” bionomikus niche tengelyhez. Ahogy a
niche kompetitiv jelentése elhomalyosul, az 6kologusok egy része kezd a bionomikus tengelyre
agy nézni, mint ami kilog a képbdl, ami talan logikai hiba Hutchinsonnal. Miért a taplalék
méretét és nem a koncentracidéjat mérjiik fel a tengelyre, ha az utobbi a hémérséklettel analdg
kornyezeti jellemz6 (v.6. Leibold, 1995)7?

Csakhogy a tisztan kornyezeti toleranciaként értelmezett niche fogalommal az eredeti ,fel-
osztasi” kép elvész. Természetesen, tobb faj is egyiittélhet ugyanazon kornyezeti koriilmények
kozott. (Ebbol a szempontbol teljesen mindegy, hogy a taplalékkoncentraciokat felsoroljuk-e a
kornyezeti kondiciok kozott, vagy sem.) Természetesen, egyazon habitaton beliil a tapanyagok
mindségének és nem mennyiségének a terét kell felosztani. Jellemzd, ahogy a Begon-Harper-
Townsend (1996) tankonyv elGszor tisztan a kornyezeti kovetelmények alapjan vezeti be a niche
fogalmat (87. o.), majd egy masik fejezetben (130. o.) ugy talalja, hogy a fogalom az eréforrasok
kontextusaban az ,jigazadn erés” — mikdzben nyitva hagyja a ,méret vagy koncentracié” kérdé-
sét. Itt tehat a niche fogalma maér felvallaltan-tanitottan zavaros — s ez még természetesnek is
tekintetik.

Leibold (1995) tett egy fontos kisérletet a kuszasagba és érdektelenségbe fulladni 1atszo6 niche
fogalom ujraélesztésére — lasd e fejezet mottojat! (A cikk elé a szerkeszség jonak latott be-
illeszteni egy magyarazkodéast arrél, miért is kozdélnek még egy ragodast errdl a divatjamilt
dologrol...) Kiindulépontja nagyon kozel keriil a fent kifejtettekhez azzal, hogy az ,impact”
és a ,requirement” (=tolerancia) niche megkiilonboztetésével hangsilyozza a populacio és az 6t
reguléld tényezsk kozotti kapcsolat kétiranytusidgat. Talan tal bipolaris az a kép amit fest: az
impact vs. requirement dichotomiéra igyekszik rahizni mindent: Elton vs. Grinnel, diszkrét
vs. folytonos, funcié vs. habitat. S a kompromisszumbol hianyzik a niche-felosztasi kép egy-
szeri intuitivitasa. Koszonom neki a 4. fejezet cikk-valtozatahoz fliz6tt tamogato-kiegészits
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megjegyzéseit.

Készeghy Kolos diplomamunkajaban torekedett szamot vetni ugyanezzel a helyzettel (K6sze-
ghy, 2004). Kimondja azt, amit a nala benfentesebbek nem merhetnek: a tisztan toleranciaként
értelmezett niche fogalomnak (,egzisztenciatartomény értelmezés”) értelemszerden nincs koze a
kompetitiv kizarashoz kapcsolhaté niche-hez (,koegzisztencialis értelmezés”). Fontos pont, amit
hangsilyoz, hogy mig az eréforras-koncentraciokat nem lehet értelmesen kérnyezeti kondicioknak
tekinteni az egzisztenciatartomany kijelolésénél — hisz ezeket az értékeket a populaciok maguk
megvaltoztatjak — | az er&forrasok keletkezési ratajat annal inkabb. Neki is kdszoném a sok-sok
diszkussziot.

A jelen fejezet egy valamit biztos nem akart: a kuszasaghoz jarulni hozza még egy tjabb
,hiche definicié™val. Célom volt viszont megmondani, hogyan fog a gondolat — merthogy van
ilyen — matematikailag szilikségszertien megjelenni a bdrmilyen Okologiai modellben. S ezzel
pontosan specifikiltuk a fogalom jelentését is — merthogy van ilyen.
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3. fejezet

Adaptiv dinamika és fajkeletkezés

Osszefoglalo. Az egyiittélés okoldgiai kérdésének evolicids megfeleldje az, hogy a torzsfejlédés
miért eldgazo, miért nem linedris folyamat? Az adaptiv specidcid elmélete a fajképzddést gy
allitja be, mint az egyiittélést lehetdvé tevd kologiai helyzethez vald adaptdcidt. E bioldgiailag
transzparens kép matematikai implementdcidja azonban feltételezi a gyakorisagfiiggd szelekcio
kezelését. A fejezet a jozan észre tamaszkodva vizsgdlja meg, mire szdmithatunk akkor, ha a
folytonos evolicids folyamat visszahat az adaptiv tdjképre. A kapott ,adaptiv dinamikai” kép:
az egyenesvonali, de idénként eldgazd fejlédés megfelel a bioldgiai vdrakozdsnak. Kitekintés
jelleggel szolunk a reproduktiv izoldcio létrejottének problémdjdral.

3.1. A speciaciés probléma

Einstein szerint egy tudomanyos elméletnek egyrészt a tényekkel kell 6sszhangban lennie, mas-
részt elegendGen szépnek kell lennie. A masodik kovetelmény semmivel sem kevésbe gyakorla-
tias, mint az els6. Ad-hoc feltevésekkel mindig minden megmagyarazhato. Prediktiv ereje tehat
csak az olyan elméletnek van amely kevesebb feltevést hasznal, mint ahény tényt megmagyaréz.
Természetesen nem biztos, hogy egy adott jelenség magyarazata egyszeri és szép. Meégis, a
tudoméany mindig ebbdl az iranybol kezdi keresi a valaszt.

A speciécié tradicionélis — allopatrikus — elmélete (Mayr, 1942) gondban van az esztétikum-
mal. A darwini vilagkép kozponti eleme az a gondolat, hogy a kis adaptiv evoltcios 1épések
vezetnek el hosszu id6 alatt Gj fajok kialakulasdhoz. Nem lenne jogos azt varni, hogy a faj-
képzsdés, amely az evolucit egyik legfontosabb jelensége, a populacidégenetikai elmélet magatol
értet6dd kovetkezménye legyen? A neo-darwini szintézis matematikai alapjat képezd populé-
cidégenetikai modellek azonban csak egy diploid populacion beliili genetikai véaltozas lefrasara
képesek és nem kovetkezik belSliik természetesen a speciacid. A gyakorisagfiiggetlen szelekcion
és véletlen parosodéason alapulé modellekben a genetikai valtozasok semmilyen mértéki felhal-
mozéasa sem vezet, és nem is vezethet 1j faj kialakulasahoz. Az allopatrikus elmélet a kérdést
deus ex machina oldja meg azzal a feltételezéssel, hogy a populacidt egy foldrajzi hatar osztja
ketté, majd az eltérs fejlédés melléktermékeként jelenik meg a szubpopulaciok kozotti repro-

E fejezet adaptiv dinamikai része Meszéna (2005b) atdolgozasa, matematikai alapjai Meszéna & mtsi. (2005)-
ben, illetve a 5. fejezetben talalhatoak. A szerzd sajat vizsgélatai az adaptiv speciacié genetikai modellezése
targyaban még a kidolgozas, illetve publikalas alatt vannak, nem részei tehat a dolgozat téziseinek. E dolgozatnak
a fajkeletkezés annyiban targya, amennyiben szamot akarok adni elméleti vizsgalataim biologiai relevanciajarol.
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duktiv izolaci6.

Szép vagy nem szép, ettsl még igaz lehetne ez a kép. De a tényeknek valé megfeleléssel is
baj van. Bar a fajképzddés allopatrikus volta szamos esetben valoban dokumentélhaté, ma mar
empirikusan bizonyitottnak tekinthet6 a szimpatrikus speciacio léte is.

Talan a Chiclid-ek (vagy boles6szaja halak) adaptiv radiacidja a leglatvanyosabb példa.
Kelet-Afrika szamos kiilonbo6z6 tavaban él egyiitt igen sok kozel rokon, csak abban az egy téban
megtalalhato Chiclid faj. Az allopatrikus elmélet fényében a jelenséget szokas volt azzal magya-
razni, hogy példaul a Victoria to feltételezett vizszint-ingadozésa id6rél-idére oda vezetett, hogy
a t6 tobb kiilonallo viztestre esett szét, létrehozva az elkiiloniilést (lasd pl. Skelton, 1993). Ma
mar tudjuk azonban, hogy a t6 minddssze a jégkorszak vége ota létezik, és mindig is Osszefiiggd
volt. Ennél is meggy6z6bb azonban hogy egy hasonlé Chiclid radiacié zajlott le a kameruni
Barombi Mbo téban, amely a sekély Victoriaval ellentétben egy igen mély krater t6, amelynek
részekre darabolodasa elképzelhetetlen (Schilewen, 1994).

Sara Via ,A rat kiskacsa felnd” cimmel irt cikket a szimpatrikus specidciorol, amelyben a
bolestszaju halakon kiviil sok més példa is megtalalhato (Via, 2001). A tények hatasara terjed
az a felfogéas, hogy a reproduktiv izolacio igenis létrejohet szimpatrikusan is, adaptacio révén.
Az elméletnek tehat megmagyaraznia kell a jelenséget, nem pedig lehetetlenségét kimutatnia.

Az allopatian és az adaptécion kiviil van egy harmadik ismert mechanizmus is, a ploiploidia
(Vida, 1976). Ez kétségkiviil egy gyors és radikalis fajképzédési mod, de csak néhany rendszer-
tani egységen beliil jelentds.

Az allopatrikus elmélet legnagyobb szépséghibaja az 6kolégiai perspektiva hidnya. Annak
ellenére, hogy a modern Okolégidban — mint arrél a kordbbiakban széltunk — sokan kétségbe
vonjak a ,niche elmélet” létjogosultsagat, igen természetesnek hangzik ma is, ha egy (konkrét)
1j faj sziiletését egy iires niche megjelenésével hozzuk osszefiiggésbe. A Hominidék csoportja
példaul az Gjonnan megnyilé szavannara sziiletett (Leakey & Lewin, 1986). A fajképzodésrsl
sz016 elméleti gondolkodésban ugyanakkor altalaban periférikus szerepet toltenek be az 6kologiai
szempontok. Az adaptiv szimpatrikus speciacio gyakran kényszeredetten elismert lehetGsége itt
kivétel: ebben az esetben egyértelmten az 0j taplalékforrasra vald specializacio hajtja a fajkép-
z6dést. De vajon a mésik két speciaciés mechanizmusnak, az allopatidnak és a poliploidianak
nincs sziiksége 0kologiara? Vajon ezek a mechanizmusok folyamatosan hoznak létre 4j fajokat,
amelyek azutan vagy talalnak maguknak Skologiai flilkéket vagy nem? Vagy csak olyan faj johet
létre, amelynek elére adott az 6kologiai szerepe?

A fajok egyiittélése 6kologiai kérdés. Ha a fajkeletkezés teljes elméletét kivanjuk megalkotni,
akkor meg kell érteniink az 6kologia és az evolicié kapcsolatat. E megértésért érdemes aldoza-
tot hozni. Az aldozat nagy lesz: a kovetkezs alfejezetben tugy tesziink, mintha szexualitas és
genetika egyatalan nem létezne. Ez nyilvan a 16 tilso oldala, hisz ekkor a fajkeletkezés méasik
alapprobléméja, a reproduktiv izolacié megjelenése keriil ki a latokoriinkbsl. A 3.3. pontban
szolunk majd az 6kologia és genetika viszonyarol, az adaptiv speciacié elméletérsl és a nyitott
kérdésekrdl.

3.2. Az aszexudlis elmélet: adaptiv dinamika

3.2.1. Fitnesz, invazid és gyakorisagfiiggés

A [tobbrétegii” modellezés (lasd El6szo) szellemében konkrétan modellezniink kell az egyedek
okologiai kolesonhatasait, s megfigyelni, mi torténik egy ilyen modellben evolicié (mutacio, stb.)
jelenlétében. A fitnesz fogalma ilyenkor nem 6nkényiink targya. Ha meg akarjuk tartani a szo6
eredeti értelmélt, akkor egyetlen lehetGségiink van a definidlaséra (v.6. Metz & mtsi., 1992):
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Fitnesz:

a populdcid hosszutdvi exponencidlis novekedési rdtdja a kilsé kérnyezeti paraméterek és a
requldlo valtozok rogzitett értéke illetve adott statisztikdju staciondrius fluktudcidja mellett.

Az, hogy ez a fitnesz j6 fogalma, és nem maés, egyszeriien kovetkezik abbol a ténybdl, hogy
két populacio létszamanak aranya a novekedési ratak kiilonbségének megfelelgen valtozik (lasd
a (4.5) formulat a 41. oldalon vagy az (5.15) formulat a 68. oldalon). Annyi szabadsagunk
persze azért van, hogy a novekedési rata helyett valaszthatunk barmely méas ezzel ekvivalens
mértéket is.

Sok vitat valtott ki az irodalomban példéul az a kérdés, hogy vajon az r novekedési rata,
vagy az Ry élethosszi szaporodasi siker (azaz utodoknak az egyed sziiletéskor varhato teljes
szadma) a jo fitnesz mérték. A ketts nem feltétlentil egyenértékd. Egy osztodassal szaporodd
szabalyozatlan populécioban példaul Ry ~ 2, fiiggetleniil az osztodas sebességétsl. Ilyenkor
csak a novekedési rata miikbdhet fitnesz mérték gyanant. Egy szabdlyozott populacidban mas
a helyzet. Azt hogy egy populéci6é ng, allandé marad, vagy csokken, nyilvan kifejezhetjiik akar
agy, hogy r % 0, akar pedig ugy, hogy Ry % 1. Ha az a kérdés, hogy egy mutans terjed-e egy
egyébként egyensilyban 1év§ populacidban, akkor ezt akar az r-je, akar az Rp-ja megmondja a
rezidens r = 0-javal vagy Ry = 1-ével szemben (Mylius & Diekmann, 1995; Pasztor & mtsi.,
1996). S ha ily moédon tudjuk, hogy Ry hasznalata megengedett, akkor bizonyos szituaciokban
segitségiinkre lehet. E dolgozat 103. oldalan talal az Olvaso egy az élethosszi szaporodési siker
fogalman alapulé gondolatmenetet.

Ezzel egyuttal elérkeztiink az invdzids fitnesz fogalmahoz: a kérdés gyakran mertl fel ugy,
hogy képes-e egy bizonyos kislétszamt muténs egy bizonyos populacioban terjedni (Metz &
mtsi., 1992). Az invazidképesség két okbol is kulcsfontossagi. Egyrészt, mint azt rovidesen
latni fogjuk, az invazios fitnesz lényegesen tébb informaciot hordoz, mint azt az elsé pillantasra
gondolnank. Maésrészt, egy ritka mutans populacidodinamikija sokkal egyszertibb: ritkasiga
miatt szabalyozatlanul — exponencialisan — nd, a rezidens populéciét viszont nem befolyésolja.

A novekedési rataként definialt fitnesz természetesen nem egy rogzitett fiiggvénye a fenoti-
pusanak, hanem fligg mindazon koélcsonhatasoktol, amely befolyasoljak az egyedek tulélését és
termékenységét. Specifikusan, mint azt az 1. fejezetben megbeszéltiik, egyiittélés akkor lehet-
séges, ha egy visszacsatolas egyenl6vé teszi a novekedési ratakat, azaz a fitneszeket. Ilyenkor a
fitnesz sziikségképpen fliggvénye annak, melyik populacié milyen létszamban van jelen, vagyis
gyakorisdgfiiggs (Christiansen, 1988; Heino & mtsi., 1998).

Szokas megkiilonboztetni a denzitdsfiiggést (amikor a fitnesz-fliggvény csak a jelenlévs egye-
dek Osszes szaméatol fiigg) és a gyakorisdgfiiggést (amikor a fitnesz a kiilonboz6 fenotipust szub-
populéciok létszamaranyatol fiigg). Mivel e dolgozatban adottnak vessziik, hogy minden popu-
lacio regulalt, kiilon emlités nélkiil is denzitasfiiggének tekintiink minden szelekciot. Az érdekes
kérdés a gyakorisagfiiggés léte, vagy nem léte.

A tisztdn denzitasfiiggd, tehat nem gyakorisagfiiggs szelekcié 6kologiailag az egyetlen regulalo
tényez6 esetének felel meg (lasd a 4.2.3. pont). Amig egyetlen regulalé tényezd van, addig a
populacidknak e tényezdre vald egyesitett hatasat tekinthetjiik Osszesitett ,effektiv’ denzitasuk
meértékének. Ilyenkor az a valtozat gy6z, amelyiknek a legmagasabb az egyensilyi (effektiv)
denzitasa. Azaz, az evolucionak van egy rogzitett ,célfliggvénye” akkor is, ha a denzitasfiiggés
miatt a fitnesz-fiiggvény nem rogzitett. Diverzitas nem lehetséges: egyetlen valtozat fog gy6zni.

To6bb regulald tényezs esetén ilyesfajta célfiiggvény mar nem létezik. A regulald tényezsk
aranya filiggeni fog a versengd populaciok létszamaranyatol, a szelekcié tehat gyakorisagfiiggd
lesz. Megkapo6 a dolog konzisztenciaja. FEgyrészt, tobb reguldld tényezére van sziikség ahhoz,
hogy az 6kologiai egylittélés lehetséges legyen. Mdsrészt, a tobb regulalé tényezd teszi a szelekciot
gyakorisagfiiggéve, s a gyakorisagfiiggés teszi lehetévé a diverzitashoz vezetd evoliciot.

Magam is a denzitasfiiggs életmenet-evolacié tanulmanyozésa révén (v.6. Pésztor, 1986;
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Meszéna & Pasztor, 1990; Pasztor & mtsi., 1996; Kisdi & mtsi., 1998) keriiltem kapcsolatba az
evolicios okologiaval. E vizsgalatok kapcsan szembesiiltem azzal, hogy mennyire nem trivialis
az a kérdés, miért is él tobb faj a F6ldon, és nem csak az egyetlen legjobb? Persze, tobb regulalo
valtozo kell, s van is beldliik sok a vald vilagban. De akkor miért van mégiscsak relevancidja az
optimalizalé képnek? Hogy lehet folytonosan eljutni az egyetlen regulalo tényez6 optimalizalo
vilagabol diverzitdshoz? Azaz: hogyan keletkeznek a fajok?

3.2.2. A Folytonossagi elv és kovetkezményei

Az adaptiv dinamika (Metz & mtsi., 1996a, Geritz & mtsi., 1997, 1998) egy igen egyszerid
képet sugall az evoluciérdl: a populaciok altalaban a névekvd fitnesz irdnyaba fejlédnek, de az
evolicié néha elagazik. Ennyi, és nem tobb, nem ennél komplikiltabb. Biologiai szempontbol,
ha a matematikai nehézségek nem lennének (akkor most van célfiiggvény, vagy nincs?), magéaval
a képpel ki is egyezhetnénk. De itt most az a dolgunk, hogy a matematikai elméletet fejlessziik.

Gyakorisagfiiggés nélkiil az evolicié banalis lenne: nem agazna el sohasem. De ha van
gyakorisagfiiggés, akkor miért nem még sokkal bonyolultabb, ami toérténik? Miért csak néha
agazik el? Miért lehetnek hosszii evolicios szakaszok, amikor a gyakorisagfiiggésnek semmi
szerepe nem latszik lenni? Végiil is az egyedek kozotti kdlesonhatasok tetszdlegesen bonyolultak
lehetnek, a fitneszfliggvény tetszélegesen bonyolultan fiigghet a populacidlétszamoktol. Mi tart
akkor itt rendet?

Ami rendet tart, és — matematikai szempontbol persze — megakadalyozza, hogy a fejlédés
menete valami abszolat kuszasig legyen, az az a koriilmény, hogy az evolicié dominénsan kis
lépésekben torténik. Nem mindig torténik kis 1épésekben persze. Féleg a bakteridlis anyagcsere
szintjén létezhetnek elényos ,makro” mutaciok. De a magasabbrendiiek és azok legtobb tulaj-
donsaga tekintetében elég biztosak lehetiink abban, hogy egy elényts makromutécié képteleniil
valoszintitlen. Ez a helyzet annyira nyilvanvalo, hogy az ,evolucid” sz6 maga is a fokozatos-
saggal szinonim. S az adaptiv evolicios ugrasok képtelensége az alapja az egyik legfontosabb
sevolucidellenes” argumentécionak is. Ugyan hogyan keletkezhetnének evolicié révén azok a
tulajdonsagok (példaul egy gerinces szem bonyolultsiga), amelyeknek egyetlen lépésben valo
létrejotte képtelenség, de amelyekhez folytonos adaptiv Gt nem latszik vezetni? Ilyenkor az
evoluciébiologusok hosszu, faradtsagos munkaval megkeresik azt a bizonyos folytonos utat, amit
azért csak meg lehet talalni mindig.

Itt a folytonos, azaz kis lépésekben torténd evoluciorol fogunk tehat beszélni. (A diszkrét
és folytonos hatarteriilete majd a 7. fejezetben bukkan fel.) Matematikai reprezentaciojaban ez
nem jelenthet mast, minthogy egy folytonos jelleg evoliciojat vizsgaljuk. Az adaptiv dinamika
teriiletén elterjedt szohasznalattal ezt a jelleget ,stratégianak” fogjuk nevezni. (A szohasznalat
az evolicios jatékelméletbdl ered.) Az egyszeriiség kedvéért egyetlen jelleget, azaz egy egydi-
menzids stratégiavaltozot tekintiink.

Ebben a kontextusban kiindulé6pontunk a kovetkezd allitas:

Folytonossdgi elv

Hasonlé fenotipusok relativ létszdma csak kismértékben befolydsolhatja az adaptiv tdjképet.

Az elv kikeriilhetetlen érvényessége evidens. Lehetséges lenne, hogy a fitnesz-fiiggvény alakja
lényegesen filiggjon két olyan populacid létszamanak aranyatol, amelyek kozott semmi mas kii-
16nbség nincs, mint az, hogy az optimalis tapanyagmeéretiik 1 pm-rel kiilonbozik? Eszre sem
vennénk, hogy a két populécio egyatalan kiilonbozik! Ehhez képest meglepd, mennyire nehéz az
allitast megfelelen formalizalni — ezt el is halasztjuk az 5. fejezetre. Itt az Olvaso jozan eszére
apellalunk. Fogadjuk el a Folytonossdgi elvet, és vizsgaljuk meg a kévetkezményeit!

Feltételezziik, hogy a populécié mérete elég nagy ahhoz, hogy a demogréfiai sztohaszticitéstol
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eltekinthessiink. (Az 5.3.1. pontban tériink vissza arra a kérdésre, hogy egy ijonnan megjelend
mutéans létszama természetesen nem nagy.) Mint mondottuk mar, az dkologia-fiiggs szelekcio
van elég bonyolult ahhoz, hogy elGszor az aszexualis reprodukcid esetét vizsgaljuk meg.

Elsd kévetkezmény. Tegyiik fel, hogy a fitnesz gradiense nullatél kiillonb6z6 és a rezidens
stratégiaval szemben egyetlen, a rezidenshez nagyon hasonld, mutans stratégia jelenik meg. Azt
allitjuk, hogy a ritka mutans kezdeti novekedése garantélja azt, hogy el is terjed, és kiszoritja
a rezidenst. Ha a két stratégia nem hasonlo, akkor a mutans kezdeti invazidja nem feltétleniil
vezet a rezidens eltiinéséhez: a muténs stratégia létszamanak ndvekedése megvaltoztathatja
a viszonyokat, és leallithatja sajat novekedést. Ha azonban a stratégiakiilonbség kicsi, akkor
a Folytonossdgi elv implikalja, hogy a fitnesz gradiense nem valt elGjelet a mutans névekedése
kovetkeztében. Ez viszont azt jelenti, hogy a muténs stratégianak a rezidenssel szembeni kezdeti
elénye végig megmarad (v.6. Geritz, 2005; Jacobs & mtsi. el6késziiletben; Meszéna & mtsi.,
2005).

Madsodik kévetkezmény. Tekintsiink most egy tetszdleges populaciot, e ponton akar szexuali-
san reprodukal6dot is, amelynek a varianciaja elegendéen kicsiny, de nem nulla. Ez a populécioé
a fitnesz gradiens iranyaba fejlgdik (3.1. &bra, bal oldal). Az érvelés ugyanaz, mint az elgbb:
a fitnesz-gradiens elGjele nem valtozhat meg hirtelen. Bar az allitas nyilvanvalonak tiinik, va-
l6jaban nem az: nem lenne érvényes a Folytonossdgi elv nélkiil. Az 5.3.2. pontban (73. oldal)
tériink vissza az igy kialakulé direkcionalis ,adaptiv’ dinamikat leird egyenletekhez, amelyek
igen hasonléak Lande (1976) hires formulajahoz.

Elsd meglepetés. A gyakorisagfiiges szelekcio intuitiv szempontbol legmeglep&bb tulajdon-
saga az, hogy mik6zben a populéci6 folyamatosan a névekvé fitnesz iranyaba evolvalodik, elkép-
zelhetd, hogy a fitnesz egy lokalis minimumaba, és nem maximuméba érkezik meg. Véleményem
szerint ennek a lehet&ségnek a felismerése — amely megel6zte az adaptiv dinamika kialakulésat
— volt a gyakorisagfiiggs evoliucié megértésének legfontosabb fejleménye. Amennyire tudom,
tobben egymastol fiiggetleniil jutottak erre a felismerésre. Nem vagyok biztos abban, hogy
a kovetkez§ lista teljes-e: Eshel (1983), Taylor (1989), Christiansen (1991), Abrams & mtsi.,
(1993).

Az evolicio egy elemi, egyszerii tényérdl beszéliink. Hogyan lehetséges, hogy ilyen késén, és
akkor is ilyen lassan, sok lépésben jott ra a szakma? Nyilvan azért tortént igy, mert igencsak
ellentétes az adaptiv tajképrol alkotott szemléletes képilinkkel. Az dkologia segitségiinkre jon a
megértésében. A tobbiektdl valo kilonbozés lehet annyira el6nyos, hogy pesszimalissa teszi a
tobbség altal kdvetett stratégiat akkor is, ha az egyébként optimalis lenne a populacié tavollété-
ben. Ha az Olvas6 el6relapoz a 79. oldalra, akkor az 5.5. abran megfigyelheti, hogyan torténik
a dolog. Mindig felfelé lépiink, de a hegy mindig deformélédik alattunk, s egyszer csak alank
gorbiil az a minimum, amitél elfelé haladtunk. . .

Ha viszont nem az intuitiv meglepetés, hanem a formalis elmélet szempontjabol nézzik a
dolgot, akkor a fitnesz-minimumba konvergalas lehet&sége tulajdonképpen nem egy matematikai
eredmény, hanem annak a hianya. Ha a fitnesz-fiiggvény folyamatosan valtozhat, akkor nincs
alapunk abbol, hogy az evolicié mindig a fitnesz névekedése iranyaba halad, arra kéveteztetni,
hogy egy lokalis maximumba kell eljutnia. Noha a gyakorisagfiiggésnek lokalisan gyengének kell
lennie, a globdlis viselkedést drasztikusan megvaltoztathatja.

Harmadik kovetkezmény. ,Szingularisnak” nevezziik a stratégiatér azon pontjait, ahol a
fitnesz gradiens nulla. Ezeken a helyeken az Flsd kovetkezményhez vezeté gondolatmenet érvé-
nyességét veszti, hisz a fitnesz-fiiggvény egy tetszélegesen kis megvéltozasa elegendd ahhoz, hogy
a fitnesz-lejt6t akar az egyik, akar a masik irdnyba billentse. Ilyenkor a kezdeti névekedés nem
garantalja az elterjedést, még kis mutécios 1épés esetén sem. Egy szingularis pont kornyékén két
tetszGlegesen kozeli stratégia egyiittélése is elképzelhetd, amennyiben kolcsondsen meg tudjak
tamadni egymaést. Mindazonaltal, az FElsd kévetkezmény gondolatmenetét megismételhetjiik a
fitnesz fiiggvény gdarbiiletére, amelyrsl generikussagi alapon feltételezziik, hogy nem nulla. Ez
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3.1. dbra. Bal oldal: a nem-nulla fitnesz-gradiens direkcionalis evoliciét indukél. Jobb oldal: a
fitnesz-minimum diszruptiv szelekciot, divergens evoltciot okoz.

elvezet benntinket a szingularis pontok osztélyozasahoz (Geritz & mtsi., 1997, 1998, 5.3. pont).
Kovetkezésképpen, két populdcid egymds irdnydba fejlédik egy fitnesz-mazximum kozelében, de
egymdstol tavolodik egy fitnesz-minimum kézelében (3.1. &bra, jobb oldal). Természetesen, ez
az allitas is magatol értet6dden hangzik — és az is a gyakorisagfiiggetlen esetben. Az Elsd meg-
lepetés utan azonban mar nem vennénk mérget ra alapos megfontolas nélkiil. Kévetkeztetésiink
az adaptiv dinamikai elmélet nagyon is nem magatol értet6ds ereménye.

Madsodik meglepetés: az evolucits elagazas. A fent mondottak egyik kovetkezménye, hogy
ha egy populacio elfejlédik a fitnesz fliggvény egy minimumaba, akkor ott kettévalik, és a két
ag egymastol tavolodva evolvalodik tovabb. Ezek utan a két ag kiilon-kiilon fejlédését mar
djra a Mdsodik kévetkezmény korményozza. Ez a masik nagy dolog. Akik megértették az Flsd
meglepetést, azok altalaban méar szédmitottak valmi ilyesmire. De kedves kollégaim, Stefan Geritz
és Hans Metz érdeme volt a jelenség tényleges felfedezése, megértése, elméletének kidolgozasa
(Metz & mtsi., 1996a; Geritz & mtsi., 1997, 1998).

Revelacio volt szamomra, amikor Stefan elmagyarazta az elagazést: akkor éreztem elGszor
agy, hogy nyomon vagyunk. Igen, a tobb requldld faktor okozta gyakorisdgfiiggés nem csak
megengedi a diverzitdas létét, hanem utat is épit hozzd! Nehéz nem asszocialni a fajkeletkezésre
az 5.5. abra (79. oldal) lattan — ha innen még hosszu 1t vezet is a jelenség meggy6z6 elméletéhez.

Ami most a legfontosabb: e ponton elérkeztiink a komplikidciok végéhez, legalabb is az
aszexudlis lények folytonos evolucidja tekintetében. Ez az adaptiv dinamika szépsége. Tudjuk,
hogy a szingularis pontok kotrollaljak az evolacios torténetet, s tudjuk azt is, hogy e pontoknal
mik a lehetGségek.

A populaciogenetikaban a gyakorisagfiiggs szelekcio notoriusan nehéz kérdésnek szamit (v.o.
Waxman & Gavrilets, 2005). Az marad akkor is, ha a genetikai részletektsl eltekintiink, és
aszexualis organizmusok evoliciojat vizsgaljuk. Altalanossagban semmit nem tudunk mondani
a gyakorisagfiiggd szelekcid kévetkezményeirSl. Nem varhatjuk, hogy valaha is megsziiletik a
gyakorisagfiiggs szelekcio altaldnos elmélete. Ez nem valami kiilonosképpen pesszimista kijelen-
tés, egyszeriien egy trivialitas kimondasa. Természetesen, senki sem szamit egy olyan elméletre,
amely révén egyszertien elérejelezhets egy tetszéleges dinamika viselkedése. Miért szdmitanank
valami ilyesmire a gyakorisagfiiggs evolucié dinamikaja esetében? De mindkét esetben rendel-
keziink a fixpont-elemzés lehetGségével, s ez nagy segitség.

Azt persze tudni kell, hogy a fixpont-elemzés mankodja csak folytonos dinamika, illetve foly-
tonos evolicio esetén all rendelkezésiinkre. Az adaptiv dinamika a gyakorisagfiiggés nehéz prob-
léméajabol az aszexualis szinten megold annyit, amenyit lehet. Botorsag lenne a nem-folytonos
esetre valo altaldnositéasokat keresni.
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3.3. Az adaptiv dinamikatol az adaptiv fajképz6désig

Az adaptiv dinamika metodolégidja mara széles kérben ismertté és hasznaltta valt! — ugyanak-
kor nagy vitak targya. Waxman & Gavriltes (2005) vallalta magara azt a — nem feltétleniil halas
— feladatot, hogy Osszefoglalja a populacidgenetikus szakma egy szamottevs részében az adaptiv
dinamikaval szemben él6 ellenérzéseket. E  target review”hoz irt hozzész6lasomhoz talédltam ki
a 3.2.2. pont gondolatmenetét, s masok hozzészolasaibol is idézek aldbb kett6t. Koszonet nekik
a vita lehet&ségéért.

Az adaptiv dinamika vita mellett, de attol korant sem fiiggetleniil, az adaptiv speciacid
is heves diszkussziok targya. A 2004-6s évben jelent meg egy sokszerzés konyv az adaptiv
fajképzédésrol (Dieckmann & mtsi., 2004) és egy maésik az allopatrikus elmélet matematikajarol
(Gavrilets, 2004).

E dolgozat nem valllhatja fel, hogy érdemben viszonyuljon az &sszes specifikus vitaponthoz,
vagy akar csak azok tobbségéhez. De azt sem teheti, hogy szétlanul megy el mellettiik. Az
aldbbiak a szerzé vitathato, roviden mondott, és bizonyara egyoldalt véleményét tiikrozik.

3.3.1. Mit valtoztat a szexuilis reprodukci6?

Az, hogy lehet-e aszexudlis evolicios modelleknek relevanciajuk szexualis organizmusok leira-
sdban, régi vitdja az evolicidelméletnek. Az evolucios jatékelmélet kapcsan Maynard Smith
(1982) érvelt hatarozottan azért, hogy a genetikai részletek valoszintleg irrelevansak sok sze-
lekcios probléma tanulméanyozasanal. Tegyiik fel, hogy a szarnynak van egy optimaélis alakja,
vagy egy adott konfliktus-szitudcioban egy adott stratégia evoluciosan stabil. Varhato, hogy ezt
az optimalis/stabilis fenotipust csak egy heterozigota genotipus tudja eldallitani? Valoszintleg
nem. Akkor viszont valoszintleg nem tévediink nagyot a fenotipusos szinti leirassal (lasd még:
Hammerstein, 1996).

Masteldl viszont Spencer & Feldman (2005) azzal érvel, hogy vannak esetek, amikor igenis
fontosak a genetikai részletek — mondanak is két példat erre. Szerintiik mar a jatékelmélet
bevezetése is hiba volt, s az egész adaptiv dinamika nem mas, mint ennek a hibanak a folytatasa.
Ha rajtuk mulna, minden evoltciés problémat populaciogenetikai kontextusban targyalnénk.

E sorok iréja latnivaléan az elsé nézeten nétt fel, azt 1atja alkalmas kiindulopontnak. De ha az
adaptiv dinamika legérdekesebb eredményének, az evolicios eldgazasnak a legfontosabb biologiai
alkalmazésa a fajképz&dés, ami legalabb annyira genetikai probléma, mint 6kolégiai, akkor azért
ennyivel nem tsszuk meg. Elkeriilhetetlen a szembenézés a szexualitas kdvetkezményeivel. Vajon
mi marad érvényben az adaptiv dinamikai képbdol?

A folytonos evolicid keretein beliil a kiilonbség kisebb, mint gondolhatnank.

ElGszor is, szogezziik le, hogy a populacié fenotipus-eloszlasdnak hatasa a fitnesz-fliggvényre
— azaz a gyakorisagfiiggés — tokéletesen fiiggetlen attol, hogy a fenotipus-eloszlast mi alakitotta
ki, s igy attol is, hogy a populacié szexualisan szaporodik-e. Az, hogy a populacio hogyan reagdl
a fitneszre, azaz hogy hogyan evolvalodik, mar természetesen fligg a genetikai részletektsl. De
pillanatnyi evoltciot a pillanatnyi fitnesz-fliggvény szabja meg, s ebben a gyakorisagfiiggés nem
jatszik szerepet. A gyakorisagfiiggés és a genetika tehat lényegiik szerint elkiiloniils kérdések,
alapvetGen kiilon kell 6ket tanulmanyozni. E dolgozatnak példaul elsGsorban az elébbi a targya,
és nem probéalja helyettesiteni a méasodikroél sz6l6 miveket. Ett6l még lehet, hogy vannak bio-
logiai kérdések — s a speciacié nyilvanvaldéan ide tartozik — amikor a két kérdésnek egyiitt van
meghatarozé szerepe.

Nyilvanvalé is, ismert is, hogy a direkcionélis evolicio alapvets koncepcidja érvényben marad
a szexudlis esetben is. Az 5.3.2. pontban latni fogjuk, hogy a dinamikai egyenlet is pontosan

1Kisdi Eva tart fent egy attekinté honlapot: http://mathstat.helsinki.fi/~kisdi/addyn.htm.
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ugyanaz. Nem baj az, hogy a szexuélis populaciok folytonos evoluciojara vonatkoz6 Lande
egyenletet gyakorisagfiiggetlen esetre vezették le — értjiik mér, hogy ez itt mindegy. Taylor &
Day (1997) a gondos elemzést is elvégezték. Téliik is tudhatjuk, meg nyilvanvalo ez is, hogy a
fitnesz maximum tajékan sincs kiillonbség a kétféle viselkedés kozott: az evolucio itt leall.

Ami marad, az a fitnesz minimum diszruptiv szelekcidjanak kovetkezményei. FEbben mar
donts szerepe van a genetikanak. Van-e atkeresztezddés azok kozott a valtozatok koézott, ame-
lyeket a szelekcids nyomas tavolitana egymastol? Ha igen, s ha nem, az két kiillonb6z§ eset,
kiilénb6z6 evolicios konzekvencidkkal.

Christiansen & Loeschke (1980, 1987) uttéré munkajabol tudjuk, hogy a gyakorisagfiiggéen
diszruptiv szelekcié genetikai varianciat tarthat fent véletlenszertien parosodé szexuélis popu-
laciokban. Az eredmény azért nem magitol értet6ds, mert a gyakorisigfiiggetlen populacio-
genetikaban heterozigota folényre van sziikség a diverzitds fenntartasidhoz?, a fitnesz minimum
pedig a koztes valtozatok ellen szelektal. Ha azonban a fitnesz minimum egy adaptiv dinamikai
értelemben vett elagazasi pont, akkor az okologiai eredetii diverzitas-fenntartd visszacsatolas a
heterozigotak elleni szelekcio genetikai hatésat legy6zheti. Ebben a modellben régzitett allélok-
kal dolgoztak, nem volt tehat evolucidé. De ha megengednénk is mutans allélek megjelenését,
evolucids szétvalast, speciaciot akkor sem tapasztalhatnank: ezt a véletlen parosodasi feltevés
definiciészertien megakadalyozza.

Az adaptiv dinamikai elagazas mintajara torténd fajkeletkezésre csak akkor szdmithatunk,
ha valamiért megsztinik a tavolod6 valtozatok keveredése, azaz reproduktivan izolalédnak —
errdl szolunk roviden a 3.3.3. pontban.

3.3.2. Folytonossag a populaciégenetikaban

Szigoruian véve, a szexualis organizmusok korében nem az egyed, a diploid genotipus a replika-
tor, hanem az allél, a gén. Ha a lehetséges allélek egy folytonos skaldja létezik, s a mutéaciok
ezt az allélikus értéket csak kis lépésekben valtoztathatjak, akkor érvényes kell hogy legyen a
Folytonossdgi elv, s kvetkezésképpen az adaptiv dinamika egésze. Ekkor természetesen az egyes
gének kozotti kolesonhatasokat a génpopulaciok kozotti ,0kologiai” kolecsénhatasként kell figye-
lembe venni. Az adaptiv dinamika ebben az értelemben korlatozas nélkiil érvényes a szexualis
esetben. A probléma nyilvan az allélikus érték és az egyedi fenotipus k6zotti nemtrivialis kap-
csolat. Lehet, hogy ez az elmélet jovéje.> Eddig azonban csak néhany alkalmazis (Kisdi &
Geritz, 1999; van Dooren, 1999; Geritz & Kisdi, 2000) hasznalta ezt az alapallast.

A folytonos fenotipusos jellegek genetikai értelmezésének a folytonos allélikus értéknél szoké-
sosabb (bar nem sziikségképpen realisztikusabb) modja az, ha sok lokusz altal meghatarozottnak
képzeljiik el Gket, minden lokuszon csak kevés alléllel. Ha egy karaktert sok lokusz hatédroz meg,
akkor egyetlen lokusz hatéasa kicsi. Matematikai szempontél Bulmer (1980) alapozza meg ezt
a ,kvantitativ genetikai” képet: végtelenhez tarté szamu, infinitezimalisan kicsi hatasa lokusz.
A kvantitativ genetika azonban a genetikusok jo része szamara megmaradt egy biztos alapokat
nélkiiliil6z6 szemiempirikus megkozelitésnek. S mint ilyen, méara ki is ment a divatbol.

Olyannyira kiment a divatboél, hogy sokak szerint épp az az adaptiv dinamika hibaja, hogy
kis evolucios lépést tételez fel (Barton & Polechova, 2005). A folytonos evolicio és a végtelen
sok kis lokusz gondolata nem latszik egyirdnyba esni azzal a tendenciaval, amikor egyenként
kezdiink ismerni egyre t&bb gént, s alléljeik nem-infinitezimalis hatasat. Irtam mar, hogy ezt én
nem igy latom? (26. oldal), de 6k legalabb értik az adaptiv dinamika lényegét. ..

2Egy ritka allél dominansan heterozigéta egyedekben van jelen, igy a heterozigéta-folény a ritka alléleknek ad
elényt, ami elGsegiti az allélek szabalyozott egyiittélését.

3Hans Metz dolgozik intenziven ezen az elméleten.

4Itt Rus Lande-nak készéndm a konzultaciot, 6 is elégedetlen a kvantitativ genetika hattérbe szorulasa miatt.
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Freddy Christiansen kényve (Christiansen, 2000) mutatja be a diszkrét populaciogenetika
altalanos elméletét tetsz6leges (de véges) szamu lokuszra. A gyonyorti matematikai elmélet-
nek sajnos — amennyire én latom — az is a konkluzi6ja, hogy egy-két lokuszon feliil a dolgok
tetszélegesen bonyolultta valhatnak — gyakorisagfiiggés nélkiil is. Ebben a kontextusban nem
csoda, ha a gyakorisagfiiggés pedig mar mitikusan nehéz kérdésnek szamit. Specifikus modellek
specifikus feltevései mellett persze mindig minden megvizsgalhaté — de altlanos biologiai kép igy
nem adodik. Nagyon nehezen tudom elképzelni a jové evolucidelméletét a folytonossagi gondolat
nélkil.

3.3.3. Adaptiv speciacio

Mint megjegyeztiikk mar, nem gondolhatjuk, hogy speciaciora kell szamitanunk minden olyan
esetben, amikor egy adaptiv dinamikai modellben evolacios elagazast latunk. Azért sem, mert
a dolog lényegesen miilik a szexudlis viselkedésen, és ezt nem szabja meg egyértelmtien annak
az Okologiai karakternek az adaptiv dinamikaja, ahol az elagazési pontot talaltuk. De azért
sem, mert az eldgazasi pont a genetikai variancia névekedése iranyaba hat, a néveked§ variancia
pedig kivihet minket a Folytonossdgi elv hatalya al6l. Nagy variancia esetén nem lehetiink méar
biztosak abban, hogy csak a fitnesz-fiiggvény elss, vagy masodik derivaltja szamit.?

Mi okozhatja a reproduktiv izolaci6 létrejottét? Nagyjabol harom lehetdség van:

o Az Gkologiai kiilonbségek kozvetleniil vezetnek izolaciohoz. Gondolhatunk akar testméret-
beli kiilonbségekre, akar az 6kotipusoknak kiilonb6z6 él6helyeken valo elgfordulésara.

e Elképzelhetd, hogy a populacion beliil neutralisan iker fajok (lasd 9. oldal) jonnek létre a
szexudlis jelzés (testszin, hivohang) véletlenszerti megvaltozasaval. Ezek tartosan egyiitt-
élhetnek niche-szétvalas nélkiil, de az eldgazési pontban kiillonb6z6 iranyban fejlédhetnek.

e Mivel az elagazasi pont fitnesz minimuma a koéztes tipusok ellen szelektal, elképzelhetd,
hogy adaptacié révén alakul ki a parosodas keriilése a kiilonb6z8 okotipusok kozott.

Nyilvan a harmadik lehet&ség a legérdekesebb, hiszen ez esetben a reproduktiv izolacié nem
torténetesen van jelen, hanem éppen az eldgazasi tipusi szingularitas kévetkezményeképp jon
létre. Ilyenkor elmondhatjuk, hogy az eldgazasi pont fajszétvalasra szelektal. Sziikebb értelem-
ben ezt az esetet nevezziik adaptiv (vagy kompetitiv) speciacionak (Rosenzweig, 1978; Schluter,
2001; Dieckmann & mtsi, 2004).

Szamos modell sziiletett a reproduktiv izolacié adaptiv kialakulasanak leirasara. Talan Seger
(1985)-6t illeti az elsdség, Gavrilets (2003,2004) tartalmaznak Gsszefoglalot. Dieckmann & Do-
ebeli (1999) vizsgalata viszonylagos teljessége miatt attorés-értéki (lasd Doebeli & Dieckmann,
2000 is). Az 5.3.6. pontban bemutatott Lotka-Volterra elagazasi modell kologiai stratégiajat
egészitették ki egy, a parosodasi viselkedést leir6 masikkal és komplett genetikdval: mindkét ka-
raktert 6t kétalléles diploid lokusz szabja meg. Megfelels feltevések mellett a diszruptiv szelekcio,
ahogy azt elvarjuk téle, a reproduktiv izolacidé adaptiv kialakulasahoz vezet. Ez az eredmény
is erGsen vitatott (Matessi & mtsi., 2001 példaul hangstlyozza, hogy a diszruptiv szelekcionak
elegendGen erdsnek kell lennie, Gsszefoglalo kritikdért lasd Waxman & Gavrilets, 2005); az én
tudomésom szerint alapvetSen rendben van (Meszéna, 2005b).

Magam is évek 6ta dolgozom ezzel a modellel. A lokuszok szamanak novelésével igyekszem
kozelebb vinni a szituacidt a kvantitativ genetikai limithez, s ezzel tisztabb képet kapni az igen
bonyolult jelenség részleteirsl. (Nem konnyd a feladat: a gyakorisagfiiggés miatt nem lesz teljes
mértékben analitikusan kezelhets, viszont numerikusan nagyon megneheziil a sok lokusz miatt.)
Mivel a diszruptiv szelekcid tetszélegesen megnovelheti a populéacié genetikai varianciajat, az

5Freddy Christiansennek készéném, hogy erre a probléméara felhivta a figyelmemet.



32 3. FEJEZET. ADAPTIV DINAMIKA ES FAJKELETKEZES

abundancia abundancia heterozigitasig additiv variancia fitnesz variabilitis
T

| ddmia a0

=
-

fenotipus fnotipus variabilitis mérték

fenotipus

fenotipus parosodisi jelleg

3.2. dbra. Fajszétvalas Dieckmann & Doebeli (1999) speciacios modelljének sok lokuszos valto-
zatdban (Meszéna & mtsi., elkésziiletben). A fiiggsleges tengely az id8. Az egyes diagramok
balrol jobbra: (1) A 32 diploid lokusz altal kodolt Skologiai karakter evolucioja, megfigyelhetd
egy nagyon tiszta niche-szegregacio kialakulasa. (2) A 16 diploid lokuszos parvalasztasi karak-
ter evolucidja. A kozéps6 érték felel meg a véletlen parosodéasnak, ez a kiindulépont. A jobbra
halado evoltcié a reproduktiv izolacio kialakulasat mutatja. (3) Az adott 6kologiai fenotipus-
csoporton beliili heterozigota-arany sziirkeséggel abrazolva. A felfelé kivilagosodd abra a gene-
tikai variabilitas elvesztését abréazolja. (4) Az adott dkologiai fenotipus-csoporton beliili additiv
genetikai variancia. (5) A fitnesz az dkologiai fenotipus fiiggvényében sziirke skalaval abrazolva.
A kozépsd vilagos csik reprezentélja a két maximum kozotti fitnesz-minimumot, azaz a szelecié
diszruptivitasat. (6) A (3) és a (4) abrakon bemutatott értékek a fenotipusok kozott kiatlagolva.

adaptiv dinamika tisztan lokalis elemzésérdl le kell mondanunk. Van olyan eset, amikor nincs
fajszétvalas, hanem megvalosul Roughgarden (1979) példajanak (lasd a a 4.3.5. pontot az 50.
oldalon) megfelels szelekciosan fenntartott nagy populacio-variancia. De vannak olyan esetek
is — és egyatalan nem csak nagyon speciélis esetek — amelyek meglepSen tiszta speciaciora
vezetnek.

Ezek a vizsgalatok még folyamatban, illetve publikilas alatt vannak (Meszéna & mtsi., el6ké-
sziiletben). Szemléltetés céljabol a 3.3.3. abran bemutatok egy — elegendGen tipikus — futtatasi
eredményt. Lényeges, hogy a novekedési kapacitas fliggvénye eltér a gaussitol: ,szogletesebb”
annal annak érdekében, hogy a szelekcié diszruptivitdasa fennmaradjon akkor is, ha a populacio
variancia elegendGen nagyra né. Lathato, hogy a speciacios folyamat harom lépésbdl all:
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e A diszruptiv szelekci6 viszonylag gyorsan megnoveli a populécio varianciajat annyira, hogy
az nagyjabol lefedje az er6forras-heterogenitast.

e Mivel azonban a fitnesz-fliggvény tovabbra is bimodalis marad, a két oldalon érvényesiilg
optimalizald szelekcid lassan elemészti az adott fenotipuson beliili genetikai variabilitast.

e Egy ponton egy viszonylag gyors atmenet soran a két részpopulacioé kozotti géncsere meg-
sziinik, és kialakul két igen erésen izolalt populacié.

Turelli & mtsi. (2001) szerint amig az allopatrikus elmélet intuitiven vilagos, ezért nincs
sziiksége matematikai aldtamasztasra, addig az adaptiv speciacid életképessége kritikusan mu-
lik a modell-eredmények részletein. Nyilvan azért gondoljdk ezt igy, mert a gyakorisagfiiggs
szelekcio 6onmaga is mar az attekinthetetleniil bonyolult dolog hirében all. A Folytonossdg: elv,
a minimumba konvergéalas és az adaptiv dinamikai elagazas szempontjabol nézve azonban — e
sorok iréja szerint legalabbis — az adaptiv speciacié legalabb annyira intuitiv, mint bArmi mas.
Ett6l még sziikség van kvantitativ vizsgalatara — és az eredmények reménykeltGek.

A speciacio témakorére a 6.4. pontban még visszatériink.
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4. fejezet

A korlatozott hasonlésag elmélete

... még nagyon sok mindent nem tudunk. Nem tud-
juk egyenlére kielégitGen interpretéalni akar a diszkrét
és a folytonos 6si antindmiajénak implikacidit sem,
azt sem, hogy mit jelent, hogyan képzelhets el a
kornyezeti/resource-gradiensek sui generis folytonos
~mezGinek” és a diszkrét élglénytomegek megjelené-
sének viszonya.

Juhasz-Nagy, 1979, 219. o.

Osszefoglalé.  Populdcick egyiittélésének a paramétervdltoztatdsokkal szembeni robusztussd-
gadt vizsgdljuk modellfiiggetlen mddon. FEszkozink a populdcidszabdlyozds analizise. Az egyiitt-
élést gy definidljuk, mint a hosszitdvi tdrsuldsdinamika olyan fixrpontjdt, amelyben minden
populdcid létszama pozitiv. Megmutatjuk, hogy az egyiittélést lehetdvé tévd paramétertartomdny
dsszeszikil, majd eltinik, ahogy a tdrsulds dinamikdjinak Jacobi determindnsa nulldhoz tart.
Definidljuk a populdcick impakt- €s szenzitivitas-niche-eit, mint a populdcionak a reguldls vdlto-
z0kra vald differencidlis impaktjdt, illetve a velik szemben mutatott differencidlis érzékenységét.
Akdr az impakt-, akdr pedig a szenzitivitds-niche-ek hasonldsaga kis Jacobi determindnsra, s
19y valdszindtlen egyiittélésre vezet. Az erdforrds-kontinuum esetében ez az eredmény a szo-
kdsos ,korldtozott dtfedés a niche-ek kézott” képre vezet mindkét fajta niche vonatkozdsdban.
Ennek megfelelden megmutatjuk, hogy a folytonos sok stratégia egyiittélésének Roughgarden-féle
modellje strukturdlisan instabil.

4.1. Bevezetés

E fejezet célja a 2. fejezetben kifejtett gondolatok mogott 1évé matematikai elmélet bemutatasa.
Kiindulépontunkkal, a Gause-elvvel kapcsolatos alapmodelleket MacArthur és Levins vezették
be a hatvanas évek kozepén, ugy diszkrét, mint folytonos eréforrasokra. A két eset modelljei
lényegesen kiilonboznek matamatikai felépitésiikben és kidolgozottsagukban.

E fejezet Meszéna & mtsi. (2006) atdolgozasa.

37



38 4. FEJEZET. A KORLATOZOTT HASONLOSAG ELMELETE

A diszkrét modellek (MacArthur & Levins, 1964; Tilman, 1982) a véges szami megkiilon-
boztethets ersforrasért valod versengést vizsgaljak, és azt allitjak, hogy az egyiittéls fajok szama
nem haladhatja meg az eréforrasok szamat. E konklazid szolid matematikai alapokon all. Ah-
hoz, hogy az egyensulyi egyenletek rendszerének létezzen strukturalisan stabil megoldasa (tehat
olyan, amely nem tiinik el a modell egy tetszslegesen kis megvaltoztatasara), az szlikséges, hogy
az egyenletek szama ne haladja meg az ismeretlenekét.

A tautologia veszélyét vallalva Gsszeszamolhatjuk az Gsszes eréforrasokhoz hasonléan mii-
kods faktort, s igy kiterjeszthetjiik az allitas érvényét az erdforraskompeticié esetén tulra is
(Levin, 1970; Armstrong & McGehee, 1980, Heino & mtsi., 1997). Az altalanositas ara azonban
a korlatozott gyakorlati hasznossag. Ritka az a biolégiai szituicié, amelyben az eréforrasok
(altalanosabban a regulalo tényezdk) kevesen vannak és kénnyen megszamolhatoak. A legtobb
esetben igen sok olyan kdnyezeti tényezd van, amely akar regulélhat is. Melyek az igazan fon-
tosak? Melyeket kell a tobbiektdl kiilonbozonek tekinteni (vo. Abrams, 1988)7 Masfelsl, ha
csak a limitalo forrasokat szamoljuk, akkor ezeknek a szama gyakran tul kevés ahhoz, hogy
megmagyarazza a megfigyelt fajdiverzitast (Hutchinson, 1959).

A Klasszikus folytonos modell (MacArthur & Levins, 1967) eréforrasok egy folytonos skalaja-
nak (pl. magméret kontinuum) felosztésat vizsgalja. Szigorian véve, ebben az esetben végtelen
sok kiilonb6z6 ersforrassal allunk szemben — tudniilik minden magmeéret egy kiilon forras. A
diszkrét esetben hasznalt érvelés tehat most nem korlatozza a fajok szamat. Ennek ellenére
nem szamitunk végtelen sok faj egyiittélésére. A  korlatozott hasonlosag” klasszikus koncepci-
6ja (Hutchinson, 1959) — a Lotka-Volterra kompeticios modell vizsgalata alapjan — azt 4llitja,
hogy a fajok felosztjak egymas kozott az erdforras-skalat (MacArthur & Levins, 1967). Az
seréforras-hasznositasi fliggvény”-t6l varjuk, hogy meghatéarozza egyetlen particié szélességét —
amit niche szélességnek is neveziink. A fajok megengedett hasonlosaga ily modon korlatozott,
s az egyiittéls fajok szamat a lehetséges particidok szama korlatozza. De hol az a matemati-
kai elmélet, amely altalanos médon megfogalmazza és alatamasztja ezt az intuitiv varakozéast?
A kérdés ismét az, mennyire kell az eréforrasoknak kiilonbozni egymastél ahhoz, hogy kiilon
forrasoknak szamolhassuk Gket?

A korlatozott hasonlésag elvének statusza még az eredeti Lotka-Volterra modellen beliil is
kérdéses. May (1973, 158. o.) azt talalta, hogy a hasonlosig alsé korlatja tetszGlegesen ala-
csony lehet, amennyiben az eltartoképességek is elegend@en hasonloak. Az Osszevisszasag egy
elemeként Yodzis (1989, 125. o.) példaul azt allitja, hogy a kétfajos esettel ellentétben ha-
rom faj esetén mar van alsé korlat. Minden valoszintiség szerint azonban Roughgarden (1979,
534-536. o0.) szolgaltatta a korlatozott hasonlosag legdrasztikusabb ellenpéldajat: valtozatok
egy kontinuuma is egylittélhet a Lotka-Volterra modellben! Noha a példa egyetlen fajon beliili
fenotipus-eloszlés leirasara volt szanva, természetesen értelmezhets fajok egyiittélésének kontex-
tusaban is. A végtelen sok erdforras tehat mégiscsak megengedi végtelen sok faj egyiittélését!
Ez a példa alapjaiban latszik megsemmisiteni a korlatozott hasonlosag egész ideajat (Maynard
Smith & Szathmaéary, 1995). Olyannyira, hogy inkdbb nem tudunk roéla: tudoméasom szerint
egyetlen 6kologiai kdzlemény sem hivatkozza. A Lotka-Volterra modellen talmend vizsgalatok
végképp nem vezettek vilagos konklaziora. Eppen ellenkezéleg, a hasonlosag modellfiiggetlen
also korlatjanak reménye a semmibe foszlott (Abrams, 1983).

A korlatozott hasonlosag és az eréforras-felosztas annak ellenére megmaradt az 6kologia alap-
koncepcioi kozott (lasd pl. Begon-Harper-Townsend, 1996, 300. o.), hogy soha nem valt meg-
alapozott matematikai elméletté. Az Skologiai gondolkodasnak latnivaldéan sziikség van ezekre a
képekre. Ha azonban a korlatozott hasonldésdg nem més, mint néhany specifikus modellvizsgalat
miiterméke, akkor nem szolgalhat a bioldgiai gondolkodas egyik alapjaként. Korlatozott hason-
16ség nélkiil a kompetitiv kizaras relevanciaja a populacidregulacio legegyszertibb eseteire szorul
vissza (Rosenzweig, 1995, 127. o.). Ha még egy fajon beliili valtozatok esetében sem szamithat-
nank a kompetitiv kizaras érvényesiilésére, akkor a természetes szelekcié darwini koncepcidja is
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alapjat veszitené. E fejezet célja az, hogy a diszkrét esetre vonatkozé kompetitiv kizarasi elv
szilard alapjarol kiindulva megalapozzuk a korlatozott hasonlésagi elv éltaldnos érvényességét
egy jol meghatarozott értelemben.

Fajok egyiittélésének elméleti kuleskérdése a szabéalyozo mechanizmusok sziikségessége (Ches-
son, 2000b). Ez az az alap, amely lehet&vé teszi a probléma modellfiiggetlen targyalasat. Konk-
rétabb kiindulépontunk May (1973, 1974) azon megallapitasa, hogy minél hasonlobb két faj,
anndl sztikebb a K; /K, arany azon tartoménya, amely egyiittélésiiket lehetGvé teszi. (Itt K,
és Ky a két eltartoképességet jeloli. Lasd még Vandermeer, 1975, analizisét, aki az eltartoké-
pességek helyett a novekedési kapacitasok nyelvén mondja el ugyanezt.) Ezt az allitast fogjuk
altalanositani az eredeti Lotka-Volterra modell kontextusan tulra és tetszéleges szamu fajra. A
korlatozott hasonlésagot a novekvs hasonlosiggal csokkend egyiittélési esélyként értelmezziik.
Ennek megfeleléen megmutatjuk, hogy a Roughgarden-tipusu ,folytonos egyiittélés” — ahogy azt
hivjak — strukturélisan instabil, azaz a modell egy tetszGlegesen kis megvaltoztatésara eltiinik.
Ahhoz, hogy a korlatozott hasonlosag kérdését az altalanossag szintjén 6sszekossiik az eréforras-
hasznositassal (illetve, dltalanosabban, a regulalo tényez6khoz valo viszonnyal), hasznélni fogjuk
a populécio-kornyezet kolcsonhatés két iranyanak a 2. fejezetben méar bevezetett megkiilonbo-
zetését. A matematikai analizist az alland6 kornyezetbeli fixpont-attraktorra korlatozzuk.

Az elméletet tobb lépésben prezentaljuk. A 4.2. pontban az alapgondolatokat vezetjiik be.
Ezutan a 4.3. pontban egy linearis modellen mutatjuk be az alapvetd megéllapitéasokat és felmu-
tatjuk a kapcsolatot a diszkrét és a folytonos eset kozott. A 4.4. pont tartalmazza a nemlinearis,
modellfiiggetlen altalanositast. Végiil a 4.5 szdl a tagabb kontextusrol. A matematikai hatteret
a fliggelék mutatja be.

4.2. Alapkoncepciok

4.2.1. A robusztus egyiittélés

Populaciok akkor élnek egyiitt, ha hosszitava novekedési ratajuk egyidejiileg nulla, azaz ha
a sziletések az Osszes fajban éppen kompenzaljak a halalozasokat. Paraméterekben gazdag
modellekben kénnyen elérhetjiik fajok egy tetszéleges koalicidjanak egyiittélését. Nem kell eh-
hez mast tenniink, mint addig igazitgani a paramétereket, ameddig az Gsszes novekedési rata
zérussa nem valik. Az egyiittélés problémaja akkor valik nemtrivialissa, ha elvetjiik a paraméte-
rek ilyen finomhangolasat, és megkoveteljiik, hogy az egyiittélés létezzen egy elegendGen széles
paraméter-tartomanyon. Minél szélesebb ez a tartoméany, annal nagyobb az esélye annak, hogy a
vizsgalt fajcsoport képes egyiittélni egy adott kérnyezetben. A tovabbiakban robusztus egylitt-
élésnek fogjuk nevezni a tdg paramétertartomanyban lehetséges egyiittélést. A robusztussagot
az egyiittélést lehet6vé tevs paraméter-halmaz térfogatéval fogjuk mérni. Specialis — de fontos
— esetekben ez a térfogat nullara csokken, s igy a robusztussig teljesen elvész. Ekkor csak a
paraméterek specialis megvalasztasa mellet lehetséges az egyiittélés. Ilyenkor fogjuk az egytitt-
élést strukturalisan instabilnak nevezni — ennek az esetnek a természetben valo el6fordulaséara
értelemszerden nem szamitunk.

Amint latni fogjuk, a robusztus egyiittélés kulcsa olyan visszacsatolasok léte, amelyek képe-
sek a sziiletések és/vagy a halalozasok ratajanak befolyasolasédra. A populacio-6kologia termi-
nologiajat hasznalva ezeket a visszacsatolasokat populacioszabalyozasnak (vagy regulacionak)
fogjuk hivni (4.1. 4bra). Ha a kiils6 kornyezeti paraméterek megvaltoznak, akkor a popula-
ciolétszamoknak is meg kell valtozniuk annak érdekében, hogy a nulla névekedéssel jellemzett
egyenstuly helyredlljon. Ha a populaciéregulacié gyenge, a populdcidméretek valtozasa a kiilsé
paramétereknek csak egy kis valtozasat tudja kompenzalni. Kovetkezésképpen, a mogdttes po-
pulécidregulacié gyengesége csokkenti az egyiittélés robusztussagat.
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4.1. abra. A populacioregulacio altalanos sémaja. A populacidodinamikat a novekedésri ratak
szabjak meg. Ezek viszont a R-rel jelolt regulacio révén fliggenek a populaciok létszaméatol. A
populacioreguléaciot az I vektorba Osszegy(jtott regulald valtozok kozvetitik. Az R leképezés
az T impakt- és az S szenzitivitas-fiiggvény kompozicioja. A kiils§ kornyezeti paraméterek,
amelyeket az E vektorba gytjtottiink Ossze, szintén hatnak a novekedési ratakra, de rajuk a
populécidlétszamok nem hatnak vissza. Az E és az I vektorok elemeit szokas egyiittesen limitalo
tényezdknek is nevezni.

4.2.2. A visszacsatolé hurok dekompozici6ja

Az 1. fejezetben méar bevezettiikk a reguldld wvdltozok (vagy reguldls tényezdk) fogalmat: A
regulalo valtozok (amelyeket a I vektorban egyesitiink) azok a valtozok, amelyek kozvetitik
a visszacsatolast. I minden eleme fiigg a populaciolétszamoktol és befolyasolja legalabb az
egyik populacié valamelyik demografiai paraméterét. A regulalo valtozokat vildgosan meg kell
kiilonboztetni a kiilsd kérnyezeti paraméterektsl, mint hémérséklet, paratartalom, stb., melyeket
az FE vektorba vonunk Gssze. E elemei befolyasolhatjak a populéacidkat, de a populaciok nem
hatnak vissza rajuk.

Az irodalomban a szohasznédlat nem egyértelmid. Turchin (2003, 398. o.) az endogene-
ous/exogeneous megkiilonboztetést hasznéalja ugyancsak az I és E elemei kozotti kiillonbségté-
telre. Az erdforrasok és a kondiciok kozotti megkiilonboztetés (lasd Begon-Harper-Townsend,
1996) is analog, de a kvalitativ szinten. Az elméleti biologiai irodalom egy része a regulalo
valtozokat egyszertien ,kornyezeti valtozd™nak nevezi (Heino & mtsi., 1997; Diekmann & mtsi.,
2001, 2003; Vukics & mtsi., 2003) azért, mert a kilsd kornyezeti paraméterekre nincs sziiksége,
azok a targyalasban el§ sem fordulnak. Az I és E vektorok komponenseit egylittesen szokas
limitalé tényezSknek nevezni, tudniilik barmelyikiik valtozasa elegendd lehet a populacio kiha-
lasahoz (Case, 2000, 146. o.; Krebs, 2001). Megjegyezziik, hogy egy limitalé eréforras mindig
regulal.!

Definicioszertien feltételezziik, hogy az FE és I vektorok egylittesen teljesen specifikaljak az
egyedek azon kornyezetét, amely megszabja az egyedek demografiai paramétereit. Lényeges,

1Pasztor Erzsébetnek koszoném, hogy segitett kiismerni magam a terminologiai ttveszt&ben.
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hogy az egyedek kornyezetérsl beszéliink. E definicionak ugyanis az a kdvetkezménye, hogy az
egyedek kozotti dsszes kolesonhatéast az I vektor kozvetiti. Kiilon kiemelném, hogy ez azt is
jelenti, hogy az egyedek kozotti direkt interakciokat is reguléld valtozokként kell paraméterez-
niink.

A matematikai lefrasban nem-struktaralt populaciokra korlatozodunk. (Az 1. fejezet szel-
lemében arra szamitunk, hogy a populacio struktira a vizsgalat idskalajan mar relaxalt.) A
tarsulas allapotat igy egyértelmten leirhatjuk az L egyiittéls faj nq,no,...,ny létszaméanak
megadasaval (A 4.5.2. pontban tériink vissza a populéci6 térbeli strukturajanak kérdésére.) E
populaciéméretek meghatarozzak a regulalo valtozok értékét:

T: (n1,ne,...,np) = I=T(ny,ng,...,np). (4.1)

Az T leképezést impakt-figguénynek fogjuk nevezni. (Ez ugyanaz, mint az ,output map” Diek-
mann & mtsi., 2001, 2003 terminologidjaban.) Méasfeldl rogzitett E mellett a regulald valtozok
meghatarozzak az r; ndvekedési ratakat:

S:  Iw (r(E,I),r(E.I),...,r(E,I)). (4.2)

S-et szenzitivitds-fiigguénynek fogjuk nevezni.

Az impakt- és a szenzitivitas-fliggvények kompozicidja meghatarozza az R populdcidregu-
ldciot, ami nem mas, mint a novekedési ratak fiiggése a populacié létszamatol, rogzitett E
mellett:

R=8o01: (n1,n2,...,n5) = (M (E, I),ro(EI),...,r(E,I)). (4.3)
A populaciéregulacié meghatarozza a populécidk dinamikajat az

n; dt

=r;(E,Z(n1,n2,...,n5)) (i=1,2,...,L) (4.4)

egyenleteknek megfelelGen. Koénnyen belathatd, hogy

d(%) =(ri — TJ)E

dt le

(i,j=1,2,...,L), (4.5)

azaz i-edik és a j-edik populécio létszamanak aranya névekedési ratak kiilonbségének megfelelGen
valtozik.

Egy gondolatkisérletben — de néha egy valddiban is — régzithetjiik a regulald valtozokat.
Ezzel  felvagjuk” a visszacsatoldé hurkot, és a populéacidregulécié megsziinik miikédni. Minden
egyedek kozotti kolesonhatas megsztinik: az egyedek egymastol fiiggetleniil szaporodnak és hal-
nak meg. Ebben a esetben a (4.4) populaciddinamika linearissa valik rogzitett r; értékekkel.
Igy a populaciok exponencialisan nének, aranyuk monoton moédon valtozik a névekedési ratak
kiilonbségeinek megfelelGen. Példaul, ha az erdforras-limitacio az egyetlen forrasa az egyedek
kozotti kolesonhatasnak, az ersforrasok folyamatos visszapotlasa az egyméastol fiiggetlen popu-
laciok kontrollalatlan exponencialis névekedéséhez vezet.

4.2.3. A diverzitas diszkrét korlatja

Az egyensilyi egyenletek
ri(E, I)=0 (i=1,2,...,L) (4.6)

rendszere L egyenletet tartalmaz dim I szamu ismeretlennel. Ez az egyenletrendszer generikusan
csak akkor oldhaté meg, ha L < dimI. A megoldas létezhet L > dim I esetén is, de egy ilyen
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megoldas sziikségképpen struktaralisan instabil. Amennyiben a regulalo valtozok legsziikebb
halmazat valasztottuk ki, a

D =dimI (4.7)

mennyiség a tekinthetd a populacioregulacié dimenziojanak (Meszéna & Metz, 1999; Heino &
mtsi., 1997, Diekmann & mtsi., 2003). Segitségével a kovetkezd allitas tehets:

Kompetitiv kizdrds diszkrét elve

L populdcio struktirdlisan stabil egyiittélése csak akkor lehetséges, ha
L<D (4.8)

ahol D a populdcidreguldcio dimenzidja.

Az ilyen tipust korlatokra gyakran mint ¢ kompetitiv kizarési elvre hivatkoznak. A limitalo
és a regulélo valtozok kozotti kiilonbség hangsilyozasa nélkiil ugyan, de az allitas dltalanossagat
mar Levin (1970) felismerte. (Lasd még Armstrong & McGehee, 1980; Heino & mtsi., 1997; Me-
széna & Metz, 1999.) A ,diszkrét” jelz6t azért hasznaljuk itt, hogy az elvet megkiilénboztessiik
a kompetitiv kizaras altalanosabb fogalmatol (v.6. Hardin, 1960).

Tiszta eréforras-kompeticio esetén — tehat amikor az egyedek kozotti kdlesonhatéasok egyetlen
forrasa az eréforrasok kimeritése — az eréforrasok mennyiségei/koncentracioi, avagy (ekvivalen-
sen) az eréforrasok deplécidi a regulalo valtozok. Azaz, ekkor D az erdforrasok szama.

Mivel az E vektor elemei paramétei, és nem pedig ismeretlenei az egyensiilyi egyenleteknek,
ebben a kontextusban nem szamitanak. Ha egy kornyezeti valtozas nem valtoztatja meg a
visszacsatold hurok szerkezetét, akkor nem valtozatja meg az egyiittéls fajok maximalis szamét
sem.

A kimondott elv egy korollariuma, hogy semmiféle egyiittélés nem lehetséges akkor, ha D = 1
(v.6. Metz & mtsi., 1996b). Ha ugyanaz az erdforras limitalja az Gsszes populéciot, akkor az,
amelyiknek a legalacsonyabb az egyensulyi eréforras-koncentracioja, kiszoritja az Gsszes tobbit
(R* szabaly, Tilman, 1982, 43. o. ). Ha a populaciok egyforman hatnak az eréforrasra, akkor a
populéciok egyiittes létszama is tekinthets az (egyetlen) regulalé valtozonak. Ez a denzitasfiiggd,
vagy K szelekcié esete (MacArthur, 1962, Michod, 1979; Pasztor, 1986; Meszéna & Pasztor,
1990; Leon, 1995; Hernandez & Leon, 1995; Pasztor & mtsi., 1996; Kisdi & mtsi., 1998.).

Mint azt az er6forras-kontinuum esete is mutatja, a regulalo valtozok szama nem feltétlentil
véges. A kompetitiv kizaras diszkrét verzioja ilyenkor haszontalanna valik.

4.3. Linearis populaciészabalyozas

4.3.1. A linearis modell

Ebben a pontban lineéris szabalyozéis mellett vizsgaljuk L populacio egyiittélését. Tetszoleges
valasztasként a regulalo valtozok terének I = 0 origodja feleljen meg a minket érdekls populaciok
hianyanak. Feltételezziik, hogy a populaciok létszamanak a regulalé tényezékre valé hatasa
lineéaris:

(I) I=nC{+nCqg+---+n;CpL. (49)

Itt a C1,C>...,C D dimenziés vektorok a megfelel§ populacio egyedenkénti kdrnyezeti ha-
tasat, ,impakt’-jat irjak le. Tiszta eréforraskompeticio esetén I a kiillonbo6z6 erdforrasoknak a
populéciok altal okozott deplécidjat irjak le.
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Feltételezziik tovabba, hogy a névekedési ratédk linearisan fliggenek a regulald valtozoktol
(er6forras deplécioktol):

(S) Ty = T0i (E)—Sll (i=1,2,...,L), (410)

ahol ,,-” a vektorok skalaris szorzatat jeloli. ro; (E) a populacié névekedési kapacitasa (intrinsic
rate of growth), vagyis a ritka populacio novekedési ratdja. Ez csak az E kiilsé paraméterektol
fiigg. Az S1,Ss5...,S8L D-dimenzios vektorok irjak le a populaciok szenzitivitasat a regulald
tényezdsk iranyaban. A negativ elGjelet az I vektor deplécios értelmezésének megfelelGen vezettiik
be.

Az i-edik populaciohoz tartozé két vektor, C; és S;, ezen populacidonak a regulald fakto-
rokhoz val6 viszonyat jellemzi. E vektorokat impakt- és szenzitivitds-niche vektoroknak fogjuk
nevezni. E fogalomalkotésnak koze van Leibold (1995) ,impact” és ,requirement” niche-éhez,
de nem azonos vele. A pontos kapcsolatra a Diszkusszioban visszatériink. Viszonyuk a niche
tradicionalis fogalmédhoz mar szobakeriilt a 2. fejezetben.

Amennyiben a szabalyozas véges dimenzios, a C; impakt-niche vektor k-adik komponense,
Cik, az i-edik populacidénak a k-adik regulaldé tényezére, Ip-ra valé hatasat, impaktjat, méri.
Hasonloléppen, S;; ugyanezen populéicio I-tol valo fiiggését, szenzitivitasat méri. A végtelen
dimenzids esetet a 4.3.4. pontban targyaljuk.

A (4.9) és a (4.10) egyenletek kombinalasa egy Lotka-Volterra tipust populacioregulaciora
vezet:

L
(R) ri(E,Z(nl,ng,...,nL)) ZT‘OZ‘(E) —Zaijnj (411)

minden i-re, ahol
ai; =8i-Cj  (i,j=12,...,L) (4.12)

az a kozosségi matrix (lasd pl. Hutchinson, 1978) elemei. Az a matrix pozitiv elemei a kom-
petitiv (gatlo) kolesonhatasokat reprezentaljak. A szokéasos Lotka-Volterra kompeticios egyen-
letekben hasznalt kompeticios egytitthatok az a;;/a;; mennyiségek (v.6. Vandermeer, 1975).

A (4.6) egyensilyi egyenletek egyértelmiien megoldhatdk, ha a rendszer

J =deta (4.13)

Jacobi determinansa nem nulla. Ekkor a megoldas

L L
Z - 1 Z . ,
n; = aileoj = j adJ(a)ijroj (Z = 1, 2, . 7L), (414)
j=1 j=1

1

ahol a;;", illetve adj(a)i; az a métrix inverzének, illetve adjungaltjinak elemei (Rozsa, 1974,

36. o.; Anton, 1984, 80. o.). E megoldas biologiailag akkor értelmes, azaz akkor felel meg
populécidk egyiittélésének, ha az Gsszes kiaddédo n; pozitiv.
4.3.2. A populaciészabalyozas erGssége és az egyiittélés robusztussaga

Megmutatjuk, hogy az egyiittélés robusztussaga (azaz az egyiittélést lehetévé tevs paraméter-
halmaz térfogata) fokozatosan tart nulldhoz, mialatt J — 0. Legyen

U={(ni,n2,...,n)|0 <n; < npmax fori =1,2,..., L} (4.15)
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4.2. abra. Lineéris modell két populdcioval és két reguldlo valtozoval. Felss sor: az egyiittélés
lehetséges. Alsod sor: az egyiittélés nem lehetséges. Bal oldali abrak: a populécidlétszamok
n = (na,np) tere, a biologiailag relevans U régi6 — ahol a létszamok pozitivak — sziirkével jeldlve.
(v.6. (4.15), az nmax maximalis létszam itt nincs jelolve.) Jobb oldali abrak: a novekedési
ratak r = (ra,rB) tere. Az R populacioregulacio az n térrdl képez az r térbe. A jobb oldali
abrak sziirke régioja a megfelels bal oldali régi6 képe. A novekedési raték azon kombinacioi
tartoznak ide, amelyek a létszamok valtoztatésaval elérhetéek. Az n tér egységnégyzete az r
tér egy |J| teriiletd paralelogrammaéjaba képezddik le. A populaciédinamikai egyensily az r tér
origdjédnak felel meg. Egyiittélés akkor lehetséges, ha az origd a sziirke régidba esik. Ez viszont
akkor kovetkezik be, ha a ndvekedési kapacitdsok ponttal jelolt »0 = (r9,7r9) kombinacioja a
pontozottan jelolt aU régioba esik, ahol a a populaciéo méatrix (v.6. (4.16)). Az egyiittélés
valoszintitlen amikor a pontozott régié szik, azaz amikor |.J| kicsi.
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a tarsulés lehetséges allapotainak halmaza, azaz a pozitiv, de egy maximaélis ny. alatti 1ét-
szdmok kombinacioja. (nmax-ot valaszthatjuk akarmilyen nagyra, ez meggondolasunkat nem
befolyasolja.) Ekkor

(To1,702,---,701) € AU (4.16)

specifikilja az ro; értékek egyiittélést lehet6vé tevs kombinacidit; itt aU az an lehetséges érté-
keinek halmaza, mikézben n € U. Hasznaljuk a V jelolést a térfogatra! Ekkor

V(al) = |J[V(U) (4.17)

(Apostol, 1962, 84-86. o.; Case, 2000, 420-422. o.; Edwards, Jr., 1973, 245. o.), ami allitasunkat
bizonyitja. A 4.2. abra a kétdimenzids esetet abrézolja, ahol aU egy paralelogramma. (A
tetszoleges Nax-ot az abran nem tiintettiik fel.)

A (4.17) egyenlet a determinéans jol ismert geometriai interpretaciojanak kovetkezmeénye. Az
a métrix altal definialt linearis leképezés az egységkockat egy |J| térfogattt paralelopipedonba
képezi le. Ez a térfogat méri a szabalyozas erdsségét a tarsulds szintjén. A térfogat nagy, és a sza-
balyozas erds, ha a paralelopipedon széles minden irdnyban, azaz ha minden 1étszam elegendGen
befolyésol legalabb egy novekedési ratat és minden novekedési rata elegenden fligg legalabb
egy létszamtol. Tovabbmenve, minden létszdmnak elegendGen kiilonbozéképpen kell hatni a
novekedési ratékra, és minden névekedési ratanak kiilonb6zGen kell fiiggenie a létszamoktol.

Nyilvanvaléan mindazon esetekben, amikor a populaciészabalyozas gyenge, az inverz fliggés
(amit a a~! matrix ir le) erds lesz. Ha a létszamok nagy megvaltozasa csak egy kis valtozast
okoz a novekedési ratdkban, akkor az egyensilyi létszamok nagyon érzékenyen fognak reagalni
minden olyan valtozasra, amely a névekedési ratédkat befolyasolja. Ezt a szenzitivitast a J ne-
vezs kicsinysége reprezentalja a (4.14) egyenletben. Az egyenstlyi létszamok kis J esetén el6allo
fokozott érzekenysége azt eredményezi, hogy a paraméterek egy kis megvaltozésa is elvezethet
valamelyik populaci6 kihaldsahoz. A gyenge populacioszabalyozés tehat nem-robusztus egytitt-
élést eredményez.

A J = 0 hataresetben a robusztussag teljesen elvész. Ekkor az egyesulyi egyenleteket csak az
ro; értékek specialis megvélasztasa mellett lehet megoldani. Az egylittélés, ha egyaltalan létezik,
struktaralisan instabil.

4.3.3. A niche-ek korlatozott hasonlésaga

Nyilvanvald, hogy a populacidszabalyozas gyengévé valik akar akkor, ha az impakt, akar pedig
akkor, ha a szenzitivitas gyengévé valik. Ennek alapjan arra toreksziink, hogy az egyiittélés
el6z6 pontban targyalt robusztussigéit 6sszekossiik a niche-vektorokkal.

A R populacioszabélyozas erésségét a |J| determinanssal, vagyis az egységkockanak az R
leképezés altal létrehozott képének térfogataval mértiik. Most sziikségiink van egy hasonld mér-
tékre az 7 impakt és S szenzitivitds vonatkozasdban. Az 7 impakt-fliggvény az egységkockat
egy L dimenzids paralelopipedonba képezi le, amelyet a C; impakt-niche vektorok feszitenek
ki. Hasonl6képpen az S szenzitivitas-fiiggvény az egységkockat az S; szenzitivitas-niche vekto-
rok altal kifeszitett paralelopipedonba képezi le (4.3. &bra). Jeldljiik ezen paralelopipedonok
térfogatat rendre Ve-vel és Vg-vel.

Hangstulyozzuk, hogy Ve és Vg nem determinansok, hiszen az Z és S leképezések kiilénbozé
dimenzi6ju terek kozott hatnak. A vonatkozo matematikat a Fiiggelékben foglaljuk 6ssze. Itt a
térfogat intuitiv fogalmara tamaszkodunk.

A kévetkezs Segédtétel kapcesolatot létesit egyfelsl az impakt és szenzitivitas erdssége, mas-
részt a populacioszabalyozas erdssége kozott.
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4.3. abra. A populacidszabalyozas térfogat-mértékei. Az 7 impakt fliggvény az egységkoc-
kit egy, az impakt-niche vektorok altal kifeszitett, és Vo térfogatu paralelopipedonba képezi
le. Az S szenzitivitas-fiiggvény az egységkockat egy maésik, a szenzitivitds-niche vektorok &l-
tal kifeszitett, és Vg térfogati paralelopipedonba képezi le. E két leképezés kombinécioja az
R populacioszabalyozas-fliggvény, amely az egységkockat egy |J| térfogatiu paralelopipedonba
képezi le.

Segédtétel: a reguldcio erdssége

[ < Vs Ve, (4.18)
azaz gyenge reguldciot eredményez akdr a gyenge impakt, akdr pedig a gyenge szenzitivitds.

Bizonyitds. Jelolie C a C; oszlopvektorokbol felépiils D x L-es matrixot és S az S ; sorvekto-
rokbol felépiils L x D-s méatrixot. Ekkor

a=5.C. (4.19)
L = D esetén a két matrix négyzetes, igy
|J] = |det 8| - |det C| = Vs - Ve. (4.20)

A D > L eset vizsgélatahoz vegyiik észre, hogy csak az S; vektorokat tartalmazo D dimenzids
linearis altér relevans. Vesszével fogjuk jelolni az erre az altérre vald vetitést. Nyilvanvalo, hogy
Vs = Vg és Ve < Ve. Ekkor

|J| =Vs - Veor < Vs -Ve. (4.21)
Végiil megjegyezziik, hogy D < L esetén |J| = Ve = Vs = 0. O

A Ve, illetve Vg térfogatok az impakt-, illetve a szenzitivitas-vektorok kiillénbozéségét mérik
egy linearis értelemben. Ha a C; (i = 1,2,...,L) vektorok linearisan Osszefiiggenek, akkor
Ve = 0. A Ve kis értéke egy olyan szituéiciot reprezental, amelyben a vektorok kozel vannak
ahhoz, hogy ne legyenek linearisan fiiggetlenek. Specifikusan, barmely két vagy tébb impakt-
vektor hasonlosdga a Vo térfogat kis értékéhez vezet. Analog modon, a szenzitivités-niche
vektorok hasonlésaga Vg kicsiségét, linearis fliggdségiik pedig Vs = 0-t eredményez. Mivel a
robusztus egyiittélés a |J| elegendGen nagy értékét koveteli meg, a Segédtétel szerint elegendGen
nagy Vg és V¢ is kovetelmény. Realisztikusan nem szamithatunk arra, hogy Ve extrém kis
értékét, vagyis az impakt-vektorok hasonlosagat Vg kompenzalni fogja — vagy viszont.
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Masképp kifejezve, mind az impakt-vektorok, mind pedig a szenzitivitas-vektorok elegendéen
kiilonbozbek kellenek, hogy legyenek, kiilonben a populacidregulacié gyenge lesz, s az egytittélés
egy sziik paramétertartomanyra korlatozodik. A populacioknak tgy a regulalé tényezékhoz vald
viszonyukban, mint a télikk valé fiiggéstikben kiilonbozniiik kell (v.6. Abrams, 1988).

L = 2 esetén a Vg térfogat nem mas, mint a szenzitivitas-niche vektorok &ltal kifeszitett
paralelogramma teriilete:

VS = |Sl||SQ|SiD(Sl,SQ) (4.22)

ahol (S1,S52) az S és Sy vektorok &altal bezart szoget jeloli. E teriilet kapcsolatba hozhaté a
két vektor

D
S1-82 =" SuSu (4.23)
=1

skalaris szorzataval, amelyet szokés a ,niche atfedés” meértékének tekinteni (v.5. Petraitis, 1989).
A skalaris szorzat kifejezhetd, mint

51'52: |SlHSQ‘COS(Sl,SQ) (424)
(Anton, 1984, 184. o.), tehat a térfogat és a niche-atfedés a
(Vs)? =817 [Saf* = (81 - 82)° (4.25)

kapcsolatban van egyméssal. Ha a niche-vektorok |S;| és |Ss| hosszat allandonak tartjuk, a
Vs térfogat (teriilet) pontosan akkor kicsi, amikor a niche atfedés nagy. Ugyanezt mondhatjuk
természetesen a C vektorokrol is. Igy tehat a robusztus egyiittélés feltétele a kis atfedés mindkeét
tipusa niche tekintetében.

A 4.4. abra mindezt a legegyszeriibb L = D = 2 eseten mutatja be. A kétdimenzios regulalo
valtoz6 most

I =npCp +ngCs, (4.26)

ahol az A és B indexek kiilonboztetik meg a két populaciot. Mivel a létszamok nem lehetnek
negativak (na,ng > 0), a C és Cp impakt-niche vektorok kozotti szogtartomény reprezen-
talja a lehetséges kornyezeti allapotokat. Egy-egy egyenesen helyezkednek el az azon kornyezeti
allapotokat reprezentalé pontok, amelyeknél egyik vagy masik populécié egyenstlyban van. Til-
man (1982) kifejezésével élve ezek az egyenesek a ,.Zero Net Growth Isocline™ok, vagy ZNGI-k.
A szenzitivitas-niche vektorok a megfeleld populécié névekedési ratajanak csokkenése iranyéba
mutatnak, s igy merdlegesek a megfelels ZNGI-re. A két ZNGI metszéspontja az egyensulyi
pont, amelynek a megengedett kornyezeti allapotok szogtartomanyaban kell elhelyezkednie ah-
hoz, hogy biolégiailag relevans egyiittélést irjon le. Ha az egyensilyi pont ezen a tartomanyon
kivil fekszik, akkor az egyensiilyi egyenleteknek egy olyan megoldasat irja le, amelyikben vala-
melyik populacioméret negativ. A (b-d) dbrakon a B populacio ZNGI-jét és az egyensilyi pontot
sok kiilonboz6 rop-vel is felrajzoltuk. Figyeljiik meg, hogy az rgp értékeinek csak egy sziik tarto-
ménya tesz lehetévé egyiittélést, ha a két impakt-niche (lasd (c)) vagy a két szenzitivitas-niche
(lasd (d)) hasonlo.

4.3.4. Niche-atfedés ersforras-kontinuum mentén

Az €l6z6 pontban bemutatott linearis elmélet minden lényeges véltoztatas nélkiil alkalmazhaté
végtelen dimenzids regulécié esetén is. Példaként az eréforras-kontinuum tankonyvi esetét vizs-
galjuk meg.

Tekintstink egy (madar-)populaciot, amely kiilonb6z8 méretti magokat fogyaszt. Jeldljik
g-val a magmeéretet — vagy altalanosabban: az erdforras kvalitasat. Mivel g egy folytonos
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4.4. dbra. (a) Két populacio, A és B egyensulya linearis szabélyozas esetén. A tengelyek a
regulalo valtozokat jelolik, az origd az 6kologiai vakuumnak felel meg. Az Ca és Cg impakt-
niche vektorok adjak meg, hogyan valtozik a regulald véltozok értéke, ha az A illetve a B
populacio létszama egy egyeddel megnd. Pozitiv populécidlétszamok esetén a regulalod valtozok
értéke a két impakt vektor k6zotti sziirke régioban talalhato. A két egyenes a két populécio nulla
novekedési izoklinaja, amelyek az rp = 0 illetve rg = 0 egyenletek megoldasanak felelnek meg
(ZNGI, Tilman, 1982). Ezek mer6legesek a megfelel6 populéacié szenzitivitas-niche vektorara.
A ZNGI-k ponttal jelolt metszéspontjanak a sziirke régioba kell esnie ahhoz, hogy biologiailag
értelmes egytittélést frjon le. (b) Az rop kiilonbozs értékeihez tartozo egyenstlyi pontok —
némelyikitk a megengedett région kiviilre esik, ezeknek negativ létszamok felelnek meg. (c)
Ha a két populacié impakt-niche vektorai nagyon hasonléak, akkor a megengedett régid szik,
az egyensulyi pontok zome rajta kiviilre keriil. (d) Ebben az esetben viszont a szenzitivitas
vektorok a hasonléak. Noha a sziirke megengedett régi6 tag marad, az egyiittélés ebben az
esetben is rop egy sziik tartomanyéra korlatozodik.
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mennyiség, mas jeloléseket fogunk hasznalni, mint kordbban. Amig a véges dimenzios esetben
a k-adik eréforras I deplécidja volt a k-adik regulalo valtozo, az analdg szerepet az erdforrés-
kontinuum esetében a g kvalitasa erdforras I(q) deplécidja tolti be. A g — I(q) fiigguény 1ép a
I vektor helyébe. A masféle jellés azonban nem jelent koncepcionalis kiilonbséget a véges és a
végtelen dimenzi6 kozott, hisz a véges dimenzios I = {I1,Is,...,Ip} vektor is felfoghato, mint
egy az {1,2,..., D} index-halmazon definialt k — I} fiiggvény.

Az ersforras-kontinuum vizsgélatakor fiiggvényekké valnak a niche-vektorok is. C;(q) illetve
Si(q) méri az i-edik populacio impaktjat illetve szenzitivitdsat a ¢ kvalitasa eréforras iranyaban.
A lineéris impakt és szenzitivitas fliggvények a kovetkezSképpen irhatoak:

L
(1) I(q) =Y Cj(a)n;, (4.27)
j=1
(8) =i [S@l@de (=12, D), (428)
Innen djolag az adodik, hogy
L
(R) ri(E,Z(n1,n2,...,nr)) =roi(E) — Zaijnj (4.29)
j=1
minden i-re;
aij = /Si(q)Cj(q)dq (i,j=1,2,...,L). (4.30)

adja meg a tarsulasi matrix elemeit.
A niche-atfedést most a (4.23) skalarszorzat végtelen dimenzios analogja, az ,Atfedési integ-
ral” méri:

sr&:/&@&@@7 (4.31)

Ci-C; = [ Cila)Cyaa (432)

A korabbi pontokban kifejtett elmélet tovabbra is érvényes: minél nagyobb a niche-atfedés,
annal sziikebb az egylittélést lehetévé tevs paramétertartomany. Ismételten hangsilyozzuk,
hogy mind az impakt, mind pedig a szenzitivitas-niche fiiggvényeknek kiilonbozniiik kell ahhoz,
hogy az egyiittélés robusztus legyen.

Tételezziik fel, hogy az impakt és a szenzitivitas fliggvények egymassal aranyosak, azaz hogy

Ci(q) = aSi(q). (4.33)

Ekkor visszajutunk az ertforras-hasznositasi fiiggvény (MacArthur & Levins, 1967) intuitiv
fogalmahoz, amely ez esetben a kivetkezSképpen definialhato:

1
ui(q) = VaSi(q) = ﬁ@(q} (4.34)
Ezzel a definicioval a tarsulasi matrix elemei (azaz a kompeticios egyiitthatok eréforras kom-
peticié esetében) a szokasos — a két erdforras-hasznositasi fiiggvény atfedési integralja — alakot
oltik:

iy = [ uita)ui(a)da. (4.35)
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Emlékezziink, hogy az ertforras-hasznositasi fiiggvények kis atfedése a robusztus egyiittélés szo-
kasos feltétele (v.6. May, 1973, 1974).

Az erdéforras-hasznositasi fiiggvény fogalma egy jozan bioldgiai intuiciot fejez ki: a populacio
azt az erdforrast befolyasolja, és attol fligg, amelyiket fogyasztja. Nincs azonban alapos ok
a (4.33) aranyossag kvantitativ érvényességének feltételezésére. Ugy kell erre tekinteni, mint egy
kényelmes egyszertsits feltevésre, amelyre azonban nincs igazan sziikség. Yodzis (1989, 119. o.)
bemutatja a (4.35) egyenlet egy, az ertforras-dinamikan alapulo levezetését. Azonban az igy
el6allo erdforras-hasznositasi fliggvény tényezGk egy teljesen mesterkélt, biologiai interpretacio
nélkiili kombinacidja. Nem nehéz a levezetést egy sokkal természetesebb formaban megismételni
az impakt- és szenzitivitas-fliggvényeket hasznélva az er&forras-hasznositasi fiiggvény helyett.

4.3.5. Roughgarden példajanak struktuaralis instabilitasa

Ha hasonlé populaciok egyiittélése nem robusztus, akkor populaciok egy kontinuuméanak egyiitt-
élése még kevésbé lehet az. Gyllenberg & Meszéna (2005) nyoméan megmutatjuk, hogy Rough-
garden (1979) folytonos egyiittélést demonstrald példaja struktiralisan instabil.

A Lotka-Volterra tipust populacioszabalyozas (lasd a (4.29) egyenletét) atirhato folytonos
denzitas-eloszlasra:

(R) r(y) = roly) — / aly, 2)n(z)d. (4.36)

Itt n(z) jeloli a populacio eloszlasat az = fenotipus-tengely mentén. r(y) az y fenotipushoz
tartozo novekedési rata, ro(y) a novekedési kapacités, a(y,z) pedig a kompeticios fliggvény.
Mint Roughgarden észrevette, az

1 «2

ro(x) _ wae_ 5o (4.37)
és az 1 )
(y—=z)

a(y,m) = ﬁ67 202 (438)

valasztas lehet6vé teszi, hogy a populaciok egy kontinuuma éljen egyiitt a

1 g
n(xr) = ————— ¢ 229 (4.39)
27 (w? — o?)

folytonos Gauss-eloszlassal (4.5. a. abra).
Mbodositsuk azonban a noévekedési kapacitast egy kis periodikus perturbaciéval a kovetkezs
modon:
ro(z) = ro(z) (1 + ecos k). (4.40)

Itt € a perturbéacio amplitadoja, mig k a periodicitast jellemzs ,frekvencia”. Az eredmény egy
erdsen oszcillalo megoldas (4.5. b. &bra):

1 o e w202 o w?
n'(x) = m e 2o |14 eet T cos (ka>} . (4.41)

Nyilvanvalé, hogy barmilyen kicsire is valasztjuk a perturbacié € amplitudojat, a & frekvencia
lehet olyan nagy, hogy a (4.41) egyenlet altal megadott egyensulyi megoldas nem marad min-
deniitt nem-negativ. Ekkor (4.41) nem ir le biolégiailag értelmes egyiittélést. Azaz a teljes
fenotipus-tengely mentén fennalld egyiittélést egy tetszdlegesen kis amplitidédju perturbacioval
le tudjuk rombolni azaltal, hogy relativ elényt/hatranyt adunk hasonlé populacidknak.
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4.5. abra. A folytonos egytittélés Roughgarden-féle (1979) modelljének struktaralis instabilitasa.
Bal oldali grafikonok: az 7o(x) novekedési kapacitas (folytonos gorbe) és az a(z) kompeticios
fiiggvény (pontozott vonal). Jobb oldali grafikonok: a ,dekonvolicio” segitségével az egész
egyenes mentén meghatéarozott egyensulyi denzitas. Fels§ sor: Gauss-i 7o(x) a populéaciok egy
kontinuumanak egyiittélését teszi lehetévé. Also sor: A (4.40) formula szerint periodikusan
perturbalt 79 olyan nagy perturbaciét okoz az egyensulyi denzitasban, hogy az nem lesz tébbé
mindeniitt nemnegativ.

4.4. Az altalanos elmélet

4.4.1. Altalanositas a nemlinearis esetre

E pontban megmutatjuk, hogy a fent ismertetett linearis elmélet megallapitasai atviheték a
nemlinearis esetre is. E célbol be fogjuk vezetni a kétféle niche-t és a tarsuldsi métrixot mint
a nemlinearis Z, § és R fliggvények derivaltjat. Megmutatjuk, hogy a 4.3. abran szemléltetett
térfogat-mértékek tovabbra is relevansak.

Az impakt-niche vektort az impakt-leképezés derivaltjaként értelmezziik:

oI

(j=1,2,...,L). (4.42)
Ez a vektor a populdcidoméretek kis megvaltozdsdnak hatésat jellemzi. Nyilvanvalo, hogy ez
a ,differencialis” impakt fiigg attél, milyen populaciéméretek mellett szamoljuk a derivaltat,
de az egyszertiség kedvéért ezt a fliggést a jelolésben nem érvényesitjiik. Hasonloképpen, a
(differencialis) szenzitivitas-niche vektort a

67‘1‘

(i=1,2,...,L) (4.43)
derivalt értelmezi. Ertelemszertien a niche-vektorokat kiszamithatjuk ugy a vizsgalt faj kom-
petitorai jelenlétében, mint tavollétilkben — megfelelen a realizat illetve fundamentélis niche
koncepciojanak (lasd. 18. oldal).

Véges dimenziés populacioregulacio esetén az (4.42) és (4.43) derivaltak kiirhatoak kompo-
nensekként is, mint parcialis derivaltak:

0l

(k=1,2,...,D;j=1,2,...,L) (4.44)
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E parcialis derivaltak az i-edik populécié és a k-adik regulalé valtozo kozotti kétiranya kapcsola-
tot jellemzik. Hasonloképpen, ha a 4.3.4. pontban targyalt eréforras-kontinuumhoz hasonloan a
kornyezettel valo kolesonhatést egy I(q) fliggvény irja le, akkor a kétféle niche-t is két fliggvény,
C;(q) és Si(¢q) adja meg. Az els6 az i-edik populdcionak az I(q) regulalo valtozora gyakorolt
hatasat, mig a masodik a populaciénak e valtozotol valo fliggését méri. Az 1. és 2. doboz
példdkat mutat a niche-vektorok kiszamitasara egyrészt tiszta erdforras-kompeticio, masrészt
kompeticio és predacio altal egyiitt regulalt populaciok esetére.
A (differencialis) tarsulasi matrixot az R szabalyozas derivaltjaként értelmezziik:

87“7;
— ,j=1,2,..
an,; (1,]

S = (k=1,2,...,D;i=1,2,...,L). (4.45)

L) (4.46)

A5 =

(v.6. May, 1974, 22. o.), az n;-fiiggést ismét nem jeloltiik. Az a;; elem az i-edik populéci6é nove-
kedési ratajanak a j-edik populacio létszamatol valo fliggését méri. A differencialas lancszabéalya
kapcsolatot 1étesit a differencialis niche-vektorok és a differencialis koz6sségi méatrix kozott:

Q5 = Si . Cj. (447)

Amint az a t6bbvaltozos analizisbdl ismeretes (Apostol, 1962, 84-86. o.; Edwards, Jr., 1973,
245. 0.), az R leképezés az (n1,na,...,nr) pont koriili dnidns . ..dny infinitezimalis térfogat-
elemet egy |J|dnidns...dny térfogatu paralelopipedonba képezi le, ahol J = deta az adott
pontbeli tarsulasi matrix determindnsa. Azaz — a lineéris esettel teljesen megegyezGen — |J|
méri a tarsulds-szintd populacié szabalyozas erdsségét. Ha |J| kicsi, akkor a novekedési ra-
tak — legalabb is bizonyos irdnyokban — gyengén fiiggenek a létszamoktol (4.6. abra). Az T
impakt leképezés a dnidns .. .dnj, térfogatelemet egy Vodnidns ... dny, térfogati paralelopipe-
donba képezi le. Ennek megfelel6en a Ve térfogat méri a populaciok koérnyezeti impaktjanak
erGsségét. Hasonloképpen, a Vg térfogat méri a populdcidknak a reguléld tényezskre vonatkozo
szenzitivitasat.

A (4.47) relacio kovetkezményeként a 4.3.3. pont Segédtétele érvényes marad. Ennek meg-
felelGen, ugy a gyenge kornyezeti impakt, mint a gyenge szenzitivias gyenge regulécidhoz vezet.
Ahhoz tehat, hogy a linearis esetre vonatkozo kivetkeztetéseinket atvigyilik a nemlinearis esetre,
azt kell belatnunk, hogy kis |J| értékek a nemlineéris esetben is az egyiittélés robusztussaganak
elvesztéséhez vezetnek.

Az

ri(E,IZ(n1,ne,...,n5)) =0 (1=1,2,...,L) (4.48)

egyensulyi egyenletek implicit differencialdsa megadja, mennyire érzékenyen reagalnak az egyen-
sulyi populacidlétszamok a kiilsé kdrnyezeti paraméterek valtozasara:

On; _XL: _1%—liad'( )% (4.49)
0B — " 9B ~ ] ="V 9E '

feltéve, hogy J # 0.

Vilagos, hogy az egyensilyi populacidlétszamok igen érzékennyé valnak a kiils6 paramé-
terekre, ha |J| kicsivé valik. Mivel a létszamok mindenképpen korlatosak maradnak, ez az
érzékenység bizonyos populaciok kihaldséhoz fog vezetni méar a paraméterek kis megvaltozasa
esetén is. Amint azt a 4.6. &bran is bemutatjuk, kis |.J| esetén az egyiittélés a paraméterek
finomhangolasat koveteli meg.
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4.6. abra. Két populécio egyiittélése nemlineéris szabalyozassal. Csakugy mint a 4.2. abréan, a
bal oldali grafikonok a populaciolétszamok terét, mig a jobb oldaliak a névekedési ratak terét rep-
rezentaljak. A sziirke régi6 a bal oldalon a lehetséges (pozitiv) létszamokat, mig a jobb oldalon
az ezeknek megfelel6 novekedési ratakat jelolik. Tekintettel a nemlinearitasra az ,egység’ négy-
zetet elegendden kicsire kell valasztani, s akkor tovabbra is egy |J| teriilett paralelogrammaba
képezddik le. A fels6 sor egy olyan esetet mutat be, amelyben lehet&ség van az egyiittélésre,
hiszen a zérus novekedési raték (a jobb oldali grafikon origdja) a megengedett tartoméanyon be-
lill van. Ez a feltétel nem teljesiil, tehat nincs egyiittélés az als6 sorban &dbrazolt esetben. Itt
|J| mindeniitt kicsi, s ezért a megengedett régio sztik. A modell-paraméterek finomhangolasara
lenne sziikség ahhoz, hogy az egyiittélés lehetségessé valjék.
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1. doboz: Impakt és szenzitivitas a Tilman modellben

Tilman (1982) modelljében, amely Leibold (1995), Chase & Leibold (2003) niche koncep-
cijanak is az alapja, L faj versenyez D er6forrasért. A modell legaltalanosabb definicio-
jaban a dinamikat a kovetkezSképpen specifikilja:

n%% =r; = fi(Ri,Ra,...,Rp) —m;
valamint
dR; L
=0 (R)) - > nifi(R1,Ra,...,Rp) Hij (Ry, Ry, ..., Rp)

i=1

(Tilman, 1982, 14. o.). Itt R; jeldli a j-edik erdforras koncentraciojat; m; az i-edik faj
mortalitasa. Az f; fliggvény az i-edik faj névekedési ratajat adja meg, mig a H;; fliggvény
az i-edik fajjal kapcsolatban specifikalja, mennyi j tipusi eréforrasra van sziikség egyetlen
utod létrehozasahoz. A modell specifikusabb valtozataban

9;(R;) = a (R} — R;) ,
ahol a egy konstans, és a fejenkénti eréforras-fogyasztas bonyolult

fi(R1,Ra,...,R) Hij (R1, Ro, ..., Ry) kifejezését a ¢;; konstans helyettesiti (i.m., 76.
0.). Ekkor méar az eréforras-dinamika linearissa valik:

dR; <
TtJ =a (R;) — Rj) — Znicij.
i=1

Kiszamolhato az eréforrasdinamika egyensulyi pontja rogzitett denzitasok mellett:

L
R* *RO 1
j =14t — = ) NiCij-
a
=1

4.4.2. Az egyiittélés valosziniisége

Ha adott a kiils§ kornyezeti paraméterek valdszintiség-eloszlasa, akkor konkrétan ki tudjuk sza-
molni annak a valoszintiségét, hogy fajok egy adott koalicioja egyiittélhessen.

A levezetés egyszertisége érdekében feltételezziik, hogy a kiils6 paramétereknek az i-edik
populéaciora valé hatdasat a A; extra haldlozéssal lehet jellemezni. Ennek megfelelan a kiils6
paraméterektdl valo fiiggést az

Ti(E,I(TLl,TLQ, ce 77’LL)) = fi(I(’I’LhTLQ, e ,TLL)) - Az(E) (450)

alakba irjuk. (Egy esetleges negativ A; lecsokkent mortalitast, vagy megemelkedett sziiletési
ratat jelent.) Ekkor az egyenstlyi egyenletek:

fZ(I(nl,ng,,nL)):Al(E) (121,27714) (451)

Az n;, az 7; és a A; valtozokat az n, 7 és A vektorokba vonjuk 6ssze. A kiils6 paraméterek
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1. doboz, folytatas
A regulal6 valtozo, azaz az er&forras-deplécio igy irhato:

L L
1
0 *
Ij = Rj - Rj = E Znicij = ZHZC”
i=1 i=1
Az impakt-niche vektorkomponensei:

Cij
Cji = 2L,
a

mig a szenzitivitas-niche vektorok komponensei:

Oy Ofi

%5 =791, = oR;’

Ez a gradiens vektor meréGleges az r = konst. izoklindkra, beleértve a ZNGI-t is, amely
r = O-nak felel meg.

valoszintiség-eloszlasa megfelel az extra haldlozasok p(A) valoszintiség-eloszlasanak, amelyrsl
feltessziik, hogy folytonos. Ekkor annak a valbszintisége, hogy az Osszes egyensulyi létszam
pozitiv, a kovetkez&képpen szamolhato:

p[P(n)]
P(n > 0) /n T, (4.52)
ahol k [g] azon csupa pozitiv komponenst tartalmazo n vektorok szaméat jeloli, amelyekre o =
7#(n). (Lasd Stomberg, 1981, 385. o. a k = 1 esetre és Rado & Reichelderfer, 1955, 363. o. az
altalanos esetre.)

Ebbdl az eredménybdl vilagos, hogy az L faj egyiittélésének valoszintisége nulldhoz tart ha
|J(n)| — 0 minden relevans n-re.

Hangstulyozzuk, hogy ez a valoszintiségi érvelés nem tételez fel semmiféle sztochaszticitast a
populéciok viselkedésében. Egyszertien az egyiittélést lehetévé tevs koriilmények adott helyen
valo fennallasanak valoszintiségét szamoltuk ki. Egy kis |J|-vel jellemzett tarsulasnak kicsi esélye
van arra, hogy szaméara megfelels koriilményeket talaljon.

Megallapitasainkat a kovetkezSkben foglalhatjuk Gssze:

Korldtozott hasonlésag elve

A kovetkezd feltételek mindegyike implikdlja o kovetkezét és mindegyike valdszindtlenné (azaz,
sziik paramétertartomdnyra korldtozottd) teszi az egyiittélést:

e Nagy dtfedés akdr az impakt-, akdr a szenzitivitds-niche-ek kézott.

e Kis Vo vagy kis Vs.

o Kis |J|.

A Diszkrét kompetitiv kizdrdsi elv egy hatareset. A L < D feltétel sériilése esetén nem lehet

L szamu D dimenzios vektor linearisan fiiggetlen. Kovetkezésképp, Vo = Vs = |J| =0, s igy az
egylittélés strukturalisan instabil.
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2. doboz: ,,Keystone” predator Chase & Leibold (2003, 49. o.) ,keystone predator”
modelljén mutatjuk meg, hogy gondolataink az eréforraskompeticié korén kiviil is alkal-
mazhatoak. Két faj (abundanciajuk: Ny és Ny) egyiittélését most egyetlen erdforras (R)
és egy predator (P) reguldlja. A dinamikat az alabbi egyenletek specifikaljak:

dR

P c[S — R] — fiN1 — faNa,

djl\t[i = (fia;R — m;P — d;) N; (i=1,2),
dP

E = (m101N1 + mQCQNQ — dp — aP) P,

ahol az egyilitthatok nem szorulnak magyarazatra. A regulald valtozok vektora
I=(R,P). (Mivel nem csak erdforras tipust véaltozonk van, nem koétjok magunkat a
,deplécio” interpretaciohoz és elGjel konvenciohoz.) A két regulalo tényezd legfeljebb két
faj egylittélését teszi lehetévé az altalunk vizsgalt trofikus szinten. A predatort — az
eréforrassal egyiitt — itt nem az érdeklédésiink targyat képezs fajok egyikének, hanem
a kornyezet részének tekintjiik. Megengedjiik, hogy a predatort a ,mi”’ fajainkon kiviil
egyéb tényezdk is regulaljak; ezen extra regulacidkat irja le az —aP tag.

A regulalo tényezdk egyensilyi értéke

1
R*=S— p [fiN1 + faNa],
1
P = a [m101N1 + moco Ny — dp] .

Ugy az impakt, mint a szenzitivitas vektornak van egy ,R” és egy ,,P” komponense:

CiRiaNii C, ClPiaNii o ’
ari 37",- -
Sir = —@ = —fiai, Sip = _87P = my.

Ez a leirasmo6d meghitsul o = 0 esetén, azaz amikor a predatort kizardlagosan a vizs-
galt populaciok regulaljak. Ekkor nem kérdezhetjiik, mennyi a predatorok egyensiilyi
abundancidja rogzitett N1 és No mellett, hiszen a predator populacié exponenciélisan né
rogzitett N;-k mellett. Ebben az esetben a predatort kotelezéen bele kell venniink a min-
ket érdekls populéacidk kozé és 4j regulalod valtozokat kell bevezetniink a kolcsonhatasok
paraméterezésére.

4.5. Diszkusszio

4.5.1. Kompetitiv kizaras és korlatozott hasonlosag

Elemzéseink vilagos alapokra helyezik a kompetitiv kizaras elvét azaltal, hogy karakterizéaljak
az egylittéléshez sziikséges elkiiloniilést. A ,korlatozott hasonlosag” robusztus elméleti joslat
egy jol meghatarozott értelemben: noha nem létezik egy abszolit alsé korlat az egyiittéls popu-
laciok hasonlésidgara, hasonlok egyiittélése csak egy sziik paraméter-tartomanyban lehetséges.
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Noha az egyiittélés robusztussaga (valoszintsége) csak egy konkrét modellben szamolhato6 ki,
az egylittélésnek a névekvs hasonlosidggal csokkend lehetGsége egy olyan kép, amely altalanosan
érvényes.

Méar May & MacArthur (1972) és May (1973, 1974) eljutott arra kovetkeztetésre, hogy ele-
gend@en erds szabalyozasra, tehat korlatozott hasonlosagra van sziikség ahhoz, hogy egy tarsulas
a kornyezeti zaj ellenére fennmaradjon. Mikozben ez a kivetkeztetés teljesen Gsszhangban van
a mi elemzéseinkkel, Rosenzweig (1995, 127. o.) a korlatozott hasonlosag érvénytelenségének
elsé felismeréseként értelmezi — hisz az elv érvényességét a kornyezeti fluktuéciotol teszi fliggévé.
Eredményeink alapjan hangsulyozzuk, hogy alland6 kérnyezetben is a korlatozott hasonléség a
vart viselkedés.

Mivel a regulalé faktorbol igen sok lehet (ehhez lasd a 2. fejezet fejtegetését is), Osszeszamo-
lasukhoz sziikségiink vagy egy kritériumra: csak az elegendden kiilonbozdket kell kiilonbozéként
szamitasba venni. E nélkiil a Diszkrét kompetitiv kizdrds elve csak igen ritkdn hasznélhatoé.
A Korlatozott hasonldsdg fentebb megfogalmazott elve szolgaltatja a megfelel§ kritériumot: ez
a niche-ek (Ggy az impakt-, mint a szenzitivitas-niche-ek) korlatozott atfedése (lasd még Me-
széna & Metz, 1999). Ily modon sikeriilt egyesiteniink a kompetitiv kizaras diszkrét és folytonos
elméletét.

Ha a korlatozott hasonlésag az &ltalanos kép, akkor semmi meglep§ nincs abban, ha
Roughgarden (1979) példaja strukturalisan instabil (4.3.5. pont). Implicit médon mar Sasaki
& Ellner (1995), Sasaki (1997) is felismerte e modell speciélis voltat. Ok nagyon més problémat
vizsgaltak ugyan (kevert stratégia fluktualo kornyezetben), de az ESS feltételiik torténetesen
azonos a Roughgarden modell egyensilyi feltételével.? Ugyancsak a Roughgarden modellt vizs-
galta Szabd & Meszéna (2006a), de mar a nem kicsi perturbacio esetére. A konkrét modell
hasznélata kovetkeztében egy joval konkrétabb szinten lehetett a ,korlatozott hasonlosag” érvé-
nyességét demonstralni. A folytonos egyiittélés lehetdsége, am kivételessége, mas modellekben
is megjelent mar. Geritz (1995), Geritz & mtsi. (1999) az aszimmetrikus mag-kompeticiot vizs-
galta. Kitzing & mtsi. (1999) metapopulacios-feliilkolonizacios vizsgalatokban latott hasonlot.
Meszéna & Szathmary (2001) — ezen alapul a 7. fejezet is — a prebiotikus replikatorok versenyét
és egylittélését elemezte. Gyllenberg & Meszéna (2005) folytonos egyiittélés kérdésének atte-
kintése mellett bebizonyitott egy nagyon altalanos allitast: végtelen sok populécié egyiittélése a
fenotipus-tér egy véges részében sziikségképpen struktiralisan instabil minden olyan modellben,
amelyeket folytonos 6sszetevikbdl épitiink fel.

4.5.2. Térben kiterjedt populacidok

Amit azt a 2. fejezetben méar megbeszéltiik, az egyiittélés regulaltsaganak kovetelménye alol
felmentést ad, ha az egyiittélé populaciok valoban mindenben pontosan azonosak. Ezen kiviil
még egy kivételes eset van: ha a populacidkat egy atjarhatatlan terjedési gat valasztja szét.
Ha a migracié még az evolucids idéskalan is elhanyagolhaté, akkor természetesen a kompetitiv
kizaras veszélye sem &ll fenn. Minden més esetben viszont azt mondhatjuk, hogy az evolu-
cios id6skalan minden populaciéra nézve bedll egy egyensiilyi eloszlas a kiilénb6zé él6helyek
kozott. A fent kifejtettek ekkor mér érvényesek lesznek oly modon, hogy r; a térbeli relaxacio
utan kialakulé populécio-szintd novekedési ratat jelenti. (Feltételezziik, hogy a vilag, amely-
ben populacidink terjednek, véges. Erre az esetre Greiner & mtsi., 1994 alapozza meg azt az
idgskala-szétvalasztast, amire itt sziikségiink van.) Ezt az r;-t kifejezhetjiik akar tgy, mint a
megfeleld matrix vezets sajatértéke (Isd. az 1.3. pont, Metz & Diekmann, 1986; Caswell, 2001;
Diekmann & mtsi., 1998, 2001, 2003), akar gy, mint a lokalis novekedési rataknak a lokalis
létszamokkal stlyozott atlaga (Chesson, 2000a).

2A kapcsolatra Yoh Iwasa hivta fel a figyelmiinket. Lasd még Haccou & Iwasa, 1995, 1998.
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Térbeli populéciok vizsgalata esetén az E illetve I vektoroknak tartalmazniuk kell a kiils6
paraméterek illetve a regulalo valtozok értékeit az Gsszes helyen (v.6. Chesson, 2000a Ej, és Cjy
valtozoival). A 6. fejezetben (Meszéna & mtsi., 1997) példaul két folton osztozd populaciokat
vizsgalunk, mindkeét foltban egy-egy regulald tényezével. (Lasd Szilagyi & Meszéna, elbiralas
alatt, az impakt- és szenzitivitas-nichek elemzésérdl ugyanebben a modellben.) Czaran (1989),
Mizera & Meszéna (2003) és Mizera & mtsi. (elSkészliletben) az analog szituaciot vizsgalja
kornyezeti gradiens esetére, amikor a helyfiiggd regulalo faktor egy végtelen dimenzits szabalyo-
zast hoz létre. Szabd & Meszéna (2006b) azt vizsgalja, hogy az erdforrasok kiilonbozs skalaja
heterogenitasa is megjelenhet kiilonallé regulacidként.

4.5.3. Fluktual6é kornyezet

A tér-idgbeli fluktuaciok konnytiszerrel vezethetnek a diverzitds névekedésére. Mint azt Arm-
strong & McGehee (1976) megmutattak, egyazon eréforrason egyiittéls két populécio is robusz-
tusan egytittélhet, ha a populaciodinamikai attraktor egy periddikus palya. Adler (1990), Loreau
(1989, 1992), Loreau & Ebenhoh (1994), Huisman & Weissing (1999) tovabbi példakat mutattak
a kornyezeti fluktuaciok (legyenek azok kiilssk, vagy a dinamika altal generaltak) révén megno-
vekedett diverzitasra. A komplex tér-id6 mintazatok koveteztében el6allo diverzitast vizsgélta
Czaran (1998), Czaran & Bartha (1989, 1992). Tél & mtsi. (2000), Karolyi & mtsi. (2000,
2002), Szabo & mtsi. (2002), Scheuring & mtsi. (2003) kaotikus aramlasok diverzitasfentarto
hatésat tanulmanyoztak.

Chesson (1994, 2000b) két fluktuacio-indukalta egyiittélés-stabilizalé mechanizmust kiilon-
boztetett meg. A  storage effect” lényegében a fluktuacio altal lehetévé tett idGbeli niche-
szegregaciot jelenti (v.6. Christiansen & Fenchel, 1977, 69. oldal). A  storage” kifejezés arra
utal, hogy idébeli niche-szegregicié esetén mindegyik populaciénak tal kell élnie valahogyan
a szaméara kedvezGtlen id@szakot is. Példaul tgy, hogy vannak buvohelyek, amelyekben — ha
kis létszamban is — de atvészelik a rossz idészakokat. A masodik mechanizmus, az ,effect of
relative non-linearity” a mi nyelviinkon azt jelenti, hogy a regulaléd tényezék fluktuaciojat leird
paraméterek (mint a variancia) Gjabb regulalé valtozokként jelennek meg a nemlineéris atlagolas
nemtrivialitasa kévetkeztében (lasd. Levins, 1979 valamint Kisdi & Meszéna, 1993 modelljeit).

A fluktuacié diverzitas-fenntarto szerepe lényegesen megerésddhet térbeli heterogenitas je-
lenlétében feltéve, hogy a kiilonboz6 lokalitdsok fluktuacioi aszinkronak (lasd tobbek kozott
Chesson, 2000a; Szabo & Meszéna, 2007; Parvinen & Meszéna, elbiralas alatt; Magyar & mtsi.,
elgkésziiletben). Ilyenkor ugyanis a fajoknak van hova elmenekiilniiik a szamukra egy adott
helyen hatranyos id&szakok ell.

Elméletiink a kovetkezGképpen terjeszthets ki altalanosan a tér-idében stacionariusan fluktu-
al6 kornyezet esetére.® Kiindulasul tekintsiik a regulalé valtozok minden egyes tér-idé-pontban
felvett értékét kilon regulalo valtozonak. Ezek utan nézziik meg, hogy a valtozok e kollekciojabol
melyek azok a kombinaciok, amelyekehez a populécidk valoban kiilonb6z6 moédon viszonyulnak.
Bizonyos esetekben ezek a kombinaciok a valtozok tér-idébeli atlaga, variancidja, stb. lesznek
— ez a relativ nemlinearitasi effektus. Egy periddikus kdrnyezetben viszont az egy cikluson
beliili idépontok a lényegesen kiilonbozGek, mig a kiilonb6z6 periddusok egymasnak megfelel§
id6pontjai ekvivalensek. Ilyenkor a periédusnak megfelel§ ciklikus id6valtozd mentén lehet szeg-
regalddni, a ciklus kiilonb6z6 pontjaihoz tartozéd reguldlé valtozok a lényegesen kiilonbozéek. Ez
lesz a ,storage effect”.

3Az e bekezdésben irottak egy korabbi valtozatat Peter Chesson a Theoretical Population Biology szerkesz-
t6jeként nem fogadta el, s igy a Meszéna & mtsi. (2006)-os publikdciéban az itteninél 6vatosabb megfogalmazas
szerepel. Kollégaimmal dolgozunk a formalizalt elméleten.

4 Juhasz-Nagy Palt izgatta nagyon az a kérdés, vajon lehet-e az id6 niche-tengely. A probléma természetesen
az, hogy miutan egy fajnak hosszu ideig kell fennmaradnia, nem lehet, hogy idében lokalizalt legyen. A ciklikus
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4.5.4. Kitekintés

Jegyezziik meg, hogy e fejezet f6 kérdése, azaz hogy ,mi az esélye annak, hogy valahany rogzitett
faj adott koriilmények kozott egyiitt élhessen?” nem azonos azzal az empirikusan relevansabb
kérdéssel, hogy ,mi a hasonlosag eloszlasa a természetben megfigyelhets tarsulasokban?”. A
maéasodik kérdésre adott valaszt befolyasolja a rendelkezésre allo fajok eloszlasa csakiagy, mint az
evolucids és ,assembly” folyamatok (v.6. Leibold 1998), amelyek e fejezetben érdeklgdésiinkon
kiviil allnak.

Mindazonaltal, az itt bemutatott elmélet lehet&vé teszi altalanos varakozasok megfogalmazé-
sat. Elméletiink azt josolja, hogy az egyiittéls fajoknak kiillonbozniiik kell azokban a fiziologiai és
viselkedési tulajdonsdgokban, amelyek megszabjak az illet6 faj viszonyat a regulald tényez6khoz,
azaz a faj impakt- és szenzitivitas niche-ét. A ,character displacement” vizsgalatok (Schluter
2000a; Schluter 2000b, 296. o.) nagyon vildgosan demonstraljak ennek a kovetkeztetésnek az
érvényét. Masfelsl az egyiittélést nyilvanvaloan elGsegiti a kiils6 kornyezeti paraméterek ira-
nyaba mutatott toleranciak hasonlésdga.® Amikor egy vizsgalatban a filogenetikai rokonsagot
tekintik a hasonlosag mércéjének (mint tette azt Webb, 2000), az eredmény barmi lehet. Ez
a mérce ugyanis egyszerre korrelal azzal a kétféle értelemben vett hasonlésidggal, melyek ha-
tasa az egyiittélésre ellentétes. Ugy gondoljuk, hogy az ilyen konftziok csak egy mechanisztikus
megkozelitéssel keriilhetGek el, amely expliciten figyelembe veszi a populacidszabalyozas modjat.

E fejezetben arra koncentraltunk, hogy kapcsolatot taldljunk a niche-atfedés és a kompetitiv
kizaras kozott. Ezt az elemzést nyilvanvaléan ki kell egésziteni més szinteken torténd vizsga-
latokkal. Az als6bb szinten sziikség van annak a megértésére, milyen fiziologiai és viselkedési
kényszerek /trade-off-ok és milyen evolicios folyamatok szabjak meg egy faj niche-ének alakjat
és szélességét. (Lasd Chesson, 2000b-t a trade-off-ok szerepét illetSen.) Jo példa erre Schreiber
& Tobiason (2003) vizsgalata, akik a generalista/specialista evoliciot tanulméanyoztak a két ers-
forrasos Tilman modell kontextusaban. E vizsgalatban nagyon lényeges szerepet jatszott Tilman
kiilonbségtétele az esszencialis és a helyettesithets erdforrasok kozott. Ez a kiilonbség — amely
ott van a megfelel§ trade-off gorbe konvex-vagy-konkav jellege hatterében (v.6. Levins, 1962)
— a linearizaci6 miatt nem jatszott szerepet a mi vizsgalatainkban. Egy viselkedési kényszer (a
mozgékonysag rogzitett szintje) volt fontos a térbeli niche-szélesség meghatarozasaban Mizera
& Meszéna (2003), Mizera & mtsi. (elSkésziiletben) vizsgalataban.

A magasabb szinten vizsgalni kell majd a niche-szétvélas és a biodiverzités tagabb kérdésé-
nek viszonyat. Ha egy Gkoszisztéma nem telitett, akkor az aktualis diverzitast a kolonizacio és a
kihalas egyenstlya szabja meg, ahogy azt MacArthur & Wilson (1967) javasolta. Hubbell (2001)
a meggondoléast kiegészitette a speciacio figyelembe vételével és kidolgozott egy komoly mate-
matikai elméletet ezen a béazison. Alapfeltevése, miszerint a fajok alapvet&en neutralisak, azaz
nincs kozottiik fitnesz-kiilonbség, ellentétes e dolgozat alapszemléletével. Hubbel a problémat
érti, de amivel athidalni probalja, az hibas. Azt mondja, hogy azért nincs a fajok k6zott fitnesz-
kiilénbség, mert egyensilyban tgyis nulla a novekedési rata. Csakhogy ha a frissen megiiriilt
élshelyek betoltése a kérdés, akkor nem az egyensilyi, hanem az invézios fitnesz a mérvado, ami
viszont nem nulla, és nem is egyenlé minden fajra.

Mindenesetre, Hubbel elmélete a jelenleg legkidolgozottabb diverzitas-elmélet. Akkor is vi-
szonyitasi pont, ha feltevéseinek érvénye problématikus. Csak szimpatizéalni lehet azzal a véle-
ményével, miszerint a ,niche-assembly” és a ,dispersal-assembly” nézépontok kozotti viszony az
”. .. okologia egyik legalapvetébb megoldatlan problémaja”. E fejezetben arra torekedtiink, hogy
e két kép koziil a niche-szétvalason alapuldt vilagossa tegyiik, amely természetesen elGfeltétele
a masikkal valé viszony tisztazasanak.

id6 felosztasa a valasz.
5Mathew Leibold hivta fel a figyelmiinket erre a dichotomiara.
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4.6. Filiggelék

A 4.6.1. fiiggelék preciz modon bevezeti az alapvel6 matematikai koncepcidkat. A 4.6.2. fliggelék
arra szolgal, hogy céljainkra demisztifikilja a tenzorok fogalmat, amire sziikségiink lesz a 4.6.3.
fliggelékben a paralelopipedon térfogatanak kiszamitasahoz.

4.6.1. Véges és végtelen dimenzidé egyszuszra: az alapvets jelolések

Jelolje Q a reguldld tényezdk halmazat, vagyis — a 2. fejezet terminolégiajaval — a niche-teret.
Legyen D a regulald tényezdk szama. Amennyiben végtelen sok regulalod tényezénk van (azaz
D = 0), azok altalaban véges sok folytonos valtozoval karakterizalhatoak, azaz 2 4ltalaban R™
egy részhalmaza. A 4.3.4. pont egydimenzios eréforras-kontinuuma az 2 = R esetnek felel meg.
A regulalo kornyezet allapota, amit I-vel jeloliink, akkor van specifikilva, ha megadjuk az
Osszes regulalo valtozo értékét. Azaz I-t ugy tekinthetjik, mint egy leképezést Q-rél R-be.
Hasznaljuk a szokasos R® jelolést azon fiiggvények halmazara, amelyek Q-r6l R-be képeznek!

Ekkor
IeRY: r€Qw I(z) €R. (4.53)

Ha D véges, Q-t azonosithatjuk az {1,2,..., D} indexhalmazzal. Ekkor R nem mas, mint RP.
Ebben az esetben I egy véges dimenziés vektorra valik:

I=(I,1...,Ip) € RP. (4.54)

Hasonloképpen, az impakt és szenzitivitas vektorok/fiiggvények (C; és S; a j-edik populacio
esetében) is R elemei, illetve RP-¢éi amikor D véges. Mindkét fiiggvény egy-egy valos szamot
rendel minden regulalé valtozohoz: ti. a j-edik populécié impaktjat és szenzitivitasat a széban
forgo regulalo tényezs vonatkozésaban.

Ezen vektorok/fliggvények skalarszorzatat (amely atfedésiiket méri) a szokasos modon defi-
nialhatjuk:

D )
wo— {Zi:l W;V; ha Q véges, (4.55)

Ju(x)v(z)dz ha Q@ =R"

Az abszolut érték (vagy norma) definicidja is a szokasos:
lu| = Vu - u. (4.56)

Itt egy pontosito megjegyzésre van sziikség. A végtelen dimenzios esetben a (4.55) formula
Latfedési integral’-janak létezése egy potlolagos kovetelmény, amely a megengedett I fiiggvénye-
ket az ugynevezett Lo fliggvénytér elemeire sztikiti le.

Bizonyos alkalmazéasokban elképzelhets, hogy az 2 halmaz komplikaltabb szerkezetd, mint
R™. A 4.5.3. pontban javasolt kiterjesztés is kilog az Lo fiiggvénytérbsl. Mindenképpen sziikség
van a skalaris szorzat egy olyan definici6jara, amely a R fiiggvényteret egy Hilbert térre szikiti
le (Rudin, 1974, 76. o.). A végtelen dimenzios esetben a szenzitivitas a (4.43) definicioja és a
differencialas lancszabélya, amit a (4.47) lépésnél alkalmaztunk, Riesz Hilbert terekre vonatkozo
reprezentacios tételén (Rudin, 1974, 85. o., 4.12. tétel) alapul.

4.6.2. Tenzorok, light verzi6

Noha a tenzorkalkulus sokszor a matematikdban egyébként jaratos emberek szamara is a mumus
szerepét tOlti be, amire itt sziikségiink van, az nagyon egyszerd. Szempontunkbol egy L-tenzor
semmi mas, mint egy L valtozos fliggvény, amelynek véltozoi ) elemei.
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Az uy, us, ..., up € R fiiggvények tenzorialis szorzatanak nevezziik az alabbi L-tenzort:
(wyougo...our)(z1,22,...,2r) = uy (x1)ug (z2) ... ur, (z1) . (4.57)

Amennyiben € véges, a tenzorialis szorzat egy L szamu indexszel jellemzett mennyiség, azaz
egy ,,L dimenzidés matrix™:

(u1 Ou20...OUL) = U1, U255 - - - ULjy, (458)

J1.d2,--JL
ahol u;; a u; vektor j-edik komponensét jeloli. Bér ez igy igencsak ijesztéen néz ki, semmi
kiilonosebb mélység e definicibban nincs. L = 2 esetén a tenzorialis szorzat nem mas, mint
a matrixszamitasbol ismert diadikus szorzat. Ekkor az eredmény egy szokasos kétdimenzios
matrix.

Tenzorok skalaris szorzatat és normajat a (4.55) és a (4.56) definiciok analogiajara értel-
mezzik azaltal, hogy az Osszegezést/integralast kiterjesztjitk az Osszes véaltozora/indexre. Két
tenzorialis szorzat skalaris szorzata komponensenként vehets:

(upougo...our) (viovgo...ovr) = (u -vy)(uz-va)...(ug-vg). (4.59)

4.6.3. A paralelopipedon térfogata

Vizsgalatainkban kulcsszerepe van a wi,us,...,wr vektorok altal kifeszitett paralelopipedon
Vu (L dimenzios) térfogatanak. Nem sokunk szokott ilyen térfogatot szamolni, igy azutan ezt a
kérdést altalaban sokkal bonyolultabb tigyek (differencidlgeometria, dltalanos relativitaselmélet,
lasd paldaul Edwards, Jr., 1973, 345.0.; Misher & mtsi., 1973, 204. o.) kontextusdban targyaljak.
Alljon itt tehat roviden és egyszerten.

Az L = D eset jol ismert (Apostol, 1962, 84-86. o.; Case, 2000, 420-422. o.; Edwards,
Jr., 1973, 245. o.). A paralelopipedon térfogata a vektorokbol alkotott w négyzetes matrix
determinénsaként szdmolhato, azaz

Vu =detu = Z (—1)01&1”(1) 'UQC,(Q) te. 'ULU(L) ha L =D. (460)

cesSL

Itt az w matrix u;; eleme az u; vektor j-edik komponense. A determinans kifejtésében ST az
{1,..., L} indexhalmaz permutéciéinak csoportjat jeloli, (—1)? pedig +1 annak megfelelGen,
hogy a permutéacio péaros vagy paratlan. Ezt a formulat kell az L # D esetre altalanositanunk,
amikor az uw matrix nem négyzetes, s igy determinansa sem képezhetd. (D lehet végtelen is, L
azonban nem.)

Megmutatjuk, hogy az ui,us,...,ur vektorok altal kifeszitett paralelopipedon térfogata a
vektorok tigynevezett ékszorzatanak normaja:

Vu=|u1 Aua A...ANur|, (4.61)

Az ékszorzatot a kovetkezs L-tenzorként értelmezziik:

1
Uy Nus A...\Nup, = ﬁ Z (7]_)"11,0(1) O Uy(2) O ... 0 Uy(L)- (4.62)

‘oeSL

Azaz az ékszorzat nem mas mint a vektorok antiszimmetrizdlt tenzorialis szorzata. A 1/v/L!
szorzot (amely masutt altalaban nem szerepel az ékszorzat definiciojaban) a késébbi kényelmiink
érdekében vezettiik be.
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A fokozatos rahangolodas érdekében nézziik elGsszor az L = 2 esetet:

1
UuNv=—(uov—-vou), 4.63
7t ) (4.63)
avagy, véges D-re:
1
(wnw);,; = ﬁ(uivj — ujv;), (4.64)

ami egy L x L antiszimmetrikus métrix. A D = 3 speciélis esetben a (4.64) antiszimmetrikus
matrix 6 nem nulla komponensel rendelkezik. Ezek +1/2-vel valé szorzas utan megegyeznek a
u X v vektorialis szorzat 3 komponensével. (A vektorialis szorzat fogalmat lasd Anton, 1984,
111 o0.) Ezek utan vilagos, hogy

|lu Av| = |u x v| = |ul|v|sin(u, v). (4.65)

Allitasunknak megfelelGen ez nem mas mint az w és a v vektorok altal kifeszitett paralelogramma
tertilete (v.6. a (4.22) egyenlettel). Az ékszorzatot a vektorialis szorzat altalanositasanak te-
kinthetjiik; ez utébbi a haromdimenziés tér specialitasa.

Ha D véges, a (4.62) ékszorzatot felirhatjuk indexes jelolésben is:

1 [ed
(wi Aug A Aug), oo = V! D (D) U1y, o)y - UL (4.66)
‘oeSt
Ebben az L-tenzorban csak azok az elemek kiilonboznek zérustol, amelyekre a ji,j2,...,JL

indexek mind kiilonboz6ek. A (4.61) allitast most harom eset megvizsgalasaval latjuk be.

D < L: Mivel nincs L szamu kiilonb6z6 index, az ékszorzat eltiinik. Ez megfelel annak a
ténynek, hogy a V,, L-dimenzids térfogat eltiinik D < L dimenziéban.

D = L: Minden nullatol kiilonb6z6 elem + det u/ V/Ll-sal egyenls, ahol u az u; vektorokbol
felépiils négyzetes matrixot jeloli. Mivel L! szamu ilyen tagunk van, az ékszorzat normaja

[ur Aug AL Aup| = |detu| =V, (L =D). (4.67)

D > L: Ekkor az w matrix nem négyzetes, tehat det u értelmetlen. Mindazonaltal, a (4.61)
kifejezés érvényes marad, hiszen, a (4.67)-hez vezets gondolatmenet tovabbra is alkalmazhato
R® azon L dimenzios alterében, amely tartalmazza az u,; vektorokat. Ezzel allitasunkat bebizo-
nyitottuk.

A 4.3.3. pont Segédtétele a kiovetkezs Osszefiiggés direkt kovetkezménye:

(SlA.S’g/\...SL)-(C’l/\Cl/\.../\CL):

1 - 1 o
= (\/ﬁ > (=1 Sa(l)o"'oSG(L)> (\/ﬁ > (1) Ca/u)o'“OCa’(L)) =

‘oest To’eSt
1 O'O'/
=512 2 (077 (800) Cor) (So@)  Cor) - (Sor) * Corny) =
oceSLl g’eSL

= Z (-1)° (Sl . Cg(l)) (Sz . Cg(g)) (SL . Ca(L)) =deta, (4.68)

oceSt

ahol az a méatrix definicioja
Q5 = Si . Cj, (469)

megegyezésben a (4.12) és a (4.47) Osszefiiggésekkel.
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Végezetiil, igazolnunk kell, hogy
(u Av)? 4 (u-v)? = uv?, (4.70)

ami a (4.25) Osszefliggés alapja. Gondoljuk meg, hogy

(uAv)? = % (wov—vou)’=(uowv)? - [(uov)(vou). (4.71)

Ebbdl kovetkezik, hogy
(wov)? = u?v? (4.72)
" (wov)(vou) = (u-v)? (4.73)

ami bizonyitja az allitast.
Ilusztracioképpen vizsgaljuk meg az 2 = R, L = 2 esetet, azaz szamitsuk ki a paralelog-
ramma teriiletét a 4.3.4. pontban targyalt eréforras-kontinuum esetre:

Vi = [t A ] = \//m2 /xl l:ul(l'l)UQ(l?) - ul(x2)u2(x1)]2da:1dx2. (4.74)

V2

Ez a kifejezés konnyen kapcsolatba hozhat6 az atfedési integrallal:

Vu = \/ /I [ug ()] dz - /x [ua(2)]? da — [ /I ul(x)UQ(x)dxr. (4.75)

Az eredmény megfelel a (4.25) és a (4.70) formuldknak: a teriilet csokken, ha az atfedés ng.
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5. fejezet

Az adaptiv dinamika alapjai

Osszefoglalé.  E fejezetben a populdciddinamika és a folytonos evolicié dinamikdjdnak vi-
szonydt vizsgaljuk a hasonld populdcick dinamikdjanak tanulmdnyozdsdn keresztil. A hasonld-
sdg kovetkeztében a populdcick relativ dinamikdja lassi az aggregalt dinamikdhoz képest. Az
1ddskaldk szétvdldsa miatt a két dinamika szepardltan vizsgdlhatévd valik. A relativ dinamika
leegyszeriisodik, tulajdonsdgai eqy a stratégiakiilonbségek szerinti Taylor sorfejtésbdl kaphatoak
meg. Elemzéstiink megalapozza az adaptiv dinamika evolicids képét. A kis evolicids lépésekbdl
dsszedllo aszexudlis fejlddési folyamat dltaldban direkciondlis a fitnesz grddiens dltal megszabott
irdnyban. A kivételes ,szinguldris” pontokban, ahol a fitnesz gradiens nulla, ott az evolicids fo-
lyamat eldgazhat. Ennél bonyolultabb fejlddési folyamat a folytonos aszexudlis evolicid keretein
belil nem lehetséges. Ezdltal megmutatjuk, hogy az €lévildg diverzifikdloddsa a darwini evolicio
természetes kévetkezménye.

5.1. Bevezetés

E fejezet célja az, hogy pontos matematikai alakban fejezze ki a 3.2.2. pontban leirt Folytonossdgi
elvet és kovetkezményeit, az adaptiv dinamikat. Az attekinthetGség kedvéért alljon itt az elv
még egyszer:

Folytonossagi elv

Hasonlo fenotipusok relativ létszama csak kismértékben befolydsolhatja az adaptiv tdjképet.

Sokféleképpen lehet elmondani ugyanazt, ez gyakran izlés dolga is. Szamomra az adaptiv
dinamika a kezdetektdl fogva lényegében ezt a folytonossagi gondolatmenetet jelentette, s ebben
a szellemben irtam a cikkeimet (lasd példaul Meszéna & mtsi., 1997; Vukics & mtsi. 2003).
Pedig a Folytonossdgi elv pontos matematikai megfogalmazasa (Meszéna & mtsi., 2005) sok évet
varatott magara. Fizikusként szamomra természetes volt az a helyzet, amelyben matematikai
levezetések intuitiv argumentéciokkal keverednek. Matematikan feln6tt kollégaim ezzel szemben

Az 5.2. alfejezet Meszéna & mtsi. (2005) atdolgozésa, az adaptiv dinamikai elmélet populaciédinamikai
megalapozéasat tartalmazza. Az 5.3. alfejezet (amely jelentSs részben Geritz & mtsi, 1997, 1998-re tamaszkodik)
az adaptiv dinamika klasszikus elméletének révid — de kitekintésekkel b&vitett — Osszefoglalédsa, amely a jelen
felépitésben a kovetkezmény szerepét jatssza. Az elss alfejezet eredményeit magaménak tekintem. A masodikéban
tarsszerz6im — Hans Metz és Stefan Geritz — érdeme volt a legddntSbb attérés: az altalanos klasszifikacio
lehet&sége egyrészt és az evolucids elagazas konkrét lehet&sége méasrészt.

65
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a tiszta beszédet szeretik, ezért az adaptiv dinamikai alapcikkek (Geritz & mtsi., 1997, 1998)
feltételezték, hogy a mutacio olyan ritka hogy egyszerre csak egyetlen mutans terjed, valamint
hogy az invazids fitnesz teljesen meghatarozza a verseny kimenetét.

Természetesen mindig is tudtuk-éreztiik, hogy a nagyon ritka mutéacié feltételezése csak ma-
tematikai manko, és hogy kis mutacids 1épések esetében nem véarhatoé tobb komplikacio, mint
amit az invazios fitnesz josol. Ez a meggy6z6dés implicit modon benne volt minden cikkiinkben,
expliciten viszont nem feltétleniil. Hisz éppen azért tettiink egyszertisits feltevéseket, hogy ne
legyen sziikségiink a pontosan nem értett dolgokra.

Ez a helyzet latnivaléan sokakat zavart. Megkaptuk, hogy az adaptiv dinamika tele van
kimondatlan és tisztazatlan feltevésekkel (Waxman & Gavriltes, 2005). Mondhatjuk (mondtuk
is, lasd a cikkhez fliz6tt kommentarjainkat), hogy ez a kritika igazsagtalan: hisz éppen hogy
a biztonsag kedvéért kimondtuk azokat a feltevéseket, amelyekre sziikségiink volt, akkor is, ha
gyanitottuk, hogy nem igazan nélkiilozhetetlenek. De ett6l még a konfuzio létezik. Alljon itt
tehéat a pontos elemzés az adaptiv dinamika alapjairdl.

Elésszor is meg kell vizsgalnunk hasonld populacidk egyiittes populdciédinamikijat. Ez
torténik az 5.2. alfejezetben. Itt tehat nem esik majd sz6 a valtozatok generalasardl: a mar
jelenléves fenotipusok dinamikajarol beszéliink. Az 5.3. alfejezet targya lesz a tovabblépés, az
evolicios kovetkezmények leirasa.

5.2. Az adaptiv dinamikai folytonossag

5.2.1. Kiindul6pont

Hasonl6 populaciok egylittes dinamikajénak altaldnos alakjat felirni meglepSen nemtrivialis fel-
adat. L szamu strukturalatlan populacié viselkedését a

dt

nemlinearis differencialegyenlet-rendszerrel irhatjuk le. Az el6z6 fejezethez hasonléan n; és r;
jelentik az i-edik populécié denzitasat és novekedési ratajat. Dinamikank természetesen meg-
egyezik (4.4)-el (41. oldal) csak a regulalo tényezSket most nem irtuk ki. Innen azonban nincs
tovabb: nem tudjuk az egyenletrendszerbe értelmesen beleirni azt, hogy a populaciéink hason-
loak. Odaig, hogy az r; fiiggvényeknek valamilyen értelemben hasonléaknak kell lenniiik, még
rendben van. De hasonlé médon is kell fliggeniiik az 6sszes n;-t6l, ez vajon mit jelent? Minek is
kell torténnie e fliggvények alakjaval, ha két populacié fenotipusanak kiilonbsége nulldhoz tart?

Sok-sok év probalkozéasanak eredménytelensége (nem csak a magamé, de kollégaimé is) mon-
datja velem, hogy nincs egyszertibb ut, mint egy mélyebb, funkcionalanalitikai kiindulépontot
valasztani. Mégis sajndlndm, ha Olvas6im egy részét e miatt elvesziteném. A nehezebb matema-
tikara szerencsére csak a jelen vizsgalat legelején lesz sziikségiink, az (R1) és az (R2) szamolasi
szabalyok levezetésével szerepe véget ér. Ha az Olvaso hajlando e két banalisan egyszertd ered-
ményt szemléleti alapon elfogadni, akkor nem kell a mélyebb dolgokkal foglalkoznia. S egyébként
is igyekszem tgy fogalmazni, hogy a dolgok intuitiv alapon is kovetketGek legyenek. Ebben se-
gitségemre lesz a fizikdban szokésos jelolésrendszer, amely a szemlélet-kozeliséget preferalja a
pontossagot-sugallas helyett. Az érdekl6dd Olvaso a fiiggelékben talalja az egzakt beszédet.

Feltételezziik, hogy a populacidlétszam elég nagy a determinisztikus leirashoz. (Az 5.3.1.
pontban visszatériink arra a kérdésre, hogy egy 4j mutans természetesen kis létszamban van
jelen.) Az 1. fejezetben mondottaknak megfelelSen eltekintiink a populacio-struktiaratol abban
a reményben, hogy ez a minket érdekls lasst idgskalan méar agyis relaxalt (v.6. Greiner & mtsi.,
1994). Az adaptiv dinamikai kontextusnak megfelelen egy z-szel vagy y-nal jelolt folytonos, k
dimenzios ,stratégia” valtozo irja le az egyedek 6rokléds tulajdonséagait.

=ri(ni,na,...,n)n; (i=1,2,...,L), (5.1)
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v-vel fogjuk jelolni a stratégiak eloszlasat a stratégiatérben — s itt kezdédnek a matematika-
ilag nem olyan egyszerd tigyek. Sziikségiink lesz arra, hogy megengedjiink folytonos és diszkrét
eloszlasokat is. Ilyenkor pontosan azt kell mondani, hogy v egy Schwartz disztributcio (lasd
példaul Rudin, 1973). A szemléletesség kedvéért azonban jelolésiink a folytonos esetnek fog
megfelelni: a v(z) fliggvény” a stratégiak eloszlasfiiggvénye, amely a stratégiatér = helyén adja
meg a stratégia-striiséget. Az Osszes egyedek szama természetesen

N = /V(x)dx. (5.2)

A populaciodinamikat a
dv(y)
dt

differencialegyenlet irja le. Itt r(y,v) az y stratégia novekedési rataja (fitnessze, Metz & mtsi.,
1992), amely fligg a v eloszlastol. A v argumentum képviseli a fitnesz gyakorisagfiiggését.

Az altalanositott kompeticios fliggvényt, amely az x stratégia (gyakran negativ) hatasat meéri
az y stratégia novekedési ratajara, a kovetkezSképpen definialjuk:

ay(y, ) = - 62%5) : (5.4)

=r(y,v)v(y) yeX. (5.3)

E fejezet Fiiggeléke mondja meg pontosan, mit is jelent ez, ha v egy Swartz disztribtci6. Szem-
léletesen, de pongyolan, a, (y, z)-t tekinthetjiik gy, mint az r(y, v) mennyiség v(x) szerint vett
parcialis derivaltjat: hogyan fiigg az y stratégia novekedési rataja az x stratégia létszamatol?
(Lasd a (4.46) definiciot is az 52. oldalon.) Ha v(z) egy folytonos fiiggvény, akkor az ugyne-
vezett funkcionalderivaltrol beszéliink. A kompeticios fliggvény megadja, hogy hogyan valtozik
meg az r(y,.) fitnesz fliggvény, ha a v(x) eloszlas kismértékben, dv(x)-el megvaltozik:

r(y,v +ov) = r(y,v) — /a,,(y,x)dy(x)dm. (5.5)

A folytonos formalizmus azonban csak matematikai manko, figyelmiinket valdjaban a diszkrét
eloszlasokra szeretnénk forditani. Tegyiik fel, hogy L szamu homogén populacié van jelen x;
stratégiakkal és n; abundancidakkal (i = 1,2,...,L). A folytonos nyelven ez ugy irhato le, hogy
az eloszlas

L
v() =Y nib,, (z) (5.6)
i=1

alakt. Itt a d,,(x) Dirac-delta ,fliggvény” egy olyan eloszlast ir le, amely ,infiniteziméalisan”
keskeny az x; stratégia koriil és integralja 1. (Elképzelhetjiik példaul egy x; varhato értéki és
nagyon kis szorasa Gauss eloszlasnak, Zeldovics & Miskisz, 1978, 201. o0.) Szamoljuk most ki
r(y,v) derivaltjait az n; és az x; valtozok szerint:

or (y,v) _ or(y,v) Ov(z)
on; ov(x) on;

doe = —/al,(y, x)0z, (x)dx = —a, (y, x;), (5.7)

or (y,v) _ or(y,v) ' ov(z)
ox; ov(x) ox;

dzx = —/a,,(y,x) (—nidy, (x)) dv = —n;daay (y, zi),  (5.8)

ahol a derivalas lancszabalyat alkalmaztuk, lasd a Fiiggeléket.
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Irjuk ki kiilon az eredményeket, hogy attekinhetbb legyen és racsodalkozhassunk az egysze-
riiségiikre:

% - _av(yvxi), (Rl)
or (.
L )] (R2)

(R1) azt mondja, hogy az y stratégia novekedési ratajanak az x; stratégia létszama sze-
rinti derivaltjat a kompeticios fiiggvény adja meg. Erthetd, hisz lényegében ezzel definialtuk a
kompeticios fiiggvényt.

(R2) mar érdekesebb. Az y stratégia novekedési ratajanak az x; stratégia (és most nem annak
a létszamal) szerinti derivaltjat a kompeticios fliggvénynek az x valtozoja szerinti derivaltja adja,
megszorozva a rezidens populacio létszamaval. Nagyobb populécié stratégia-viltozasa nagyobb
hatéassal van a kornyezetére: lehet ezt is érteni.

Talan nem egészen transzparens ezen a ponton, de az a tény, hogy (R1) és (R2) dsszekapcsolja
az n; és az x; szerinti derivalast, formalizalja a Folytonossdgi elvet. A fejezet végén még vissza-
tériink a matematikai és az intuitiv kép viszonyéra. A lényeg most annyi, hogy keziinkben van
az a kiindulépont, amire sziikségiink lesz, és a disztribucioknak bacsat mondhatunk. Innentél
kizarolag a ,hagyomanyos”, véges sok valtozéra vonatkozd matematikai analizisre tAmaszkodunk.

5.2.2. 1ddskala szétvalasztas

Az (5.6) diszkrét eloszlas esetére a populaciddinamika az alabbi modon irhato fel:

d
= (Inn;) = r(x;,v). (5.9)

Vezessiink be 4j valtozokat! Legyen

N=>n (5.10)
az aggregalt populacioméretet (5.2)-vel 6sszhangban és

— (5.11)

a relativ populacioméreteket. Ekkor az aggregalt populaciéméretre vonatkozé dinamikat a

%(lnN) =7, (5.12)

egyenlet irja le, ahol

r= Zpir(xml/) (5.13)

a kiatlagolt névekedési rata. A relativ dinamikat irhatjuk akar az

d
a(lnpi) =r(zi,v) =T (5.14)
alakban, akar pedig mint
d i
dt(ln jjj) =r(z;,v) —r(z;,v). (5.15)

(Elegendd a p; relativ populacioméretek ardnydnak a valtozasat specifikalni, hisz ), p; = 1.)
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Most feltételezziik, hogy az x1,...,z stratégiadk hasonloak, azaz legyen
x; = xo + €&, (5.16)

ahol ¢ — 0. Az altalanossag csorbitasa nélkiil feltessziik, hogy xzo = 0. Mivel (5.15) jobb oldala
e-al ardnyos, a p; valtozok (relativ) dinamikaja lassi lesz az N valtozo (aggregalt) dinamikajahoz
képest. Ez azt jelenti, hogy a lasst id6skalan (5.15) az ergodikus atlagaval kozelithets:

d(ln pi) = (r(zs,v) — r(z;,0)), (5.17)

dt Dj

ahol (...) a gyors idgskalara vett atlagolast jeleni. Itt lényegében azt kell feltételezniink, és ezt
a feltételezést meg is tessziik, hogy a gyors dinamikanak nincsenek tetszdélegesen lassa kompo-
nensei, akkor ugyanis az idéskala-szétvalasztés kivihetetlen lenne. Feltevésiink természetesen
minden egyszerd dinamikara teljesiil.

Megjelent tehat egy iddskala-szétvalasztas a gyors aggregalt dinamika és a lassia relativ di-
namika kozott. Az elsd lényegében azonos az egyetlen populacié dinamikajaval, mig a mésodik
az evolicios helyettesitések dinamikdja. Ezen a ponton valik szét, és valik egyméstol részben
fliggetlenné, a populécidédinamika és az adaptiv dinamika.

5.2.3. Hasonlésagi sorfejtés

Irjuk fel v-t az aggregalt és a relativ abundanciak fiiggvényeként:

L
V(N,p, 5) = sziésfp (518)
=1

Fejtsiik a fitnesz-fiiggvényt Taylor-sorba az ¢ kis paraméter szerint:

L 2
r(y,v(N,p,e)) =r(y, No) — sNZpiaga,,(y, 0) [&] + % (pi-ben masodrendii) + . ..
i=1
(5.19)
(Itt a Oaa, (y, 0) [£;]-hoz hasonld kifejezések azt jelentik, hogy a dza(y,0) derivaltat, mint lineéris
operatort, alkalmazzuk a &; vektorra.) A sorfejtés nemtrivialis jellegzetessége az, hogy p rendje
minden egyes tagban megegyezik ¢ rendjével. Ne feledjiik, hogy mik6zben e szerint fejtettiink
sorba, a p; relativ abundanciakrol nem tettiik fel, hogy kicsik! A rendeknek ez az egybeesése az
(R2) differencialasi szabaly kovetkezménye.
(5.19) linearis tagjat atrendezhetjiik:

r(y,v(N,p,e)) =r (y, N&o) — eNdaa,(y,0) [£] + ole), (5.20)
ahol
B L
£=> pi (5.21)
=1

a &;-k atlaga”. Kovetkezésképpen,
r(y,v(N,p,e)) =r (y, Néeg) + o(e), (5.22)

ahol €€ az L stratégia abundanciakkal stilyozott 4tlaga. Azaz, a polimorf v(e) stratégia-eloszlas
e rendben egyenértéki az ugyanolyan atlagos stratégiaju és aggregalt abundanciaju monomorf
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populacioval. Masképp szolva: ha a stratégidkat dsszevonjuk egyetlen atlagos stratégiava, az igy
elk6vetett hiba € rendben elhanyagolhato.
Az (5.12) gyors dinamika a p lassu valtozo rogzitett értéke mellett a kovetkezképpen frhato:

— (In N) Zp] (e&,v(N,p,e)) =1 (€€, Nd_g) + o(e). (5.23)

Itt felhasznaltuk az (5.22) osszefiiggést, és hasonlo atalakitast hajtottunk végre az els6 valtozo
tekintetében.

Arra kovetkeztethetiink, hogy e rendig bezaroan, az L szamu populacié hatasa egyenértéki
egyetlen olyan populaci6 hatasaval, amelynek stratégiaja €. Feltételezziik, hogy az ergodikus
atlagok ezt az ekvivalencidt megoroklik, azaz, hogy az attraktorokra vett atlagok szintén e
rendben azonosak. Egyszert attraktorok (mint fixpont, (kvazi)periodikus palya) esetében ez a
feltevés akkor igaz, ha nem vagyunk a populaciddinamika egy bifurkacios pontjanak kozelében.

A bonyolultabb, kaotikus attraktorokkal kapcsolatos problémak (mindeniitt stird bifurkacios
pontok, és hasonloak) szétfeszitik gy e dolgozat, mint szerzdje tudasanak kereteit. Marad-
junk annyiban, hogy ha van olyan kaotikus attraktor, amire a feltevésiink igaz, akkor az olyan
populaciddinamikakra az egész itt leirt elmélet érvényes.

Erre a tipust feltevésre az adaptiv dinamikédnak mindenképpen sziiksége van (Ferriere &
Gatto, 1995). Noha a tisztan az s invazios fitneszekre alapozott elmélet (Geritz & mtsi., 1997,
1998) az itteni targyalassal ellentétben nem tamaszkodik expliciten a populaci6dinamikara, az a
megkeriilhetetlen feltevés, hogy az s fliggvény sima minden valtozojaban, lényegében ugyancsak
az itt megfogalmazott feltételt roja ki a populaciddinamikai attraktorra.

5.2.4. Invazioés fitnesz és a relativ dinamika

Kontextusunkban az invazios fitneszt igy irhatjuk fel:

Sz1,22,....7L (y) = <7” <y7znl5%)> . (524)

Ez megfelel egy ritka y stratégia hosszutavi, kiatlagolt névekedési ratajanak abban az ergodikus
kornyezetben, amelyet az x1,...,x ,rezidens’ stratégidk egyiittélése hataroz meg. Jegyezziik
meg, hogy

Sz1.@9,.wr (Ti) =0 (i=1,2,...,L), (5.25)

azaz nulla minden egyes olyan stratégia ndvekedési rataja, amely tartésan jelen van.

Az a kozelités, amely 6sszekoti az L szamu hasonlo stratégia viselkedését egyetlen populéacioé-
val, kozvetleniil kiterjeszthets az s fiiggvényekre. Kis ¢ esetén az L-rezidens invazios fitnesz
kozelithets az egyetlen rezidensnek megfelelGvel:

vz () = (r (g, v(N,p,€))) = (r (y, No¢)) + ole) =

= o.e(y) + 0(e). (5:26)

Ekkor az (5.17) lasst dinamika kifejthets az

t () =2 g0 S [T 1) - Do g+

y?
42 m (& — &l [ﬂ} +ole®) (527)
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alakban. (Minden parcialis az x = y = 0 pontban értendd.) A lineéris és az els6 két kvadratikus
tag (5.26) y szerinti Taylor sorfejtésébdl adodik. Az utolsod tag az atlagos stratégianak a 0
stratégiabol ef-be valo elmozditasanak kovetkezménye. Jegyezziik meg, hogy ezen utolsé tag
&-on keresztiil fiigg p-t6l; a fiiggeés linearis.

Figyeljiik meg e ronda képlet megkapo egyszertiségét! A relativ dinamika nem csak lecsatolo-
dik a gyors dinamika minden komplikaciojarol, de teljesen meg is hatarozodik az egy-rezidenses
invazios figgvény altal.

Mivel csak a masodrendii tagok fiiggenek p;-t6l, a gyakorisagfiiggés csak akkor lesz érdekes,
ha a linearis tagok nullak, azaz amikor 0s,(y)/dy eltiinik az dsszes (§; — ¢;) iranyban. Gene-
rikusan ez akkor kovetkezik be, ha egy ,szingularis” pontban vagyunk, ahol ds,(y)/0y = 0. A
linearis tag dominanciaja mellett a legnagyobb fitnesszi stratégia gy6z, kiilonbozd stratégiak
egylittélése altalanossagban nem lehetséges.

A gyakorisagfiiggés azonban még a szingularis pontokban is csak linearis. A relativ dinamika
— linearitasa miatt — egy Lotka-Volterra rendszernek felel meg. E dinamika p; # 0 fixpontjait
annak a linearis egyenletrendszernek a megoldasa adja, amelyet gy kaphatunk, hogy (5.27)
szogletes zarojelét nullaval tesziik egyenlévé. (Utananézhetiink: ez L — 1 szamu fliggetlen egyen-
let az ugyanennyi ismeretlenre.) Ez a megoldas generikusan létezik és egyértelmt, de biologiailag
realisztikus egytittélést csak akkor ir le, ha a fixpont stabil és az Gsszes p; pozitiv.

Ha L > 4, akkor a relativ dinamika legalabb harom dimenziés. Ilyenkor, ha a kapott Lotka-
Volterra rendszer nem tisztan kompetitiv, elképzelhets, hogy a relativ dinamikdnak van nem-
fixpont attraktora is, nem is feltétleniil csak egy.! Az ebbél adodoé komplikaciokkal — amelyeknek
dinamika attraktora egy fixpont — ami ha létezik, akkor egyértelmii.

E feltevésbdl kovetkezik az is, hogy a rezidenstdl csak kicsit kiilonb6z6 mutans terjedését
Alle-effektus (tehat az, hogy a populacié csak egy bizonyos létszamon feliil életképes) nem
korlatozhatja. Szemléletesen ennek az az oka, hogy a kis stratégiakiilonbség okdn a mutans
stratégia megkapja az esetleg sziikséges ,tamogatast” a rezidens populaciotol.

Ha egyetlen populacié dinamikajanak tobb mint egy attraktora van, akkor az egész fenti
elemzés kiilon-kiilon érvényes az egyes attraktorokra. Kovetkezésképpen — az el6bb emlitett fel-
tevés mellett — az L egyiittéls hasonloé populacié egyiittes attraktora, ha létezik, akkor unikalis
minden monomorf attraktorhoz. Ebbdl az is kovetkezik, hogy az evolicios helyetesitések nem
valtanak a populaciédinamikai attraktorok kézott mindaddig, amig el nem érjiik a populaciodi-
namika egy bifurkaciés pontjat.>

5.2.5. A szemléletes kép

Mit is végeztiink?

Azt akartuk formalizalni, hogy ha hasonlé stratégiak relativ abundanciadjat megvaltoztatjuk,
akkor ettdl a fitnesz fligvény csak kismértékben valtozik. Ha a létszdmaranyokat csak kicsit val-
toztatnank meg, akkor természetes lenne, hogy ennek a valtozasnak kicsi a hatasa. De nekiink
annak a belatasara van sziikségiink, hogy akkor is kicsi a fitnesz fiiggvény valtozasa, ha a lét-
szdmaranyok nagyot valtoznak (példaul az egyik stratégia tejesen kiszoritja a masikat), feltéve
hogy a stratégiak kozotti kiillonbség viszont kicsi. Ez az erésebb allitas az, amit a 3. fejezetben
Folytonossdagi elv-ként intuitiv meggondolédsokban méar hasznaltunk.

A dolog lényege tehat az, hogy matematikai kapcsolatot kellett talalnunk egyrészt az x;
stratégiaértékek, méasrészt a stratégiakhoz tartozé n; abundancidk valtozasanak hatasa kozott.
E kapcsolatot teremtik meg az (R1)(R2) szamolasi szabalyok: mindkét fiiggést az altalanositott
kompeticios fiiggvény szabja meg.

11tt Ping Yannak készoném a konzultaciot.
2Ez a kovetkeztetés megtalalhato Geritz & mtsi. (2002)-ben is.
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A kétféle fliiggés viszonyarol szolé informacioé természetesen hidnyzik az s invazios fitnesz
fiiggvényekbdl, amelyeknek az n;-k nem is valtozoi. Az invazios fitnesz bevezetésének pontosan
az volt a értelme, hogy ezzel az absztrakcidéval meg tudtunk szabadulni a populaciddinamika
explicit figyelembevételétsl. De el is vész ezen a ponton valami lényeges.

Nem jutunk meszebb akkor sem ha az (5.1) ,kozonséges” populaciodinamikabol indulunk
ki, és az r;(n1,...,np)-et r(z1,...,xp,n1,...,ny) alakba irjuk. Ezt a felirdsi modot nevezi
Jfitness generating function”™nek Brown & Vincent (1987), Vincent & mtsi. (1993) akik az ,eu-
ropai” adaptiv dinamikai iskolatol fiiggetleniil, és azt részben megel6zve kezdtek el gondolkodni
a gyakorisagfiiggt szelekcid altalanos kezelésének fontossagarol és lehetGségérsl. Sajnos ebben a
formalizmusban x; és n; egyszerten két kiilonboz6 fiiggetlen valtozdja ugyanannak a fiiggvény-
nek, a két valtozo szerinti derivalasnak tehat semmi koze sincs egyméshoz. A mély kapcsolat itt
is elvész.

Nem volt més valasztasunk tehat, mint egy olyan — folytonos — kiindulépontot valasz-
tani, amelyben a stratégia- és a létszamfiiggés nem kiiloniil el. Miutan a keziinkben van az
alapvets kapcsolat, minden kiszdmolhato. Az (R2) differencialasi szabaly egyenes kovetkez-
ményeként az (5.19) ,hasonlosagi” sorfejtésben a relativ gyakorisagok tagonként ugyanabban a
rendben jelennek meg, mint a stratégia-kiilonbségeket skaldzo €. Innen méar egyenes it vezet
(5.27)-hez, azaz ahhoz a kévetkeztetéshez, hogy a stratégia-kiilonbségek kicsinysége lecsokkenti
a gyakorisagfliggés erGsségét.

Latjuk tehat, hogy a biologiai kép, miszerint a folytonos jellegek evolicioja direkcionalis sza-
kaszok és elagazasok valtakozasabol all, meglepGen mély kapcsolatot tart alapveté matematikai
kérdésekkel.

5.3. Adaptiv dinamika

5.3.1. Az invazi6 sztochaszticitasa

Mostanté] abban gondolkozunk, hogy a stratégidk mutacioval megvaltozhatnak. Ugy képzeljiik
el, hogy a fentiekben vizsgalt dinamikat idérél-idére megszakitja egy mutacié, amikor egy 14j, de
egy korabban létez6h6z nagyon hasonld stratégia jon 1étre, kezdetben egyetlen egyeddel.

Mivel a muténs populéci6 eredetileg kis 1étszamii, nem keriilhetd el, hogy figyelembe vegyiik
a mutéans talélésének sztohaszticitasat, még akkor is, ha a teljes populécio létszama nagy. A
nehézség abban all, hogy a denzitasfliggd populaciok viselkedését nem tudjuk a demografiai
sztochaszticitas figyelembevételével analitikusan leirni.

A Kkis létszamu, és ezért denzitéasfiiggetleniil névekeds populécié sztochaszticitasat az ,el-
agazo folyamatok” elmélete (lasd pl. Haccou & mitsi., 2005) irja le. E szerint a populéci6 1
valészintiséggel kihal, ha névekedési rataja negativ, de pozitiv valosziniiséggel tulél korlatlan
ideig, ha novekedési rataja pozitiv. Ez utobbi esetben a tilélési valoszintiség egyenesen aranyos
a novekedési rataval, amennyiben az utébbi elegenden kicsi (v.6. Kimura, 1985).

Két kozelitést kell tehat oOsszeilleszteniink. Amig a populacio létszama kicsi, addig a szto-
chasztikus leirasra van sziikség, de ehhez fel kel tételezniink a denzitas-fliggetlenséget. Amikor
viszont a mutans populacié olyan nagy, hogy a denzitasfiiggéstsl nem tekinthetiink el, akkor
fel kell tételezniink, hogy mar a determinisztikus kozelités érvényes. Ez az Gsszeillesztés nyilvan
akkor lehetséges, ha a denzitasfliggés csak olyan nagy denzitédson kezd el 1ényeges lenni, amikor
a sztochaszticitds mar elhanyagolhat6. Ehhez 1ényegében azt kell feltételezniink, hogy a rezidens
populaciok létszama igen nagy.

Ebben a kozelitésben a kezdeti sztochaszticitas hatésa arra redukalodik, hogy a muténs nagy
valosziniiséggel hamar kiesik, s ilyenkor tgy tekinthetd, mintha létre sem jott volna. Praktikusan
elegendd csak a tuléls mutansokkal foglalkozni. Ez egyenértékd azzal, mintha feltételeznénk,
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hogy egy adott mutans létrejottének rataja aranyos kezdeti névekedési ratajaval.

A muténs kezdeti sztochaszticitasa tobbdimenzios stratégiatér (lasd pl. Vukics & mtsi, 2003)
esetén igazan lényeges. Ekkor az evoliucid iranyat komolyan befolyasolhatja a taléls mutéaciok
iranyeloszlasa.

5.3.2. Direkcionalis evolicio

Miutéan a gyakorisagfiiggés a szingularis pontok koérnyékére lokalizalodik, a fenti elemzésbdl
viladgos, hogy a

_ 054 (y)
=

D(z) (5.28)

y=x
fitnesz gradiens (ami egy k dimenzios vektor) szabja meg az evolicié menetét mindeniitt, ahol
értéke nullatol kilonbozs (v.6. (5.27) lineéris tagjaval).

Egydimenzios stratégiatérben (k = 1) a dolog igen egyszert: a folyamatosan érkez8 mutan-
sok hatasara a populécié a névekvd fitnesz iranyaba fejlédik. Azaz, az x stratégia kornyékén
talalhato populéaci6é a novekvs x iranyba evolvalodik, ha D(x) > 0, és az ellenkezd iranyba, ha
D(z) < 0.

Tobbdimenziés stratégiatérben a helyzet nyilvan bonyolultabb lesz, hiszen az evolaci6 ira-
nyat nem két lehetséges irany koziil kell kivalasztani, s ekkor mar nem tekinthetiink el attol,
hogy milyen a mutaciok iranyeloszlasa. Amennyiben feltételezziik, hogy a mutansok olyan rit-
kak, hogy egyszerre csak egy mutans van jelen (mutacio-limitalt evolacio), akkor az egymas
utani helyettesitési 1épésekbdl elGéllo sztohasztikus folyamat determinisztikus hataresetét kell
vizsgalnunk. Dieckmann & Law (1996), illetve Durinx & Metz (2005) végezték el ezt az analizist
egyszeriibb, illetve altalanosabb feltételek mellett. Eredményiik a kovetkezo:

% - %au(m)N(m)C(x)D(a:) (5.29)
irja le az evolucié dinamikajat, ahol p a mutéciés rata, N az Osszlétszam, C' pedig a muta-
ciok variancia-kovariancia matrixa (mindharom fiigghet a stratégiatol, s ne feledjik,  és D(x)
vektorok!) a a demografiai folyamat sztochaszticitasanak részleteitsl (mint az egyes egyed uto-
dai szaménak varianciaja) fiigg, értéke 1 az egyszeri sziiletési-halalozasi folyamat esetében. A
lényeges észrevétel az, hogy a C mutécios kovariancia-matrix eltéritheti az evoluci6 iranyat a
fitnesz gradiens iranyatol.

Mas eredményt kapunk, ha a direkcionéalis evolicié nem mutécio limitalt, hanem folyama-
tosan létezik a muténsok egy felhGje. (Ez megfelel Eigen ,kvazifaj” képének, Eigen & Schuster,
1979 , lasd a 107. oldalt is.) Ekkor a populacié atlagos stratégidjanak dinamikajat az egyes
stratégiak létszamvaltozasanak dinamikaja szabja meg:

% = %szxl = Z(Tz —T)piw; ~ szl’zD(x) (z; — &) = C(z)D(x) (5.30)
ahol )
C(z) = sz(ﬂﬁz —z)o(x; — ) (5.31)

a populaci6é variancia-kovariancia métrixa; - jeloli a vektorok skaléris, mig o a diadikus szorza-
tat.?

(Ha az olvaso érteni szeretné (5.29) és (5.30) viszonyat, akkor a mutacio limitat esetben
figyelembe kell vennie, hogy a populdci6é variancidja idében fluktual. A variancia maximalis

3 A szerzé publikalatlan eredménye.
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akkor, amikor a sikeres mutans elterjedésének félutjan tart, majd nullara csokken, amikor a
muténs fixalodik, és nulla is marad a kévetkez6 mutans megérkezéséig. A fluktuald variancia
id6atlagat kellene C-ként (5.30)-be helyettesiteni.)

Az (5.30) egyenlet egyébként identikus a kvantitativ genetika Lande egyenletével (Lande,
1976), csak ott a populdci6 variancidjat nem a mutéciok, hanem a rekombinéaciok tartjak fenn.
Az egybeesés nem véletlen: lényegében ugyanarrol van sz6. Lande vizsgélatai természetesen
a gyakorisagfiiggetlen esetre vonatkoztak, de mint mar tudjuk, ez ebben a kontextusban nem
szamit.

5.3.3. Szingularis pont: evoliciés és konvergencia stabilitas

Mint mondottuk mar, az z* stratégiat szingularisnak nevezziik, ha ott a fitnesz-gradiens elttinik:
D(xz*) = 0. A szingularis pontok a direkcionalis evolucio (5.29) vagy (5.30) egyenletek altal
megadott dinamikajanak fixpontjai.

Tekintettel a gyakorisagfiiggés mindjart megbeszélendd komplikacidira, x*-t ,konvergencia
stabil”-nak nevezziik, ha a direkcionalis evolicié6 bekonvergal ide, azaz ha egy stabil fixpontja
az (5.29) illetve az (5.30) dinamikanak. A stratégia ezen tulajdonséga értelemszerden fligg a
mutaciok, illetve a populécio C illetve C kovariancia-métrixatol.4

A konvergencia stabilitas fogalma lényegesen leegyszertisodik az egydimenzios esetben. A
direkcionalis evolicié bekonvergal az z* szingularis pontba, ha z < x* esetén D(x) > 0 és
x > z* esetén D(x) < 0, vagyis ha a D(x) figgvény z*-nal csokkenden megy at a nullan. (Itt
feltessziik, hogy = =~ x*; lasd az 5.1. &abrat.) Kovetkezésképpen, az z* szingularis stratégia
konvergencia-stabilitasanak feltétele:

d (asm) )

. de\ oy
E kifejezés els6 tagja akkor negativ, ha a szingularités egy fitnesz maximum, s akkor pozitiv,
ha fitnesz minimum. A masodik tag a gyakorisagfiiggés erGsségét méri. Vilagos, hogy ha a
gyakorisagfiiggés elég erds, akkor megtorténhet, hogy az egész kifejezés annak ellenére negativ,
hogy az els6 tagja pozitiv. Azaz: amint az 5.3.6. pont Lotka-Voltera példéaja is mutatja majd,
az evolicio bekonvergélhat a fitnesz egy minimumaba (v.6. Christiansen, 1991). Ez a lehetdség
értelemszeriien a tobbdimenzios esetben is fennall.

dD(x)
dx

_ Pa)
02y

82516(?/)

y=r=x*

_ ek
r=x p—— y=r=x

D(x*) >0 Dx*H <0
—’ ‘—

5.1. dbra. Konvergencia stabil szinguléaris pont: az evolicié mindkét iranybol ide tart.

Maynard-Smith & Price (1973), Maynard-Smith (1982) nyoman evoltuciésan stabil”nak
(Evolutionarily Stable Strategy, ESS) neveziink egy olyan stratégiat, amelyet rezidensként egyet-
len muténs stratégia sem tud megtamadni. Kontextusunkban ez egyenértékd azzal, hogy az illetd
stratégia — egyediili rezidensként — a fitnesz-fiiggvény egy maximuma. Ha az ESS sajatsagot
lokélisan értjiik (e dolgozatban igy tesziink), akkor az ESS a fitnesz-fliggvény egy lokalis maxi-
muma. Eredményiinket tehat ugy is megfogalmazhatjuk, hogy gyakorisagfiiggs evolucio esetén

40lof Leimarnak vannak publikalas alatt 1évG eredményei a tobbdimenziés konvergencia-probléma kozelebbi
karakterizalasarol.
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az evoltcids- és a konvergencia-stabilitas nem egyenértéki. Ezt a nem-egyenértékiiséget sokan,
egymastol tobbé-kevésbé fiiggetleniil felfedezték, lasd Eshel (1983), Taylor (1989), Brown &
Vincent (1987), Vincent & mtsi. (1993), Abrams & mtsi. (1993) és Eshel (1996).

Meglep6 modon, pontosan azt az esetet kell teljesen kiilon kezelni, amelyben az ESS fogalmat
legelGszor bevezették: a matrixjatékokét (Meszéna & mtsi., 2001). Ezek a modellek szamitanak
az evolucios jatékelmélet  klasszikus” eseteinek, a legtobb Maynard-Smith (1982) altal vizsgalt
jaték ebbe a kategoériaba tartozik. Benniik a folytonos stratégiavalt6zo a diszkrét ,tiszta” stra-
tégiak keverési aranyat jelenti, s feltételezziik, hogy (az altaldban mechanisztikus megalapozas
nélkiil bevezetett) fitnesz az egyes tiszta stratégiak fitneszének a stratégia szerint stlyozott at-
laga. Ilyenkor a fitnesz természetesen linearis fliggvénye a stratégiavaltozonak, s nincs se belsd
minumuma, se bels§ maximuma.

Ha egy matrixjatékban a rezidens stratégia a szingularis stratégia, akkor a fitnesz-fliggvény
konstans. Egy mutéans sorsat tehat nem lehet a (nulla denzitashoz tartozo) invazios fitnesz alap-
jan megjosolni. E helyett meg kell vizsgalni, hogyan valtozik a mutans fitnesze, ha létszama
elmozdul a nullarol. (E vizsgalat kovetelményét fejezi ki Maynard-Smith hires ESS feltétele,
Maynard-Smith, 1982.) Belathato, hogy a linearis fitnesz-fliggvény esetében az ily modon defi-
nialt ESS sajatossag egyenértékd a konvergencia-stabilitassal (Hofbauer & Sigmund, 1990, Me-
széna & mtsi, 2001). Ez is az egyik oka annak, miért varatott magara oly sokat az inekvivalencia
ismertté valasa és az evolucios elagazas felfedezése.

5.3.4. Paros elterjedési térkép és a szingularis pontok klasszifikaciéja

A tovabbiakban az egydimenzios stratégiatér esetére koncentralunk. Ebben az esetben az el6z6
alfejezetben oly fontosnak bizonyult s,(y) egy-rezidenses invazios fitnesz elGjele kényelmesen
abrazolhato az x rezidens és az y mutans stratégia fliggvényében (5.2. &bra). Ez a ,paros

elterjedési térkép”, vagy ,pairwise invasibility plot”, azaz PIP. Az s, (y) fliggvény egy tetszGleges
sima fliggvény lehet, amelyre

Sz(z) =0 (5.33)

(v.6. (5.25)), azaz amely a PIP fgatloja mentén eltiinik. Mindig csak a generikus esetet fogjuk
vizsgalni, ilyenkor a PIP f6atloja sziikségképpen egy pozitiv és egy negativ régioé hatara.

Egy PIP-nek a féatlojara valo tiikrozése révén egyszertien megallapithajuk azt is, hogy me-
lyek azok a stratégia-parok, amelyek egymast kdlcséndsen megtamadhatjak. A grafikus konst-
rukciobol nyilvanvalo az, ami az 5.2. alfejezet elemzésébdl is kittinik, hogy két hasonld stratégia
csak akkor lehet egymést kélcsonosen megtamado, ha kozel vannak egy szingularitashoz.

Ha két stratégia koélcsonosen megtamadja egymast, akkor kell lennie egy kett6jiik egytittélé-
sét megvalositdo populaciddinamikai attraktornak. Az allitds megforditdsa mar nem feltétleniil
igaz. Elképzelhets, hogy két stratégia nagy létszamon egyiitt tud élni, de egyik, masik, vagy
mindketts képtelen kis 1étszamrol felnéni. Ilyenkor a két populacié egyiittes dinamikajanak
tobb attraktora is van: olyan is, amelyben egyiittélnek, és olyan is, amelyben nem. Ezen komp-
likacioktol Geritz & mtsi. (1997, 1998)-ban eltekintettiink: feltételeztik, hogy csak egyetlen
populéaciédinamikai attraktor van. Ilyenkor az egyiittélés képessége egyenértéki a kolcsonos in-
vazio képességével. Az 5.2.4. pontban mondottak nyoman azonban erre a kiilonallo feltevésre
nincs sziikségiink, hiszen az immar kovetkezmény arra az esetre, ha a két stratégia egymashoz
hasonl6.® (Emlékezziink arra, hogy legalabb négy hasonl stratégianak kell lennie ahhoz, hogy
a relativ dinamikajuknak tobb attraktora legyen.)

5Ezt az allitast Geritz (2005) is bebizonyitja arra az esetre, amikor a 4. fejezetben I-vel jelolt regulaléd valtozo
linearis fliggvénye a populacidlétszamoknak. A jelen fejezet eszkozeivel belathatd, hogy minden modell felirhaté
ilyen alakban.
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5.2. abra. A. Egy péros elterjedési térkép. Az s.(y) invazios fiiggvény elGjele a rezidens és
a mutans stratégia, x és y fiiggvényében. Vilagos, hogy D(z) > 0 pozitiv, ha a f6atlo felett
kozvetleniil egy pozitiv tartomany van, negativ az ellenkezs esetben, és nulla, ahol a hatarvonal
metszi a f6atlot. Ezek az x] és a3 szingularis stratégiak. B. A péros elterjedési térkép pozitiv
régidjanak és e régionak a féatlora valo tiikrozottjének a kozos része azokat a stratégia-parokat
reprezentalja, amelyek kolcsonsen megtamadhatjak egymast. Ezek a stratégiaparok egyitittél-
hetnek. Vegyiik észre, hogy az egyiittélési tartomény csak a szingularis pontoknal keriil a f6atlo
kozelébe, csak itt lehetséges hasonlok egytittélése.

A szingularis pontoktol tavol érvényesiils direkcionalis evoliacio kénnyen kdvethets a PIP-
en. Ha a f6atlo felett pozitiv régié helyezkedik el, akkor a rezidensnél nagyobb stratégidknak
van elénye, az evolicié tehat a pozitiv irdnyba halad, és viszont. A szingularis pontok azok a
stratégiak, ahol a pozitiv régié hatéra atmetszi a {6atlot.

A szingularis pontok kozvetlen kornyéke a PIP érdekes része. Generikusan az a nyolc konfigu-
raci6 lehetséges, amelyeket az 5.3. abran feltiintettiink.® Szemléletesen a nyolc abra a f5atlotél
kiilénb6z6 hatarvonal nyolc lehetséges allasdnak felel meg. Formélisan az eseteket karakteri-

9?54 (y) 52655 ()
Yy

zalhatjuk az =55 és az parcialis derivaltakkal. Ennek végigbogaraszasat az Olvasora

hagyjuk, de megjegyezziik, hogy az (5.33) relacié kovetkezményeként adodod

Ds(y) n 0s2(y)
ox ox

=0 (5.34)
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Osszefiiggések (mindegyik derivalt az y = a pontban értendd) kévetkeztében s, (y) fliggvénynek

=0 (5.35)

2 2
a szinguléaris pontnal vett méasodrendid kifejtését az %ﬂl és az %ﬂ parcialisok teljesen
meghatarozzak (Geritz, 1997, 1998).
A nyolc esetet négy szempont szerint lehet csoportositani:

SEbbsl harmat és a PIP &brazolasmodjat mar Kisdi & Meszéna (1993) is tartalmazta.
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5.3. dbra. Lokalis konfiguracidk egy szingularis pont kozelében

o Az c-d-e-f esetek felelnek meg a lokalis fitnesz maximumnak, azaz ESS-nek. Ilyenkor a
metszéspont felett-alatt negativ régio taldlhato. A g-h-a-b esetek a lokalis fitnesz minimu-
mok.

e Az e-d-c-b esetek a konvergencia-stabil szingularitasok, mig az f-g-h-a a taszito szingula-
ritdsok, ahonnan a direkcionalis evolucio eltavolodik.

e A h-a-b-c esetek azok, amikor lehetséges egyiittélés a szingularitas kozelében. Ez a sa-
jatossag arrol ismerhet fel, hogy a mellékatlé a pozitiv régioban halad; ilyenkor a PIP

e Végiil, az a-b-c-d esetekben maga a szingularis stratégia terjed6képes egy masik rezidenssel
szemben.

Sok furcsasag torténhet. Az ,e” esetben példaul a kis 1épésekben zajlo evolucié bekonvergal a
szingularis stratégiaba, annak ellenére, hogy az egyetlen lépésben nem tud elterjedni egy masik
rezidens ellenében (lasd példaul Kisdi & Meszéna, 1993, 1995).

Az érdekesség kedvéért aljon itt Varkonyi Péter egy eredménye (Varkonyi & mtsi., 2006).
Koénnyen belathato, hogy az

S2(y) = s—2(y) = s2(—y) (5.36)

rozni lehet) kikényszeriti, hogy még a masodrendii tagok is gyakorisagfiiggetlenek legyenek. Ek-
kor az érdekes eredmények a negyedrendd tagokbol szarmaznak (5.4. abra). Az elmélet pontos
alkalmazasahoz természetesen az (5.27) sorfejtésben is el kellene menni a negyedrendi tagokig,
de ez a munka még elvégzésre var. Addig is, a mutacio-limitalt érvelésre tamaszkodva Péter vé-
gigelemezte azokat az evolucios utvonalakat, amelyek asszimetrikus testfelépités kialakulasahoz
vezethetnek.

5.3.5. [Evoluicioés elagazas

A 5.3. abra nyolc esetének legfontosabbika a ,b”, a fitnesz minimumba konvergalas. Vegyiik
észre, hogy ebben az esetben lehetséges a hasonlo stratégiak egyiittélése. Ha mutacioval 1étre-
jonnek stratégiak a fitnesz-minimum mindkét oldalan, akkor ezekre ellentétes iranya — diszruptiv
— szelekeios erdk hatnak, s igy elfejlddnek egymastol. Ez az evolucios elagazas (Geritz & mtsi.,
1997, 1998), amelyrsl a 3. fejezetben vélelmeztiik, hogy a fajkeletkezés alapmodellje. Vegyiik
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5.4. abra. Mi torténik, ha egy szimmetriafeltétel a masodrendi tagokat is gyakorisagfiiggetlenné
teszi? Ez esetben gyakoriségfiiggés csak akkor 1ép fel, ha a byg paraméter hangolasaval a ma-
sodrendii tag elttinik. Mivel a harmadrendii tagok a szimmetria miatt nullak, a gyakorisagfiiggé
szingularitas egy negyedrendd osztalyozasahoz jutunk (Varkonyi & mtsi., 2006).

észre, hogy a jelenség léte lényegesen mulik a Folytonossdgi elv érvényességén. Ha egy szingula-
ritas fitnesz minimum egyetlen populécié jelenlétében, akkor fitnesz minimum marad akkor is,
ha két hasonlé stratégia van jelen.

Nincs viszont sziikségiink arra a feltevésre, hogy a mutéciok ritkak legyenek, s igy egyszerre
csak egyetlen mutans legyen jelen. Ez a mutacio-limitaltsagi feltevés a szingularitasnal egyébként
is igen problematikussa valik, hiszen itt a fitnesz-kiilonbségek méasodrendben kicsinyek, s igy a
mutans elterjedésének idgskaldja nagyon meghosszabbodhat.

Ertelemszertien, egy fitnesz mazimum kozelében éppen ellenkezé jellegii — optimalizalo — sze-
lekcio fog hatni. Ilyenkor a szingularitas két oldalan 1évé populéaciok egymaés iranyaba fejlédnek,
s végiil egyesiilnek az (evolaciosan stabil) optimumnal.

A dolog kissé bonyolultabb lehet tébbdimenzios stratégiatérben. Noha az alapgondolat val-
tozatlan, a teljes elmélet erre az esetre még kidolgozasra var. A legfontosabb komplikacié az,
hogy az evolicios elagazas dgainak szama ketténél tobb is lehet. Tudjuk azt, hogy k dimen-
7i6s stratégiatérben legfeljebb k + 1 ag keletkezhet (Metz & mtsi, 1996a; Vukics & mtsi, 2003;
kivetkezik ez abbol is, ahogy (5.27) megszabja az egyiittéléseket). Masrészt viszont ugy az
intuicié”, mint a numerikus tapasztalat (Vukics & mtsi, 2003), és a folyamatban 1év6 analitikus
vizsgalatok (itt Stefan Geritznek koszonom az informaciot) szerint a kétfelé-agazas a dominans
viselekedés. A tobbdimenzios allapottérben az evolicié dominansan abba az iranyban agazik el,
amelyikben a diszruptiv szelekcié eréssége maximalis.

"Nem az enyém. . . Kollégaim korében évekig érveltem azért, hogy semmi nehézsége nincs a tébb agu elaga-
zasnak, amig végiil meggydztek. Sok ilyen vitank volt az évek sorin, készonom nekik.
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5.5. abra. Elagazo evolucio a (5.37) Lotka-Volterra modelben. A vizszintes tengelyek a [—1, 1]
stratégia-intervallumot reprezentaljak. A bal oldali 4bran az id6fiiggés lathato. A kis abrak egy-
egy, a bal oldalon vizszintes vonallal jel6lt, id6pontnak felelnek meg. Ezeken az abrakon a sziirke
régié a populacio stratégia-eloszlésat jeloli, mig a folytonos vonal a pillanatnyi fitnesz-fiiggvényt
adja meg (a vizszintes egyenes jeloli a fitnesz nulla szintjét). Figyeljiik meg, hogy a direkcionéalis
evolicié mindig a névekvd fitnesz iranyaba halad, mégis megérkezik a finesz minimumaba, ahol
aztan az evolucio elagazik. Az elagazas utan a két szubpopulédcid ellentétes ianyba fejlodik.
Vegyiik észre, hogy a szimulacioé a ,ritka mutacid” feltételnek nem tesz eleget. K = 10000,
o = 0,5, mutacios valészintség: 0,002.

5.3.6. Példa: Lotka-Volterra modell

Az evolucios elagazast legyszertibben a Lotka-Volterra kompeticios modellen (v.6. (4.36)) szem-
léltethetjiik (Metz & mtsi, 1996a, 5.5. abra). Legyen a névekedési rata

(y — )

r(y,v) = K(1—19?) — /exp [—202] v(z)dz. (5.37)

A populacio névekedési kapacitasat megado elsé tag a gyakorisagfiiggetlen rész. (Vegyiik észre,
hogy itt gondosan nem egy Gauss-fliggvényt valasztottunk: arrél ugyanis a 4.3.5. pontban
megtanultuk, hogy a folytonos egyiittélésre vezetd struktaralisan instabil esetnek felel meg.)
Konnyen lathato, hogy a névekedési kapacitas maximuma, vagyis y = 0, a modell egyetlen —
konvergencia stabil — szingularis pontja. A masodik tag egy igen egyszerii gyakorisagfiiggést ir le:
elényos kiilénbdzni a populacio tobbi részétdl. Az exponencialis kifejezés az a(y, z) kompeticios
fliggvény, amely ebben az esetben nem fiigg v-tdl.



80 5. FEJEZET. AZ ADAPTIV DINAMIKA ALAPJAI

A szingularis ponttol tavol a lényegében gyakorisagfiiggetlen szelekcioé a vonzo szingularitas
iranyaba hajtja az evoliciot. Itt azonban mar drasztikusan megnyilvanul a gyakorisagfiiggés:
o < 1/4/2 esetén a nagyobb fitnesz iranyaba tarto evoltici6 a fitnesz minimumaba érkezik meg!
Ennek az az oka, hogy a gyakorisigfiiggd tag pessziméalissa teszi az eredetileg optimélis y = 0
stratégiat akkor, ha az egész populécio e stratégia kornyezetében taldlhato. A minimumnal fel-
lépé§ diszruptiv szelekcid evolicios elagazést okoz: két részpopuléacioé jon 1étre, amelyek egymastol
elfejlédnek.

o tovabbi csokkentése oda vezet, hogy ismételt eldgazasok révén szamos stratégia egyiittélése
alakul ki (lasd a 7.6. abra also része, 111. oldal). o-t tekinthetjiik a niche-szélesség mértékének,
ekkor természetes, hogy keskenyebb niche-bdl t6bb fér el a niche-tengely megengedett interval-
lumén.

5.3.7. Térbeli adaptiv dinamika

Tegylink egy kitérst a térbeliség irdnydba. A végtelen sikon vald terjedés expliciten megsérti a
dolgozatnak az 1. fejezetben lefektetett elGfeltevéseit, hiszen ilyenkor a populacié térbeli rela-
xacidja végtelen id6t vesz igénybe. Els6 ranézésre az invazios fitnesz fogalma értelmét vesziti: a
muténs elGszor lokalisan valik elterjedtté, s csak azutan terjed el tavolra. Azonban ez a szituécio,
amikor tehat a lokalis elterjedés megel6zi a térbeli tovaterjedést, bioldgiailag til relevans ahhoz,
hogy negligaljuk.

Tegyiik fel, hogy a tér nagy skalan homogén. A terjed6 mutans-populacio leirasanal lényeges
konnyebbséget jelent, hogy terjedését Alle-effektus nem akadalyozhatja.® (Lasd a 71. oldalt,
az ottani gondolatmenet természetesen érvényes a lokdlis populaciodinamikara.) Ilyenkor a
populécio ritka az elterjedés hatéran, tehét terjed6képességét a ritka névekedési képessége szabja
meg (v.6. Diekmann & Hesterbeek, 2000).

Azaz, homogén térben a lokdlisan értelmezett invazios fitnesz mégiscsak megszabni latszik
a térbeli invazioképességet. Ha a tér csak elég nagy skaldn homogén, akkor természetesen a
Hokalist” is ezen az elég nagy skalan kell érteni. Az ezen a skalan értelmezett névekedési rata —
azaz a populacié novekedési rataja azutan, hogy ezen a skaldan méar bedllt a térbeli egyensulya
— fogja megszabni azt, hogy a populaci6 terjed-e az ennél nagyobb tavolsdgskalakon.

Amit jelenleg a térbeli esetben nem tudunk matematikailag kezelni, az a kis 1étszdmhoz,
illetve alacsony denzitashoz tartozo sztohaszticitas. Ezzel kapcsolatban fontos érteni, hogy egy
alacsony denzitasa populécié erésen sztochasztikusan viselkedik akkor is, ha a végtelen térbeli
kiterjedésének kovetkeztében egyedszama végtelen (Oborny & mtsi, 2005, megjelenés alatt)?. A
lokalis szaporodas kovetkeztében a populacié lokalisan akkor sem ritka, ha globalisan az. Az
egyedek &ltal érzékelt denzitasnak a globalistol valé elszakadésa a kihalési kiiszéb kozelében a
populacioszabélyozés eltiinését vonja maga utan: a globalis denzitas cstkkenése nem vezet az
egyedek szaporodési ratajanak novekedésére. A térben kiterjedt, alacsony denzitasi populaciot
minden tér-idébeli skaldn nagy és a szabalyozas altal alig kontrolalt denzitas-fluktuéciok jellem-
zik. A jelenség  kritikus” a szo statisztikus fizikai értelmében. Konzervaciobiologiai szempontbol
ennek az a kovetkezménye, hogy a populacié sokkal elgbb kihal, mint azt egy ,atlagtér” elmélet
josolna. A kritikussag tarsulasokologiai és evolicios kovetkezményei egyenlére végiggondolatla-
nok.

A végtelen térbeli adaptiv dinamika elvi tisztazatlansagait tudatos vélasztasként félretolva
Magori Krisztidn numerikusan tanulméanyozta az adaptiv dinamika sejtautomata modellekre
valo alkalmazhatosagat (Magori, 2003). Igen nehéz vizsgalatok voltak ezek, hiszen parhuza-
mosan kellett az okologiai-terjedési és az evolicids idéskalat kovetni, mikozben sziikséges volt,

8Yoh Iwasanak készoném, hogy e kériilmény fontossagara felhivta a figyelmemet.
9E munkakban a fizikus és biolégus tarsszerzé kozotti tolmacs szerepe jutott a a jelen sorok irdjara.
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hogy a ketts elegendSen kiilonbozs legyen. A paros elterjedési térképeket tgy kellet sok pa-
raméterkombinacié mellett elkésziteni, hogy minden egyes PIP minden egyes pontja egy-egy
sejtautomata-futtatasnak felelt meg! A sok éves munka egyértelmii konkliziéra vezetett. Nem
latszik hogy barmi akadélya lenne annak, hogy a numerikus kisérletekben meghatarozott PIP-
ekre alapozva adaptiv dinamikai jelleg kévetkeztetéseket vonjunk le.

Magori & mtsi. (2003) a klonalisan szaporodé névények rokon egyedei (az egy ,genet™be
tartozo ,rametek™ek) kozotti tapanyagmegosztas, mint stratégia evoliciojat tanulmanyoztak
heterogén és valtozo (de azért nagy skalan homogén és allando) kiornyezetben, sejtautomata
szimulacio segitségével. Az alapjelenség az, hogy egy ,rossz” helyen €16 ramet attol lehet élet-
és szaporodoképes, hogy tapanyagot kap egy ,,jo” folton él6 rokonatol (v.6. Oborny & mitsi.,
2000, 2001; Oborny & Kiun, 2002). Térbeliség nélkiil (azaz a modell atlagtér verziojaban) az
altruizmus egyértelmiien vesztes viselkedés. A sejtautomata modellben azonban mar van értelme
a rossz helyre keriilt rokon segitésének, ennek a révén ugyanis a klon atjuthat olyan perkolacios
gatakon, amelyek egyébként megakadalyoznak a terjedését. (A kornyezet valtozékonysiga teszi
a terjedést a tulélés megkeriilhetetlen kovetelményévé.) Mivel a rossz foltokra specializalodni
nem lehet (azokon csak a jo foltokrol érkezs ,segély” révén lehet megélni), a modellben niche-
szegregacio és egytittélés nem lehetséges annak ellenére sem, hogy a szelekcid gyakorisagfiiges. A
PIP-ek hasznos segédeszkoznek bizonyultak a gyakorisagfiiggti szelekcid, és kovetkezményeinek
megértésében.

Mégori & mtsi. (2005) az egylittélésre és elagazasra is vezetd térbeli adaptiv dinamika mi-
nimalis sejtautomata modelljét allitottak fel és vizsgaltak. Ehhez Lotka-Volterra jellegii, a stra-
tégiakiilonbséggel gaussi médon csokkens kompeticios kolecsonhatast vezettiink be a szomszédos
racspontokat elfoglalo egyedek kozott. A modell atlagtér verzioja majdnem teljesen azonos az
€l6z6 pontban ismertetett Lotka-Volterra kompeticios modellel. (A kiilonbség az, hogy az iires
foltokért valo verseny az atlagtér effektiv kompeticios fliggvényéhez ad egy, a stratégiakiilonb-
ségt6l nem fiiggs komponenst.) E modellben mar van egyiittélés is, evolicios elagazas is, s a
PIP-ek joslatai egybeesnek az aktualis evolicios szimulacié tapasztalataival. Fontos eredmény
azonban, hogy tugy az egyiittélést, mint az elagazast lehetévé tévé paramétertartomany joval
sziikebb a sejtautomata modellben, mint az atlagtérben. Ez valoszintleg a kihalési kritikalitas
megnyilvanulasa.

Mindezek alapjan vélelmezem, hogy a végtelen kiterjedést teriileten folyo evolicio adaptiv
dinamikaja tavlatilag épp annyira megalapozhato lesz, mint azt a fentiekben tettiik az idGskala-
szétvalasztott esetre.

5.4. Fiiggelék

Mivel a disztribuciok terén nem lehet megfelel6 normat bevezetni, az (5.4) derivaltat nem lehet
a Banach terekben szokasos médon definialni.'® A probléma lényege az, hogy nincs jo el6irasunk
arra, hogy (5.5) alkalmazasdban mikor mondhatjuk, hogy dv kicsi. A derivaltat természetesen
gond nélkil definidlhatjuk tetszéleges irdnyban, hisz végsé soron minden irdnyban egy szam
szerint kell derivalni. Csakhogy az irdnymenti derivaltakbol nem feltétleniil rakhato Ossze egy
olyan derivalt-fogalom, amely garantélja a lancszabaly érvényét.

E helyett a kovetkezs definicié valik be. Az f : £ — F leképezés, ahol £ és F topologikus
vektorterek (olyan linearis terek, amelyeken van egy, a linearis strukttraval dsszhangban 1évd
topologia), derivaltjanak azt az L : £ — F linearis operatort tekintjiik, amelyre tetszGleges
c: R — & gorbe esetén érvényes, hogy f o c derivaltja L o ¢/. Egysoros kozvetlen szamolas
mutatja, hogy az igy definialt derivaltra mar érvényes a lancszabaly, amire az (5.7) és az (5.8)

10Mats Gyllenberg nélkiil ez a Fiiggelék nem sziiletett volna meg.
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levezetéseknél sziikségiink volt. Roviden: mig adott irdnyokban definidlni a derivaltat kevés,
adott gorbék mentén méar elegendd.

Mivel esetiinkben £ a Swartz disztribuciok tere, az L derivalt e tér dualisanak, a D ,teszt
fliggvény tér’-nek egy eleme. Azok a fiiggvények tartoznak ide, amelyek kompakt tartojuak és
végtelen sokszor differencidlhatoak (Rudin, 1973). Masszoval, rogzitett y mellett a,(y,.) € D;
az altalanositott kompeticios fiiggvény mésodik argumentuma szerinti végtelen sokszori diffe-
rencidlhatosaga kovetkezik a definiciobol. A trivialis esetekben egyébként a differencialhatosagi
feltevéseket e dolgozatban nem irtuk ki.
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6. fejezet

(Generalista vagy specialista?
Adaptiv dinamika két foltban

Osszefoglalé.  Egy egydimenzids stratégiaviltozo adaptiv dinamikdjdt vizsgdljuk egy két folt
alkotta kornyezetben. Az optimdlis stratégia kilonbozik a két foltban. A populdcid fiiggetleniil
reguldlt a foltokban (,ldgy szelekcic”). Ha a foltok elegendden hasonldak és a koztik lévé migrd-
ci0 rdtdja elegendden nagy, akkor az evolicid folyamata egy ,generalista” ESS-be konvergdl be.
Ha nd a foltok kézotti kiilonbség vagy csékken a migrdcids rdta, a generalista stratégia eldgazdsi
pontta valik. Ilyenkor eqy monomorf populdcic eldsszér a generalista stratégidhoz fejlédik, majd
ott eldgazik és két specialista stratégia alakul ki. A folt-kiilonbség tovabbi novelése illetve a mig-
racid tovdbbi csokkentése oda vezet, hogy a generalista stratégia a konvergencia stabilitdsdt is
elvesziti — ilyenkor egy monomorf populdcid eleve valamelyik specialista stratégidhoz fejlddik. A
generalista-specialista evolicids dtmenetet az adaptiv specidcid aszexudlis prototipusaként értel-
mezve a migrdcids rata csokkentése az allopatrikus, mig a folt-kiilonbség novelése a parapatrikus
tipust specidcios bifurkdcionak felel meg. Konklizionk, hogy a foldrajzi elkilénilésen alapuld
fajképzddés kordnt sem ellentétes az adaptiv specidcidval, az utobbit nem sziikséges pusztdin a
szimpatrikus fajképzddés magyardzatdnak tekinteni.

6.1. Bevezetés

E fejezet célja harmas:

e Példat mutatunk egy konkrét modell adaptiv dinamikai elemzésére, az adaptiv dinamikai
bifurkéacios mintazat felderitésére.

e Demonstraljuk a kordbban bemutatott elméletek érvényét heterogén koérnyezetben és
strukturalt populécidkra.

e Az adaptiv dinamikai analizis szintjén megmutatjuk, hogy az adaptiv speciaci6 koncepcioja
épp ugy alkalmazhato a térbeli speciacié, mint a szimpatrikus fajkeletkezés magyarazatara.

A heterogén kornyzet minimalmodelljét vizsgaljuk: két olyan foltot tekintiink, amelyben

az Okologiai viszonyok kiilonbozéek. A foltok k6zott migracié van, tehéat egy Okoszisztémat
alkotnak.

E fejezet Meszéna & mtsi. (1997) atdolgozasa.
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Az adaptiv dinamikai megkozelitésnek megfelelGen aszexualisan szaporodo élGlényeket mo-
delleziink. Orokl6ds tulajdonsagaikat egyetlen stratégiavaltozo hatérozza meg, amelynek opti-
muma a két folthan kiilonb6z6. A meghatarozottsag szempontjabol gondolhatunk arra, hogy
a két folt hémérsékletében kiillonbozik, az egyed stratégiaja pedig az egyed szamara optimalis
hémérséklet (6.1. abra).

Mindkét foltban egy-egy reguléld tényezs szabélyozza a populéciot, igy a populacioregula-
ci6 két dimenzios az Okoszisztéma szintjén. A két regulalod tényez6 mibenléte érdektelen, de
legegyszertibben limitaloé tapanyagra gondolhatunk. A tapanyag lehet ugyanaz a két foltban:
lokalizaltsaguk miatt szamitanak két kiillonb6z6 tényezének. A kétdimenzios regulacio lehetéve
teszi két, de nem tobb, stratégia egytittélését. Az ilyen 6kologiai viszonyok kozott zajlo szelek-
ciot nevezziik Christiansen (1975) nyoman ,lagy” szelekcionak (soft selection). A kifejezés arra
utal, hogy a versenynek ilyenkor nem feltétleniil van egyetlen, abszolit gy6ztese. (Lasd Brown
& Pavlovic, 1992; Ronce & Kirkpatric, 2001 tovabbi modell-vizsgalatokért, amelyek ugyanezt
az Okologial szituaciot tanulmanyozzak.)

Fontos érteni, hogy ha a regulalé tapanyag a fogyasztashoz-tujratermelédéshez képest gyorsan
aramlana a foltok kozott, akkor koncentracidja a két élshelyen folyamatosan megegyezne. Ekkor
nem volna két fliggetlen regulalé valtozo, és nem lenne lehetséges két kiillonbozo faj egyiittélése
akkor sem, ha hémérséklet-igényiikben kiilonboéznének. (Ez lenne a ,kemény” szelekci6.) Mint
azt korabban megbeszéltiik, az egyiittéléshez alapvetGen nem a kiils6 kérnyezeti paraméterek,
hanem a regulélo tényezsk vonatkozasaban kell kiilonbozni. Amikor tehat modelliinkben kii-
16nb6z8 hémérséklet-igényti fajok egyiittélhetnek, akkor ez azért lehetséges, mert a kiilonbo6zo
hémeérséklet-igény kiilonb6zE viszonyt hoz létre az adott hémérséklethez lokalizalt tapanyagfor-
rasokhoz.

Lényeges, hogy alland6 kornyezetet és stabil fixpontba konvergalé populéciédinamikat vizs-
galunk. Fluktuaciok — akar kiilss, akar bels6 eredetiiek — megjelenése komplikalna a szabalyozas
strukturajat, ajabb regulalé tényezdket vezetne be. E bonyodalmak elvonnék figyelmiinket azok-
rol a kérdésekr6l, amelyeket itt vizsgalni szeretnénk.

Amit nem fogunk elvégezni, az az impakt- és szenzitivitas-niche vektorok elemzése (lasd Szi-
lagyi & Meszéna, elbiralas alatt), a két habitat-niche-el rendelkezé kornyezet adaptiv dinamikai
konzekvenciaira koncentralunk. A regulacié dimenzidszama természetesen csak felsé korlatot ad
az egyiittéls fajok szamara. Lehetséges, hogy a két regulalo faktoron csak egyetlen faj él meg.
S6t — mint 1atni fogjuk — az is lehetséges, hogy a két foltot egyarant kihasznalo ,,generalista” faj
szelekcios elényben legyen a ,specialistakkal” szemben.! Kontextusunkban tehét a legfontosabb
evolucids kérdés az, vajon egy generalista, vagy két specialista a fejlédés végallomésa. A 6.4.
pontban eredményeink relevanciajat a fajkeletkezési elmélet szempontjabol értékeljiik.

6.2. A modell definici6ja

Feltételezziik, hogy populacidinknak méas struktarajuk, mint a foltok kézotti megoszlas, nincs.

N = ( %g ) (6.1)

Ekkor az x stratégia populaciojat az
Feltételezziik, hogy a regulalo faktorok szigortan lokalisak, koncentraciojukra csak az adott
foltban él6 egyedeknek vannak hatassal. Feltessziik tovabba, hogy az adott folton beliil é1§

LA generalista szot itt talan kissé pontatlanul hasznaljuk. Modelliinkben nem arrél van szé, hogy a generalis-
tanak mondott faj szélesebb hémérséklet-toleranciaval rendelkezik, hanem arrodl, hogy egy kéztes hémérséklethez
optimalizaloédik annak érdekében, hogy mindkét foltban elfogadhaté teljesitményt nyudjtson.
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N

Optimum: x; Migracio Optimum: x,

N

6.1. abra. A vizsgalt modell: két folt kozott migraldé populacio; a stratégiavaltozo optimuma a
két foltban kiilénbo6zd.

egyedek mindegyike ugyanolyan hatassal van az ottani regulalo faktorra. Ekkor az &ltalanossag
csorbitasa nélkil megtehetjiik, hogy az i-edik foltbeli I; regulalé valtozot azonositjuk az adott
foltbeli Nf° teljes egyedszammal. Azaz az

Ntot
() o

vektor lesz a kétdimenzios 6koszisztéma-szinti reguléld valtozo.
Az x stratégia lokalis novekedési ratdjat az i-edik foltban az

1
V2T

Osszefliggés adja meg, ahol x; az optimalis stratégia az i-edik foltban, o a szabdlyozas erésségét
jellemz& paraméter. Azaz feltettiik, hogy a lokalis névekedési rata gaussi moédon fiigg az opti-
mumtoél vald tavolsagtol. A stratégiavaltozd mentén egységnyinek vélasztjuk az optimumot leird
Gauss-fiiggvény szorésat. A populacioszabalyozas linearis. Legyen d = x1 — x2 a két optimum
kozotti kiilonbség. Ekkor altalanossag-vesztés nélkiil feltehetjiik, hogy

ri(z, I) = e~(@=w)?/2 _ aN°t (6.3)

Tr1 = ) (64)

Xro = ——. (65)

d
ZN*=M(.I)-N* (6.6)

egyenlet irja le, ahol az M névekedési matrix a kovetkez6:

_ r (va)_M M
M(:v,I)—( ! p ro( ) — ) (6.7)

regulalo valtozon keresztiil csatolodik.
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Az M matrix felel meg a korcsoport-struktura leirdsaban szereplé Leslie-méatrixnak. E méat-
rix vezetd sajatértéke a populacio novekedeési rataja (v.6. az 1.3.1. ponttal). A Perron-Frobénius
tétel értelmében ez a sajatérték sziikségképpen valos.?

A modellnek van egy szimmetriatulajdonsaga: az & — —x transzformécio valtozatlanul
hagyja. Igy a fitnesz-gradiens a z* = (z1 + 22)/2 = 0 ,centralis” pontban nyilvan elttinik, a
centralis stratégia szingularis. Ez a stratégia a foltok kiilénbo6z6 kovetelményei kozotti kompro-
misszumot képvisel§ generalista.

Noha analitikusan bebizonyitani nem sikeriilt, a numerikus tapasztalat alapjan ténynek fo-
gadjuk el, hogy a populacidédinamikanak csak egyetlen, fixpont attraktora van. Ekkor biztosak
lehetiink abban, hogy a modellben legfeljebb két stratégia élhet egyiitt strukturélisan stabil
moédon.?

A stratégiavaltozo skalajanak rogzitése utan modelliinknek két paramétere van: a foltok ko-
zOtti d kiilonbség és a p migracios rata. Ezek fiiggvényében fogjuk a generalista-specialista kér-
dést vizsgalni. Ertelemszertien megtehettiik volna, hogy nem a lokalis fitnesz szélességét, hanem
a foltok kozotti kiilonbséget rogzitjiik. A hasznalt reprezentaciéban a nagy d-nek megfelels eset
a valosagban megfelelhet annak, hogy adott folt-kiilonbség mellett a fajok tolerancia-tartomanya
besziikiil. A migracios ratakat pedig, mint azt latni fogjuk, a novekedési ratakhoz, illetve az
azok kozotti kiilonbségekhez kell viszonyitani.

6.3. A modell analizise

Szoljunk el@szor par szét arrol, hogyan fogunk dolgozni. Mint azt korabban részletesen meg-
beszéltiik, populaciok viselkedése lényegesen leegyszeriisodik akkor, ha a reguldld valtozokat —
jelen esetben a két foltban mérhetd Osszlétszamot — rogzitjliik. Ebben az esetben populéacidink
exponencialisan nének az M matrix (amibe a rogzitett Nf°t értékeket behelyettesitettiik) vezetd
sajatértéke altal megadott szaporodasi rataval.

Ezen a ponton az Olvasé talén a fejét csovalja: hogy is tekinthetnénk konstansnak a populé-
ciok Osszlétszamat a foltokban, ha ez azt implikalja, hogy populéacidink exponencialisan nének?
Az egyszerti valasz: képzeljiik el, hogy a két folt tdpanyagait (amelyeket a modellben expliciten
nem szerepeltettiink) folyamatosan visszapotoljuk gy, hogy szimuldljuk a rogzitett Nf°*-nek
megfelels 6kologiai szituaciot a foltokban. A bonyolultabb, elvi jellegii véalasz visszautal az 1.
fejezet ,kemosztat” szemléletére.

Arra, hogy ennek a gondolati gimnasztikdnak gyakorlati értelme van, talan a jelen modell
a legszemléletesebb példa. Az a ndvekedési rata, vagy fitnesz, amit a 6.3.1. pontban kiszamo-
lunk, attekinthets, és megérteti a modell 1ényegét. A kemosztat-kép nélkiil lenne egy bonyolult
nemlinearis modelliink, amelyenek viselkedését attekinthetetleniil komplikalt formulék irnak le.

Természetesen, végeredményben nem tudjuk meguszni a bonyolultsagot. Ki kell szdmitanunk
az egyensulyi egyedszamokat, kiilonben nem fogjuk tudni, hova rogzitsiik ket. S ez mar egyetlen
rezidens populaci6 esetén sem egyszeri feladat. Ekkor az egyensulyi feltételt az

M(N) N =0 (6.8)

alakba frhatjuk, hiszen most V; = Nf°'. Ez egy két masodfokii egyenletbél allo egyenletrendszer,
amely egy harmadfoku egyenletre redukalhato. Az utobbi méar analitikusan megoldhat6, de nem
tal gusztusosan, ezért szamitogépes algebrat (Mathematica™ csomag) hivunk segitségiil. A
kapott képleteket leirni nem fogjuk, ki sem férne, de segitségiikkel késziiltek a fejezet abrai. Két

2A tétel alkalmazasahoz érdemes meggondolni, hogy M egy nemnegativ elemd matrix és az egységmatrix
szamszorosa kiilonbségeként irhatoé.

3Megjegyezziik, hogy a korkoros érvelést elkeriilends azt kellene bizonyitani, hogy tetszélegesen sok stratégia
egylttes dinamikajanak is csak fixpont attraktora van.
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populéci6 egyiittélésének egyensulyat mar egy négy méasodfoku egyenletbdl allé rendszer irja le,
itt mar csak numerikus megoldést kereshetiink. De ezt is elvégzi szamunkra a Mathematica.

Sokat segit a modell szimmetridja is. Ha a rezidens stratégiak a centralis stratégidhoz képest
szimmetrikusan helyezkednek el, akkor a teljes denzitas azonos a két foltban: Nt = Ntot,
(Emlékeztetiink arra a feltevésre, hogy a populaciodinamikanak egyetlen, fixpont attraktora
van.) Ebben az esetben az Nf°*-ok trivialis modon jelennek meg (6.3)-ben és (6.7)-ben: mindkét
foltban ugyanannyival rontjak az Osszes stratégia novekedési ratajat. Ilyenkor az egyensulyi
denzitésok kiszamolasara nincs is sziikségiink.

Két kiilonbozd szimmetrikus szituacio is lehetséges. Az egyik esetben a centrélis stratégia az
egyediili rezidens. A szingularis centrélis stratégia adaptiv dinamikai stabilitasi tulajdonsagait
a 6.3.2. pontban fogjuk meghatarozni. A maésik lehetséges szimmetrikus elrendezés az, amikor
a két stratégia szimmetrikusan egyiittél. Ezt a lehet&séget a 6.3.3. pontban vizsgéljuk meg.

6.3.1. A globalis novekedési rata, azaz a fitnesz

Az y stratégidnak a két foltbol allo kornyezet egészében értett r (y, I) globalis novekedési ratajat
— azaz a fitneszét (Metz & mtsi., 1992) — a

det [M(y,I) —r1] =0 (6.9)

r-re vonatkozo sajatérték-egyenlet nagyobbik gyoke adja meg. Azaz:

r(y,I)= + 2 — p (6.10)

T1(y,I)+T2(y,I) rl(va)_TQ(y’I) ?
2 +\/{ 2

Koénnyen belathato, hogy az eredd ndvekedési rata a két lokalis névekedési rata kozé esik.
Egy egyensulyban 1év6 populécio esetében a globélis novekedési rata zérus. Ilyenkor egy forrés-
nyeld struktiraval allunk szemben: a lokalis névekedés pozitiv a kedvezébb foltban és negativ
a kedvez6tlenebben. Ez azt is jelenti, hogy a forras-populacié denzitasa alatta, mig a nyels
populacioé felette van a megfelels foltban érvényes egyensilyi denzitasnak.

Erdemes a sajatértéket kiszamolni két hataresetben:

_f max[ri(y), r2(y)] —p, hap < |ri(y) —ra2(y)|/2
r(y) = { [ri(y) +r2(y)]/2, ha p > |ri(y) — r2(y)|/2 (6.11)

(Az attekinthetGség érdekében itt az I argumentumot nem irtuk ki.)

A 1 = 0 esetben a foltok szeparaltak, s az M maétrix ennek megfelel§en reducibilissé valik.
Ebben az esetben egy stratégia novekedési rataja attol fligg, melyik foltban él a populacio.
Ilyenkor nincs értelme globalis névekedési ratarol vagy fitneszrsl beszélni. Sériil a dolgozat
alapfeltevése, az Okologiai és az evolucios idGskala szétvalasztasa, hiszen a térbeli relaxacié az
evoluciés idéskalan sem zajlik le. Ebben az esetben nincs mas lehetGség, mint a két foltot
kiilon-kiilon tekinteni.

Ha a migrécios rata kicsi, de nem nulla, akkor a populaci6 eljut a szaméra kedvez&bb foltba.
A vezet§ sajatértéket a két lokalis novekedési rata koziil a nagyobbik szabja meg, a meglév kis
migracié veszteségként jelenik meg. A masik hataresetben, amikor a migracios rata nagy, a két
folt hatasa kiatlagolodik.

A migracios ratat a novekedési ratak kilonbségéhez kell mérni. Ha a migracios rata sokkal
kisebb ennél a kiilénbségnél, akkor az a kevés egyed, amely atjut a rosszabb foltba, a sokkal
rosszabb koriilmények hatasara onnan gyorsan elttinik. Ha viszont a migracios rata nagy a no-
vekedési ratak kiilonbséghez képest, akkor a rosszabbik foltban — ahol tehat a lokalis névekedési
rata a globalis alatt marad — is szdmottevs ,,nyeld” populacio él.
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Jegyezziink itt meg valamit. A fitnesz a p migracios ratanak monoton csékkend fiiggvénye.
Ha p-t evolvalodo valtozonak tekintenénk, akkor arra a kovetkeztetésre jutnank, hogy az opti-
malis értéke zérus. Ez minden térben heterogén, de idében allandé modellben igy van, hiszen a
legjobb stratégia ottmaradni azon a helyen, amelyhez alkalmazkodtunk.* A migracié aszinkron
modon valtozé kornyezetben valik hasznossa. Ilyenkor értelme lehet az adott helyen elromlo
viszonyok eldl elvandorolni, és méshol szerencsét probalni. A jelen vizsgalatnak azonban ez nem
targya. Feltételezziik, hogy a modelliinkben nem reprezentélt 6kologiai kériilmények a migarcios
ratat valahogy beallitottak, s azt a jelen modellben régzitettnek tekintjiik.

Az adaptiv dinamikai vizsgalatokban kulcsszerepet jatszo egy-rezidenses invazios fitnesz nem
mas, mint az y stratégia novekedési rataja akkor, ha a regulalo valtozo az x stratégia egyensilya
altal meghatarozott I = I, értéket veszi fel:

sz(y) =1y, I). (6.12)
Ennek megfelelGen a lokalis fitnesz gradiens igy irhato:

_or(y, I,)

D(z) = 5 (6.13)

y=x

A szingularis x* = 0 centralis stratégiara természetesen D(0) = 0. Konvergencia stabilitasanak
feltétele:

dD(z) B 0r(y, I,+)

dx . Oy?

r=x

Py, I)
Oyol

N oI,
. ox

y=x

< 0. (6.14)

r=x* y=x*, I=I«

(Itt az (5.32) szamolast ismételtitk meg.) Masrészt az evolticios stabilitas egyszertien azt jelenti,
hogy a stratégia lokalis fitnesz maximum:
827“(:% Im* )
Oy?

<0. (6.15)

y=z*

A (6.14) és A (6.15) feltételek akkor volnanak ekvivalensek, ha az I, regulalé valtozo fiiggetlen
lenne az x rezidens stratégiatol.

6.3.2. A centralis stratégia tulajdonsagai

Koénnytd kiszamolni azt a mésodik derivaltat, amely megadja a centralis stratégia evolicios
stabilitasat: )
327"(1(/,2[1,*) :(d2_4)e*d /8 +l£e_d2/4.
dy y—* 4215 8w

Nagy p értékek mellett a masodik tag kicsi, igy a derivalt akkor és csak akkor negativ (azaz
a centralis stratégia akkor ESS), ha d < 2. A u kisebb értékei a derivaltat a pozitiv iranyba
mozditjak el. Amint azt a 6.2. abran lathatjuk, egyediil a kis d, nagy pu kombinéci6 teszi a
centralis stratégiat ESS-é.

Ha a migracios rata nagyon magas (a 6.2. abra fels§ sora), akkor r(y) csaknem egyenld
[r1(y) + r2(y)]/2-vel (v6. a (6.11) egyenlet kozelitlésével). Azaz, a foltok megkiilonboztethetet-
lenek és a stratégia az atlagos kornyezetet érzékeli. Ez azonban nem sziikségképpen jelenti azt,
hogy a centralis, kompromisszumos stratégia a legratermettebb. A novekedési ratanak globalis
maximuma van y = 0-nédl, ha d < 2. d > 2 esetén viszon két szimmetrikus maximum van,

(6.16)

4Kalle Parvinen &ltalanos eredménye.



6.3. A MODELL ANALIZISE

91

d=15 =06

d=3,0 1 =106

7

d=1,5 pn=0,05

~_ =

d=3,0 u=0,05

el N

N

S

I

6.2. abra. Invazios fitnesz a d és p paraméterek négy kombinacidja esetére, akkor, ha a centralis
stratégia a rezidens. A  kompromisszumos” centralis stratégia lokalis maximum, azaz ESS, ha
d elegendGen kicsi és p elegendGen nagy, azaz ha a foltok kozotti kiillonbség nem til nagy, a
migracié viszont jelentés. A tobbi esetben, tehat ha a migracios rata elegenden lecsokken
és/vagy a foltok kozotti kiilonbség megnd, a kompromisszumos stratégia lokalis minimumma
valik két — specialistabb — lokalis maximum kozott.

y = 0-nal egy minimum talalhatd. Masszoval, ha a két folt elegendGen hasonld, akkor a komp-
romisszumos stratégia evoluciosan stabil. E stabilitds azonban elvész a foltok kozotti kiilonbség
novekedtével. Ilyenkor két specialista stratégia létrejottét és egytittélését varjuk.

A helyzet gyokeresen kiilonbozs alacsony migréacios rata esetén (a 6.2. abra also sora). Ekkor
r(y) nagyjabol max [ri(y), r2(y)] — p-vel, és pedig [r1(y) + r2(y)]/2-vel egyenld, kivéve az y = 0
stratégia kozvetlen kornyékét, ahol az r1(y) és ro(y) gorbék metszik egymast (lasd ajra a (6.11)
kozelitést). Kovetkezésképpen, r(y) kettés maximummal rendelkezik és y = 0 minimum még kis
d esetén is. Az y stratégia abban a foltban igyekszik élni, amelyik a kedvezdbb szaméra — a
migracié veszteség.

A konvergencia stabilitas feltételét egy kicsit nehezebb felirni, hiszen tekintetbe kell venniink

a a‘zzgl. . %Iaj” tagot is. Viszonylag hosszt szamolas (lasd Fliggelék) vezet az
0? oI, 0? ON}et
Tl = 5N A = (6.17)
oyor|,_, Oz |, - OyON| ox
a2 —3d?%/8
= ¢ <0 (6.18)

8uvV2m 2p+ = e B

eredményre. E tag negativ elGjele biztositja, hogy a (6.15) feltétel implikalja a (6.14) feltételt, te-
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hat az evoltcios stabilitas erésebb tulajdonsag, mint a konvergencia stabilitas. (Hangsulyozzuk,
hogy ez az eredmény csak a konkrét modellre vonatkozik, a 5.3. abra esetei kozott talalhatunk
evoluciosan stabil, de konvergencia instabil szingularis pontot is.)

3
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6.3. abra. A centralis stratégia tulajdonsigai a paraméterek fliiggvényéban. E kompromisszumos
stratégia elvesziti evolicios stabilitasat és elagazasi pontta valik akir a migraciés rata csokkené-
sével, akar a foltok kozotti kiilonbség névekedtével. Tovabbi ugyanilyen irdnyu valtozas esetén
elvész a konvergencia stabilités is, és a centrélis stratégia evolucios repellorra valik. Nagyon nagy
migracios ratanil — ami az abra bal szélének felel meg — a kérnyezet homogénnek tekinthets.
Ekkor az evoliicios és a konvergencia stabilitas fogalma egybeesik.

A 6.3. abra feltiinteti azt a paraméter-tartomanyt, ahol a centralis stratégia mindkét érte-
lemben stabil. (A migracios rata reciprokat tiintettiik fel valtozoként annak érdekében, hogy
kihangsulyozzuk az alacsony migracios rata melletti viselkedést.)

6.3.3. A modell globalis viselkedése

Mi torténik, ha a centralis stratégia nem ESS, azaz ha r(x, Ip)-nak lokalis minimuma van az
x* = 0 stratégianal? Amennyiben x* konvergencia stabil, a monomorf populacié ide fejlédik,
majd elagazik. Innentdl a két 4g szimmetrikusan tavolodik a centralis stratégiatol. A tavolodas
soran a fitnesz-fiiggvény természetesen valtozni fog. Mivel azonban a két folt terhelése szim-
metrikus marad, a valtozas csak egy lényegtelen konstans megvaltozasat fogja jelenteni. Igy
a divergalo evolicio végpontjat az r(z, Io) fiiggvény szimmetrikusan elhelyezkedd x> illetve
x5'** maximumai adjak meg. Ez a két stratégia a kettévalt populacié dimorf ESS-e.

A 6.4. abra az 1 inverz migracios rata fiiggvényében, rogzitett d = 1,5 mellett, mutatja
be a modell viselkedését. A centralis stratégia ESS magas migréacios rata mellett, elagazasi
pont kozepes p-k mellett és taszitdé pont alacsony migracié mellett. A harom tartoményt két
bifurkécios pont valasztja el: az ESS bifurkacios pont i = 2,582-nél és a konvergencia bifurkécios
pont % = 4,226-nal. A vastag vonallal jeldlt dimorf agak az ESS bifurkiciés pontnal erednek.’

5Ez a modell szimmetridjanak kovetkezménye, nem-szimmetrikus modellben a dimorf 4gak nem csatlakozna-
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lokalis optimum az 1. foltban
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inverz migracios rata
6.4. abra. A modell viselkedése az i
szintes szaggatott vonal az x = +d/2 stratégia-értékeknél a lokalis optimumokat reprezentaljak
a két foltban. A szines vonalak a szingularis stratégiakat jelolik. A folytonos vonalak a mono-
morf szingularitasok, mig a pontozott vonal két dga a dimorf szingulérist alkotd két stratégiat
jeloli. A zold vonalak ESS-t jelolnek, a kékek elagazasi pontot, a pirosakak a repellorokat.

inverz migracios rata fiiggvényében (d = 1.5). A két viz-

Az abraval kapcsolatban figyeljiink a kdvetkez6re: mig a vastag vonal két adga egy dimorf
populéciot alkoto két stratégiat ir le, addig a vékony vonal két 4ga a monomorf populacié két
kiilénboz6 szingularis pontjanak felel meg!

A centralis stratégia konvergencia stabil és a konvergencia instabil (taszito) régiojat elva-
lasztd konvergencia bifurkacios pont egy kozonséges értelemben vett egyvaltozos dinamika, a
direkcionalis evoluci6 ,pitchfork” tipustu bifurkéacios pontja. A bifurkéacios pontbol, ahol a cent-
ralis stratégia elvesziti konvergencia stabilitasat, két 1j — konvergencia stabil szingularitdsokat
leiro — ag indul ki. A populacié a kezdsfteltételtd] fliggden fejlédik az egyikhez vagy a masikhoz.
A bifurkaciés pont kozelében ezek az agak evoliciosan instabilak, tehét elagazéasi pontok.

Jegyezziik meg, hogy amig a centralis stratégia stabilitasvesztését a (6.16) formula adja
meg, addig az innen kiinduld, és aszimmetrikus populécio-eloszlasnak megfelel6 szingularités-
agak szamoldsahoz mar szamitogépes algebrara van sziikség. Az a tény, hogy az utébbi moédon

nak a monomorf bifurkaciés ponthoz. Lasd példaul Geritz & mtsi. (1999).



94

. FEJEZET. GENERALISTA VAGY SPECIALISTA? ADAPTIV DINAMIKA KET FOLTBAN

-

stratégia

-

~

/
oké/is .

~

~
~

~

~

| pli,,,
Um
Q

folt kiilonbség

6.5. abra. A modell viselkedése a foltok kozotti d kiilonbség fiiggvényében (u = 0.1). A jelolések

megegyeznek az el6z6 dbran hasznaltakkal.

kapott adgak az el6bbi moédon meghatarozott pontba futnak be a szamolasok egy nemtrivialis
meger@sitését jelentik.

Az ESS bifurkacios pont az evoluciosan stabil és az evolicidsan instabil (d = 1.5 esetén:
1> 2.582) rezsimeket valasztja szét. (A centralis stratégia e pont mindkét oldalan konvergencia
stabil.) A pitchfork bifurkacioval valo latszolagos analogia ellenére ez a tipusu bifurkicio az
adaptiv dinamikai elmélet sajatja, hisz az evoltcios stabilitéis elvesztése a kettévdldssal szembeni
stabilitds megsziintét jelenti.

Van az abran két méasik ESS bifurkacios pont is. A konvergencia-bifurkacios pontbdl kiinduléd
konvergencia stabil d4gak egészen alacsony migraciés rata mellett (L > 10,97, az abra jobb széle)
evoluciosan stabilla valnak. Vegyiik észre, hogy azok a dimorf égaﬂ, amelyek az ESS bifurkacios
pontbdl erednek, ezeknél a kis migracios rataknal tovabbra is megvannak. Kévetkezésképpen, a
legalacsonyabb migracios ratak mellett egyszerre létezik monomorf és dimorf ESS is.

Osszefoglalva, a migracios ratak fiiggvényében négy lehetéség all eld:

1. Magas migracios rata mellett a helyzet nagyon egyszertd. Az erdsen migrald populécio
nem érzékeli a foltok kozotti kiillonbséget. A monomorf populacié a centralis stratégia-
hoz fejlédik, ahol az evolucios folyamat lezarul. Egy eredetileg dimorf populécio szintén
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monomorffa valik, és a centralis stratégiat fogja kdvetni.

2. Kissé alacsonyabb migracios rata mellett a monomorf populédcié a centrélis stratégiahoz
evolvalodik és itt elagazik. Ezutan a két ledny-populacié egy evoliciésan stabil koalicidba
fejlodik.

3. Még alacsonyabb migracios rata mellett a centralis stratégia mar nem attraktora a mono-
morf evoliciénak. A monomorf evoliacié valamelyik nem-centrélis eldgazasi pontba visz,
ahol elagazik. A leany-populaciok ezutan a dimorf ESS-be fejlédnek.

4. Extrém alacsony migracios rata mellett a nem-centralis monomorf szingularitas evolicio-
san stabilla valik, ezek tehat végallapotai az evolucionak. A dimorf ESS tovabbra is 1étezik,
de egy monomorf populéaciébol evolicios elagazas révén mér nem elérhetd.

Jegyezziik meg, hogy — mint azt a 6.3. abran megfigyelhetjiik — ezen lehetGségek kiiziil nem
mindegyik marad meg, ha d-t 2,0 f6lé noveljiik.

A 6.5. abran lényegében ugyanezt a torténetet lathatjuk, de most d fliggvényében a rogzitett
@ = 0,1 migracios rata mellett. Latjuk tehat, hogy a modell két paramétere nagyon hasonld
modon befolyasolja az evolicié kimenetelét.

6.4. Diszkusszi6: fajképzddési médok

A fajképzddeést szimpatrikusnak nevezzik, ha az Gj faj ugyanabban a habitatban él, mint az Gse,
allopatrikusnak, ha az 0j a régit6l térben jol elkiiloniilten jelenik meg, és parapatrikusnak, ha
kezdeti elterjedési teriiletiik egymashoz csatlakozik. Az utobbi kettét egyiittesen nevezhetjiik
foldrajzi speciacionak is.

Nyilvanvalé, hogy csak az allopatrikus eset elmélete alkothatdé meg az egyiittélési problé-
matika, azaz a gyakorisagfiiggés vizsgalata nélkiil. Mayr (1942) mara kanonikusnak tekintett
elmélete feltételezi, hogy a populacioé valamiért térben kettészakad, majd a két részpopulécié —
akar eltérs szelekcids nyomasok okan, akar neutralisan — kiilonbo6zé fejlédési utat jar be. Mire
djra talalkoznédnak, mar annyira kiilonboznek, hogy keresztez&désiik vagy eleve elképzelhetetlen,
vagy legalabbis nagyon erds szelekcio folyik ellene. (Lasd Gavrilets, 2004 a genetikai sodrodason
alapul6 verzi6 matematikai elméletéért.)

Az allopatrikus elmélettel a hattérben az adaptiv speciacioé gondolata abban a helyzetben ta-
lalja magat, hogy a dokumentéltan létez6 szimpatrikus eset magyarazataul szolgal. Ez azonban
nem jelenti azt, hogy hogy az adaptiv koncepcioé érvényét valoban a szimpatrikus esetre kellene
korlatoznunk.

Lattuk, hogy a niche-elkiiloniilést lehet&vé tévs 6kologia természetesen generdlhat elagazas-
iranyu szelekcids nyomést (v.0. Geritz & mtsi., 2004). Ha tudjuk hogy a niche-szegregécio
torténhet funkcio és habitat szerint (2.2. pont), akkor logikus feltételezni, hogy a fajszétvalas
is alapulhat akar egy adott habitaton beliil kiilénb6z6 eréforrasokra valod specializalodas révén
— tehat szimpatrikusan — , akar pedig kiilénb6z6 habitatokhoz valé alkalmazkodés révén — tehét
féldrajzi modon.

Modelliinkben a habitat-alapt niche-szegregaci6 altal generalt adaptiv dinamikat vizsgaltuk.
Lattuk, hogy akar a migracié csokkentése, akar a folt-kiilonbség novelése elvezethet oda, hogy
a generalista ESS elagazasi pontta véljon, és a generalistat két specialista egytlittélése szoritsa
ki. E két bifurkacios utat beazonosithatjuk a foldrajzi speciacié két modjaval. A migracio-
csOkkenés (6.4. abra) megfelel az allopatrikus esetnek: itt az a lényeg, hogy lecsokken az atjaras
a két habitat kozott. A foltok kozotti kiilonbség novekedése (6.5. &bra) viszont parapatrikus
fajképz&désre vezet: két egymaéssal kapcsolatban marad6 populéci6 jon létre.



96 6. FEJEZET. GENERALISTA VAGY SPECIALISTA? ADAPTIV DINAMIKA KET FOLTBAN

A Mizera & mtsi. (2003) kozleményben megvizsgaltuk az analog szituaciot a habitat-
szegregacio folytonos verziojaban. E modellben két kiilonb6zé folt helyett egy kornyezeti gra-
diens szerepel. Az eredmény nagyon hasonlé a jelen felyezetben leirtakhoz: akar a migracios
rata csokkenése, akir pedig a kornyezeti tolarancia besztikiilése (ami analog a diszkrét foltok
kozotti kiilonbség novekedésével) oda vezet, hogy az ESS elagazasi pontta valik. Megvan tehat
az allopatrikus és a parapatrikus dtmenet megfelelGje a folytonos térben is.

Amiben a két modell lényegesen kiilonbozik, az az, hogy mig a két foltos kornyezetben csak
két faj élhet meg, addig a folytonos habitat-niche tengely mentén tébb is. Ennek megfelelGen,
az utobbi esetben ismétldds evolicios elagazasokat is megfigyelhetiink. Mizera & mtsai. (els-
késziiletben) elemzi részletesebben a habitat niche-tengely menti Skologiai szegregaciot. Két
alapveté modunk van sok fajt Osszezsifolni a kornyezeti gradiens mentén. Az elsG esetben a
tolerancia-intervallumoknak kell sztikeknek lenniiik ahhoz, hogy sok niche elférjen (,fundamen-
talis niche pakolas”). A masodik esetben migracionak kell elegend@en kicsinek lenni ahhoz, hogy
a fundamentalis niche-ek atfedése ellénére is mindeniitt csak az ott kdzel optimalis valtozat ma-
radhasson fent (,realizalt niche pakolas”).6 (Jegyezziik meg, hogy az 5.3.6. pontban az evoltcios
elagazas mintapéldajaként bemutatott Lotka-Volterra modell is folytonos niche-térnek felel meg,
igy abban is lehetséges ismételt elagazas; ezt a 111. oldalon, a 7.6. abra alsé részén mutatjuk
be.)

De mindezek (a kétfoltos modell csaktugy mint a gradienses) még az aszexuélis elmélet szintje.
Megbeszéltiik (3.3.3. pont), hogy az adaptiv dinamikai elagazas léte csak a lehetGségét teremti
meg a szexudlis speciacionak. Azt, hogy a reproduktiv izolacié létrejon-e kiilon kell tanulmé-
nyozni. Doebeli & Dieckmann (2003) a szimpatrikus esetre vonatkozo korabbi vizsgalatukat
(Dieckmann & Doebeli, 1999) megismételték kornyezeti gradiens esetére is, megnyugtato ered-
ménnyel. Eleve valoszintsithet6 természetesen, hogy ha az adaptiv fajképz6dés miikédik a
legnehezebbnek tekintett szimpatrikus esetben, akkor foldrajzi valtozatéval sem lehet gond: a
térbeli szétvalas megkonnyiti a genetikai elkiiloniilést. Masrészt viszont ez nem ilyen egyszeri:
le is csokkenti a hibridizécio ellen foly6 szelekciot. Sok munka van még hatra ezen a teriileten.

Oszintén kell szolni arrol, hogy az adaptiv fajképzédés egyenlére egy elfogadottnak nem
tekinthetG javaslat. Sokan elméletileg is vitatjak (lasd pl. Gavrilets, 2005), mikozben azért
gytilnek tények az empirikus alatamasztashoz is (lasd Schluter, 2001; Dieckmann & mtsi, 2004).
De a kérdést meg is fordithajuk: Van bizonyiték a nem-adaptiv specidcio létére? Az iker-fajokhoz
vezetd kriptikus speciacio esetét leszamitva, ilyenrdl nem tudok.

6.5. Fiiggelék

Az egyetlen stratégiara vonatkozé egyensulyi feltételek a kovetkezdk:”

[Rl(fL’) —Ole]Nl +/1,[N2 —Nﬂ =0 (6.19
[RQ(.’E) - CVNQ]NQ + /l[Nl - NQ} = 0, (620)
ahol R;(z) = \/#276_(’”_’“)2/ 2. A 0 centralis stratégia egyensulyi denzitsai a kovetkezdek:
Ry (0
N1(0) = N2 (0) = N = 105 ) (6.21)

6Czaran Tamasnak kdszondm ezt a megkiilonboztetést.
7A fiiggelékben talalhat6 levezetés Czibula Istvantol szarmazik.
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(Itt kihasznaltuk, hogy R;(0) = R2(0).) Implicit differencialassal kapjuk, hogy

dx 2=0 Rl (O) + Q,u '
dN;| AN 6.23)
dr |,_o de |,_,’ ’

A (6.18) relacio levezetése innen mar kézenfekve.
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7. fejezet

Parabolikus replikatorok adaptiv
dinamikaja

Osszefoglalé.  Mesterséges replikdtorok oldatokban vald populdciondvekedése gyakran para-
bolikus — azaz szub-exponencidlis — a szdldk pdrképzddésébdl adodo ongdtlds miatt. Mivel ily
mddon a ritka szekvencia eldnyben van, a kilonbozd replikdtorok egyiittélhetnek. Fwvoliciojuk a
wparabolikus kvdzifaj” képpel irhato le: a mindenkori legratermettebb szekvencia drnyékdaban ott
élnek a ndla nem sokkal gyengébb vdltozatok is, €s ez az eloszlds egyiitt fejlodik. A szokdsostol
kiilonbozd viselkedés lényegesen mulik azon, hogy a lehetséges szekvencidk nem alkotnak folytonos
sokasdgot, nem infinitezimdlisan kis lépésekben fejlddnek. Ha megengedjik a viszonylag hasonld
szekvencidk kézotti pdarképzddést, és az evolicids lépést kicsire vdlasztjuk a még pdrképzddést le-
hetdvé tévd kildonbséghez képest, akkor eljutunk a folytonos hatdresethez. FElddll a kilénbséggel
csokkend kompeticio képe: a korldtozott hasonlésdg dkologiai elve egyfeldl, és az adaptiv dina-
mika idénként eldgazd evolicids képe mdsfeldl. Ezzel megmutattuk, hogy a parabolikussdg nem
akaddlya a prebioldgiai replikdtorok darwini evolicidjanak.

7.1. Bevezetés: a parabolikus replikatorok

itt bemutatott vizsgalatnak hdrom szempontbél van modszertani jelentGsége:

e Demonstréaljuk az adaptiv dinamika alkalmazasat egy olyan esetben, amelyben az aszexu-
alis reprodukci6 valosag, és nem egyszertsits felteveés.

e Bemutatjuk az exponencialis névekedést viszonyitasi pontnak tekinté szemlélet alkalmaz-
hatosagat egy olyan teriileten, ahol a nem-exponencialis viselkedés nem egyszerten ,regu-
lacioként” van jelen, hanem a folyamat lényegéhez latszik tartozni.

e A szekvencia-térbeli egyiittélés és verseny vizsgalataval izelitét kapunk abbél, hogyan ve-
szitik érvényiiket a dolgozatban bemutatott gondolatok akkor, ha az infinitezimalisan kis
evolucids 1épések helyett diszkréteket vizsgélunk.

E fejezet Meszéna & Szathmary (2001) atdolgozasa.
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Az élet eredetének kérdése az tudomany egyik legfontosabb nyitott problémaja.! Az élethez
vezetS legaldbb viszonylag folytonos ut keresésének egyik iranya a prebiotikus replikatorok, az
esetleges ,DNS-szert”, 6nreprodukald szekvenciaju makromolekulak lehet&ségének vizsgélata.
Nem targyunk itt e csapasirany probléméinak, edigi sikereinek vagy kudarcainak, tovabbi pers-
pektivainak értékelése — csak a modellek matematikai szertezetére forditjuk figyelmiinket.

Ha léteznek onreprodukéalé makromolekuldk, és azok exponencidlisan szaporodnak, akkor
nyilvan evolvalodnak is. A maésolas biztosan nem lesz hibamentes, és a nagyobb replikacios
rataju molekula ki fogja szoritani versenytarsait. De hamar kétség meriilt fel az irdnt, hogy
valoban exponenciélis-e a névekedés. Ha nem, akkor vajon mik az evolicios konzekvencidk?

Manfred Eigen ,hiperciklus” elméletén (Eigen, 1977, 1979) beliil meriilt fel az a kérdés,
hogy ha a replikatorok valamilyen médon elGsegitik egymés masoldédasat, akkor a koncentracio
novekedésével populacié szaporodasa egyre gyorsul. Az aldbbiakban az ellenkezs problémét
tanulmanyozzuk, azt tudniilik, hogy a szekvencia mar létez6 kopiai akadalyozhatjak egymas
szaporodasét.

Altalanossagban feltehetjiik, hogy a szekvenciak populaciodinamikéja az

dN;

dt

alakba frhato, ahol N; az i-edik molekula koncentracioja. A kemosztat-paradigmanak (1. feje-

zet) megfelelGen ezt kiegészithetjiik egy allandéd dsszkoncentraciot beallito higitasi taggal, amit
Eigen nyomén ,szelekcios kényszernek” is neveziink:

dN;

dt

= kNP (7.1)

= kNP — N; Yy k;N?. (7.2)
J

A malthusi-darwini exponenciélis névekedés p = 1-nek felel meg, a hiperciklusra p > 1.

E fejezetben a szub-exponencialis novekedés, vagyis a p < 1 eset (Szathmary & Gladkih,
1989) és kiilonosen a ,parabolikus” eset, amikor p = 1/2 (Von Kiedrowski, 1993) érdekel min-
ket. Von Kiedrowski (1986) figyelt meg eldsszor ilyen viselkedést nem-enzimatikusan replikalodo
oligonukleotid analégokon. Késébb szamos kiilonbozd replikatort sikeriilt szintetizalni és meg-
vizsgalni (lasd Von Kiedrowski, 1999). A parabolikus névekedés radikalis konzekvencidkkal jar:
,survival of the fittest” helyett ,survival of everybody” (Szathméary & Gladkih, 1989; Szathmary,
1991).

A parabolikus viselkedésnek az az oka, hogy a templat molekula és masolata konnyen —
igaz, reverzibilisen — Osszeparosodik. Egy ilyen par képtelen reprodukciéora mindaddig, amig
szét nem valik (Von Kiedrowski, 1986). A parképzdédés (kémiai terminologiaval: a ,termék
gatlas”) természetesen erdsodik a koncentracio novelésével, a populacié novekedése tehat egyre
lassul. Mivel a ritka szekvencidk igy elényt élveznek, szabalyozottan egyiittélhetnek (Varga &
Szathméary, 1997). A téméanak szamottevs irodalma van (lasd példaul Szathmary & Gladkih,
1989; Lifson & Lifson, 1999; Von Kiedrowski & Szathméary, 2000; Czaran & Szathméary, 2000).

Itt csak a dolgozat témajaba vago kérdés érdekel benniinket. Ha nincs verseny, ha mindenki
egylttélhet, akkor ez nem prebiologia, hanem evolucios zsdkutca! Valoban igy lenne? Ilyen
egyszertien ki lehetne keriilni a természetes szelekcié érvényesiilését? Vizsgalataink részben
atfednek Scheuring & Szathmary (2001) elemzésével.

Az 1. fejezetbdl tudjuk, hogy mindenfajta névekedés tekintheté — tautologikusan — pillant-
szertien exponencialisnak is. Tetsz6leges populécidédinamika felirhato a

% = r(I)N, (7.3)

LA masik két, 6sszehasonlithato kulttralis jelentéséggel birdé tudomanyos kérdés a legalapvetsbb fizikai torveé-
nyek, illetve a F6ldon kiviili civilizaciok létének kérdése.
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alakba, ahol a I regulalo valtozo szintén fiigg valahogy a populaciémérettsl. Ezzel a formaliz-
mussal két valtozat versenyét névekedési rataik kiilonbsége donti el (v.6. (4.5) a 41. oldalon):

aM
dt N

Ny

= (ri(L) —ra(1)) E (7.4)

A parabolikus novekedést nyilvan egy 7P* = a/v/N tipust denzitasfiiggés allitja be. A ko-
vetkez megkiilonboztetésnek alapvetd jelentésége van. Ha versengd parabolikus replikatorok a
sajdt létszamukra érzékenyek (azaz ri™ = a/\/N;, ahol i = 1,2 indexeli az egyes replikator-
tipusokat), akkor a mindenkori ritka tipus a ritkasidga révén potlolagos el6nyere tesz szert a
gyakori tipussal szemben. Ezzel szemben, ha mindkét replikator a egyiittes 1étszamra érzékeny
(azaz, ha r’™ = a;/v/N1 + Na), akkor r1 /ro = a1/ és aritkasag nem vezet relativ elényre. Ez
utébbi esetben a termék-gatlas ugyanigy érvényesiil mindkét populacioban. Noha az exponen-
cidlis novekedési ratdk valtoznak, aranyuk allandd marad: a ratermettebb kiszoritja a kevésbé
ratermettet.

Az elsé esetben a két létszam kiilon-kiilon egy-egy regulalo faktor, mig az utobbi esetben csak
az Osszegiik az. S tudjuk (3.2.1. és 4.2.3. pontok): egyetlen regulalé tényez6 gyakorisagfliggetlen
szelekciot, kompetitiv kizarast jelent.

Elésszor a parabolikus replikdtorok dkologiajat vizsgaljuk (7.2. pont), majd az evolaviojukat
(7.3. pont). A 7.3.1. pontban bevezetjiik a ,parabolikus kvézifaj” fogalméat, amely az evolicio
részlegesen ,nem-darwini” aspektusat mint a variansok egyiitt evolvalodo felhGjét jeleniti meg.
A 7.3.2. pont a jelentds kereszt-hibridizacioval rendelkez6 parabolikus replikatorokat vizsgalja
— ami Ujra elvezet benniinket a darwini evolicié megszokott képéhez.

7.2. Parabolikus replikdtorok versengése

Megvizsgaljuk parabolikus replikatorok kiilonb6z6 szekvencidinak egyiittélését. Latni fogjuk,
hogy viselkedésiik 1ényegesen fiigg attol, milyen mértékben képes két kiilénb6z6 szekvenciaju
szal egy hibrid part létrehozni. A 7.2.1. pont a hibridizacié nélkiili esetet vizsgalja, mig a 7.2.2.
pont a hibridizaciét megengedd esetet vizsgalja.

7.2.1. Replikatorok hibridizaci6é nélkiil

(i=1,...,n, ahol n a kiilonboz6 szekvencidk szama). Legyen tovabba d; illetve J; a egyes
illetve kett6s szal bomlasi ratdja. Monomerek jelenlétében az i tipust egyes szal k; R rataval
kettss szalla alakul, ahol R a monomerek koncentracidja és k; replikacios rata. A monomerek
folyamatosan keletkeznek p rataval és a replikacio sorén felhasznalodnak. Két egyes szal spon-
tan modon péart alkothat a rataval, mig egy ketts szal b rataval kettébomolhat két egyesre. E
folyamatokat az alabbi differencialegyenletek foglaljak ossze (lasd von Kiedrowski & Szathméry,
2000; Scheuring & Szathmary, 2001):

dR -
E =0— R;k/‘ZAZ (75)
A

dt
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Megjegyezziik, hogy a modell dtértelmezhets komplemens parképzés esetére is. Ekkor a teljes
populécio 2n szamu kiilénbozd szekvenciajat két n elemszami csoportra osztjuk gy, hogy az
els6 csoport i*"-edik molekulaja a 2. csoport i*P-edik molekulajanak komplementere.

Célszert bevezetniink az i-edik szekvencia

M; = A; +2B; (7.8)
Osszkoncentraciojat, amely kielégiti az
dM;

egyenletet. Tanulsagos megvizsgélni a ,,gyors parképzés”’ hataresetét, amikor a parképzés és a
disszociéacio gyors a replikicidhoz és a bomlashoz képest. Ekkor a gyors folyamatok egyenstlyban
vannak, azaz

bB; = aA?. (7.10)

Egy tipikus kisérleti szituacidban egyrészt érvényes a gyors parképzési kozelités, masrészt
a koncentraci6 magas. Ekkor M; ~ 2B; és A; ~ Mil/z. d = 0 és konstans R esetén a (7.9)
dinamika az (7.1) alakot 6lti a p = 1/2 értékkel, ami megmagyarazza a ,parabolikus” elnevezést.

Legyen n = 2 és vizsgaljuk a kolesonos invazioképességiiket (vo. 5.3. fejezet). A gyors
parképzést most nem tételezziik fel. Ha csak az elsd szekvencia van jelen, az egyensilyi egyenlet
a kovetkezs:

Al(k‘lR—dl) —26131 =0. (7.11)
Innen a monomer-koncentraciora az
1 B¢
Ry = — |di + 26—+ 7.12
S e

egyensulyi feltétel adodik. (Itt AS és BY jeloli Ay és B; egyenstlyi értékeit jeloli.) A masodik
szekvencia ritka novekedési rataja ezzel a hattérrel:
dM.
72 == ag(k‘gRl — d2>7 (713)
t
mivel ha a masodik replikator ritka, akkor Bs elhanyagolhato As-hoz képest. A masodik szek-
vencia akkor és csak akkor novekszik a (7.12) egyenstilyi monomer-koncentracio mellett, ha

d
R > 2, (7.14)
ko
azaz amikor p
ky > K30 = kg (7.15)
dy + 2517%
Amennyiben d; = dy = d # 0 és §; = 62 = 9, az invazios kritérium igy is irhato:
: 1
ko > ky't =k ———— (7.16)
? 14285

(7.1. 4bra). Figyeljiik meg, hogy k'™ < k1, az egyenlség csak § = 0 esetén all fent.

Ha a ritka szekvencia replikacids rataja magasabb a rezidensénél, akkor biztosan novekszik.
Ha 6 = 0 akkor k3" = k; valamint, szimmetrikusan, k™ = k. Ez az az eset, amikor a darwini
vilagkép zavartalanul érvényesiil: a nagyobb replikacios rataval rendelkezé szekvencia kiszoritja



7.2. PARABOLIKUS REPLIKATOROK VERSENGESE 103

mutans mutans

nem terjed i terjed

| | mutans

[ | > replikacids

) rita
;—Y_—j rezidens

W replikacids
arnyék régid: rita
hatranyos mutans

min

7.1. abra. Az invazios tartomany. A k; rezidens stratégiaval szemben barmilyen £5*™-nél na-
gyobb stratégia elterjed. A két stratégia-érték kozott egy ,arnyék” régio helyezkedik el: az ide
es6 stratégidk annak ellenére terjedhetnek, hogy hatranyosak.

az alacsonyabb novekedési ratajiat. Kiilonboz6 szekvencidk struktiralisan stabil egyiittélése nem
lehetséges. Masrész viszont d > 0 esetén k5" < ki, azaz még a rezidensénél kisebb névekedési
rataval bir6 ritka szekvencia is néni tud, ha a hatranya nem tal nagy. k5" < ko < k; esetén a kq
és ko replikacios rataval bird szekvenciak kolcsondsen megtamadhatjak egymast, egytittélhetnek
tehat.?
Konkrétabban, a ki replikacios rataval jellemzett rezidens szekvencia mogott van egy
. 5B .
W =k — kyin = 2— —Ljpin 7.17
1 2 d A? 2 ( )
szélességl ,arnyék” régio, amelyben barmely ritka szekvencia névekedhet. Az arnyék szélessége
kicsi ha § < d és/vagy ha Bf < AS. A gyors parképzési hataresetben
)

w =22

=22 ASkyin, (7.18)

Azaz alacsony koncentracional, amikor a parképzés gyenge, az arnyék keskeny.

Arra jutottunk tehat, hogy a gyakori tipusnak a ritkdhoz viszonyitott hatranya a kettds szal
bomlésabol szarmazik. Az drnyék-régio eltiinik, ha a kettds szal ritka, vagy nem bomlik. Ennek
megértéséhez hasznunkra van az (élethosszi) szaporodasi siker fogalma, amit a 25. oldalon
irottak nyoméan az egyes szal teljes élettartama alatti Osszes utddai szamaként definialhatunk.
A populacié né/csokken, vagy egyensilyban van, ha a szaporodasi siker nagyobb/kisebb mint
1, vagy egyenls azzal. Alacsony koncentracionél, amikor az Gsszes szal kiilénallo, a szaporodasi
siker k/d, hiszen 1/d egy szal varhato élettartama. Magasabb koncentracional a szal élettartama
egy részét inaktiv, parosult formaban tolti. Ha § = 0, akkor a szal ez id6 alatt védett a

2FEz a kovetkeztetés megegyezik Scheuring & Szathmary (2001) eredményével.
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bomlastol, s igy 1/d marad az a varhaté idg, amit a szal parosulatlanul tolt. Kovetkezésképp, a
parképzdédeés késlelteti ugyan a szal reprodukciojat, de nem befolyasolja szaporodasi sikerét. A
névekvs koncentracio lelassitja a névekedést, de nem allithatja azt le. § > 0 esetén azonban a
helyzet megvaltozik. Mivel most a parosodott allapotban is lehetséges a bomlas, a parosulatlanul
toltott id6 lecsokken. A magasabb koncentracié ilyenkor csokkenti a szaporodasi sikert. Amikor
az 1-re csokken, a populacionovekedés megall. Ekkor egy masik, nem hibridizalé, szekvencia
képes novekedni akkor is, ha alacsonyabb a reprodukcits rataja, feltéve, ha ezt az alacsonyabb

Megjegyezziik, hogy ez a gondolatmenet nem alkalmazhat6, ha mind az egyes, mind pedig
a kettds szal halhatatlan. Ilyenkor ugyanis a szaporodési sikernek nincs értelme. Vegyiik észre
azonban, hogy (7.2) higitasi tagja tekinthetd ugy, mintha egyenlé bomlasi ratédkat vezettiink
volna be 1gy az egyes, mint a kettds szal vonatkozasaban.

7.2.2. Hibridizalé replikatorok

Engedjiink most meg parképzddést kiillonbozs, de azért hasonld, szekvencidk kozott. A jelolés
kényelme érdekében kiilonboztessiik meg az (ij) és a (ji) tipusa szalakat amennyiben i # j.
Onkényes valasztasként osszuk meg egyenlen e két csoport kozott az i és a j szalakat tartalmazo
péarokat. Jelolje B;; a (ij) parok koncentraciojat. Definicioé szerint B;; = Bj;. Legyen a;;, b;; és
d;; rendre a megfelel§ par parképzési, a szétvalasi és a bomlasi ratdja — amelyek természetesen
szimmetrikusak az indexek felcserélésére.

A dinamikai egyenletek:

dR -
— =0 — kiA“ 1
il R; (7.19)
dA;
dt = Z [b”BU + bjiBji - (aij + aji) AZA]] - Az (]fZR + dl) s (720)
J
és
dB;;
dt = aijAl'Aj — bijBij -+ lwklAlR — 6ijBija (721)
ahol
1 fori=j
lj = =g (7.22)
0 foriz#j

(1;; helyett a d;; ,Kronecker delta” a szokasos jel6lés, a 5. fejezet Dirac-deltajahoz is hasonléan.
Ettol azért tériink el, hogy a d;; jeldlést a téma irodalméanak megfelelgen fenttarthassuk a bomlasi
ratanak.)
Az
J

teljes koncentraci6 viselkedését a

dM,;
o= Ai (kiR — d;) — > (6iBij + 6;iBji) (7.24)

J

dinamikai egyenlet irja le. A gyors parképzési hataresetben

Bij = %AZAJ-, (7.25)
ij
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S innen

Qi Qs
Mi:Ai+Z(Bij+Bji):Ai 1+Z(”+ﬂ> Ajl . (7.26)
j 7 \bi b
Ismételjik meg az invazio-analizist erre az esetre is! Az dnmagaban 1év§ els6 szekvencia
akkor van egyensilyban, ha a monomerek koncentracioja

1 BY
9 11 . 2
Rl = 7]’;1 <d1 + 611 ? ) (7 7)

(Itt kihasznaltuk, hogy nincs jelen méasik szekvencia, amellyel parképzés lenne lehetséges.) Ekkor
a masodik szekvencia névekedési rataja:
dMs ko

Be
o A (dl + 261 A{j) — dy Ay — 813B12 — 621 Ba1. (7.28)
1

A (2,2) parok gyakorisagat a masodik szekvencia ritkasdga miatt elhanyagoltuk. d; = do =d # 0
és 011 = 010 = 021 = 0 esetén az invazio feltétele:

0 Bia+Ba
143745,

ko > kPN = ky 2 (7.29)
s By
1425 A
Random parképzés esetén a12 = a11 és bi; = bio, tehat a parképzési egyensily igy alakul:
B B B
12 D21 bn (7.30)

Ay Ay Ay
A (7.29) egyenlet szerint, véletlen parosodas esetén, k™ = k;. A magasabb k kiszoritja az
alacsonyabbat.

Tételezziil most fel, hogy kiilonb6z6 szekvenciak nehezebben alkotnak part, mint az azonosak.
Specifikusan, feltessziik, hogy a heteroduplexek szétvélasi rataja nagyobb: by > by;. Mivel a
parképzési ratat a parképzési entropia, és nem a kotési energia dominalja, nem tételeziink fel
hasonl6 kiilonbséget a parképzési ratakban (a12 = a11). Ekkor

Bz Bn
n < 1, (7.31)
és kovetkezésképp kPm < k.

Ez az eredmény a Lotka-Volterra kompeticios modell viselkedésére emlékeztet: cstkkend
termék-géatlas — csakigy, mint a csokkend kompeticié a Lotka-Volterra esetben — elGsegiti a
kiilonbo6zd valtozatok egyiittélését. Az analdgia kvantitativva valik amikor a koncentraciok olyan
alacsonyak, hogy a duplexek ritkak és igy M; ~ A;. Ekkor a (7.24) egyenlet Lotka-Volterra

forméba irhato:

dA; > i A
=r, |1—- =", ) A 7.32
o (1- = (7.32)
ahol az eltartoképesség
K, =kR—d;, (7.33)
a kezdeti novekedési rata
) =A; (kR —d;), (7.34)
mig a kompeticiés egyiitthatod
1 5’L 7,(S K3
I (7.35)
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Megjegyezziik, hogy tgy r{ mint K; fiigg az R monomer-koncentraciotol. Ez azt jelenti, hogy
— szigordan véve — a Lotka-Volterra dinamika feltételezi, hogy a monemer-koncentraciot allan-
donak tartjuk. Ezzel egyiitt, a Lotka-Volterra modell jol jellemzi a termék-gatlas altal lehetGvé
tett egyiittélést.

7.3. Parabolikus replikidtorok evolicidja

Hogy befolyésolja a parabolikus egyiittélés a kis lépéses evolicié menetét? A probléma tanul-
ményozasa érdekében trivializaljuk a genotipus és a fenotipus kapcsolatat. Feltételezziik, hogy
a fenotipus egy dimenzios és hasonl6 szekvencidknak a fenotipusa is hasonl6.? Kévetkezésképp
feltételezziik, hogy a fenotipus-kiilonbség névekedtével cstkken a széalak kozotti hibridizacio le-
hetésége. A fenotipus-tengelyen egymastol egyenletes Az tavolsagra 1évs pontok reprezentaljak
az egyes genotipusokat. Egy fenotipus mutacidja a két szomszédos fenotipus egyikét ereményezi
(7.2. abra).

szekvenciak

mutaciok

. / \
{ { T T { \

AX AX AX AX AX AX X (fenotipus

7.2. abra. A replikatorok fenotipusanak tere. Az egyes szekvenciak altal reprezentalt fenotipu-
sok egyenletes Az kozokkel helyezkednek el a fenotipus-tengelyen. Feltessziik, hogy a hasonlo
szekvenciaknak a fenotipusa is hasonlo, s igy egy mutécioé a szomszédos fenotipusba visz.

Az evolicios szimulaciot a kovetkezSképpen végezziik (Metz & mtsi. 1996a, Geritz & mtsi.,
1997, 1998). A (7.5)-(7.7) vagy a (7.19)-(7.21) egyenletrendszerek integralasaval kovetjiik a ver-
sengd populaciok dinamikajat. Ha egy faj 1étszama egy megadott kiiszob ala csdkken, akkor a
szimuléaciobol eltavolitjuk. Véletlen id6pontokban muténs fenotipusokat vezetiink be alacsony
létszammal. (A mutéacios ratat egyedenkénti rataként definialjuk.) A mutans fenotipust vé-
letlenszertien valasztjuk ki 6sének két szomszédja koziil. Megjegyezziik, hogy az itt bemutatott
szimulaciok a mutans-populacio kezdeti sztochaszticitasat (5.3.1. pont) figyelmen kiviil hagyjak.
Egydimenzios adaptiv dinamikarél 1évén szé, ez kizardlag az evolicio sebességét érinti, a kapott
képet nem befolyasolja.

A 3. és az 5. fejezetben hangsilyoztuk a kis evoltcios lépések feltételezésének jelentGségét.
Az evolucios lépésnek természetesen a modell fenotipus (stratégia) valtozojanak jellemzs skala-
jadhoz képest kell kicsinek lennie. Esetiinkben ez azt jelentené, hogy a szomszédos fenotipusok
kozotti Ax tavolsagnak kell sokkal kisebbnek lennie, mint az a ,felismerési tavolsiag’, amelyen
beliil két szal part képezhet. Ez a feltevés nyilvanvaléan nem teljesiil akkor, ha csak az identikus
szalak alkothatnak part. Koévetkezésképpen, két teljesen kiilonb6z6 esetet kell megvizsgalnunk.

3A folytonos hataresetben a fenotipus fog megfelelni az adptiv dinamikaban stratégiaként szamontartott
evolucios valtozonak.
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A 7.3.1. pont foglalkozik a hibridizacio nélkiili esettel, a 7.3.2. pont pedig azzal, amikor a
felismerési tavolsag nagyobb Az-nél.

7.3.1. A parabolikus kvazifaj

Kezdjik a vizsgilatot a 7.2.1. pontban bemutatott hibridizdco-mentes esettel, vagyis a
(7.5)-(7.7) dinamikaval.

Els6 probalkozasként azonositsuk a fenotipust a k replikacios rataval. A 7.3.a. abra a 6 = d
esetben abrazolja az evolacié menetét. Egy rovid tranziens utén a stratégidknak egy viszonylag
allando alaku eloszlasa mozog a névekvs reprodukeios rata iranyaba. A maximalis k-nak (jeloljik
k™ma*_al) megfelels faj ,arnyékaban” megtalaljuk a kisebb reprudukcios rataju, de azért egytttéls
fajok altal alkotott ,farkat”. Erthetéen, az arnyék-fajok denzitasa a k-jukkal egyiitt csokken:
éppen a kisebb denzitas kompenzélja a kisebb reprodukcios rata hatranyat. Ha egy k™®*-nél
nagyobb reprodukcios rataju 4j muténs (azaz egy olyan, amelynek a k-ja k™2* + Ak) érkezik,
akkor az elterjed, és az egész populacio Ak-val odébb csuszik a névekvs reprodukcios rata
irdnyaba.

=102 +=3.10% =102 =3.10¢
A
=103 =5.10¢ =102 =5.10%
‘ K
=5.10° =7.10% =510 t=7.10
N -
=10% t=1.2.10° t=10? t=1.2.1p°
A > |l
a b

7.3. dbra. (a) A parabolikus kvazifaj direkcionalis evoluci6ja, § = d = 0.01. (b) A nem para-
bolikus eset, amikor § = 0. Vizszintes tengely: k € [0,0.1], figg6leges tengely: M € [0, 5] teljes
denzitas. A tobbi paraméter: o = 0.1, a = b = 0.03, Ak = 0.02, mutacios rata: 0.01, kihalasi
kiiszob: 0.009. A kiindul6 replikacios rata 0.02.

A fenotipusoknak ezt az evolvalodo eloszlasat ,parabolikus kvazifajnak” fogjuk nevezni. A
Jkvazifa]” terminust Eigen & Schuster (1977, 1979) vezette be annak leirasara, hogy a legnagyobb
létszamu szekvenciat a mutansok egy felhdje veszi koriil. (A fogalom folytonos megfelelGjét lasd
a 73. oldalon.) A mi esetiinkben a mutécié-szelekcié egyensuly helyett a parabolikus egytittélés
az, amely az eloszlast kialakitja.

Ugyanennek a rendszernek az evoliciojat lathatjuk a 7.3.b. abran, de most a kett&s szal
bomléasi allandoja zérus. A parabolikus kvazifaj jellegzetes alakja helyett a klasszikus, eigeni
kvézifaj mutans-felhgjét figyelhetjiik meg.

Annak érdekében, hogy a parabolikus kvazifaj alakjat analitikusan is meghatarozhassuk,
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tételezziik fel, hogy az evolucié6 mutacio-limitalt! Azaz, legyenek a mutacios események olyan
ritkdk, hogy egy 1j mutéans érkezéséig a kordbban érkezettek mar egyensilyba jutnak. Feltéte-
lezziik tovabba, hogy a parképzés gyors.

Jelolje k™2 a mindenkori legjobb szekvencia replikicios ratajat. Az el6zé pont elemzése
szerint a k € (kmin7kmax) replikacios rataju szekvencidk egyiittélhetnek a legjobbal. A k™in
miniméalisan sziikséges reprodukcios ratat a kovetkezd relacio definialja:

Jemax _ kmin B éBmax 7 @Amax
Jemin T T d Amax  dp ’
ahol A™#* illetve B™#* jeloli a egyes illetve a kettds szal egyensilyi koncentraciojat.

Az egyiittéls szekvencidkra (amelyeket az i indexel kiilonboztetiink meg) fent kell 4llnia a
kovetkez6 egyensilyi egyenletnek:

(7.36)

_ !

Rk;i

{d+%§j. (7.37)

Atrendezve és felhasznalva a (7.10) gyors parképzési egyenstlyi feltételt kapjuk, hogy

b
A; = — (Rk; — d). .
= 5z (Rk; — d) (7.38)
Azaz, az egyes szalak koncentracidja linearisan valtozik a reprodukcits rataval. A megfelels M;

értékek a (7.8) és a (7.10) egyenletekbdl szarmaztathatoak:
2a
M:7£+&. (7.39)

A kvazifaj ezen kvadratikus denzitas-eloszlasat mutatja a 7.3. abra.

Fontos megjegyezni, hogy a parabolikus kvazifaj szélessége nullahoz tart a Ak — 0 folytonos
limeszban. Ha a kvézifaj szélessége allandé maradna, akkor a csokkens Ak az egyiittéls fajok
szamanak novekedését, kovetkezésképpen az egyetlen fajra es§ denzités csokkenését okozné. De
(7.36) miatt k™8 — k™0 g legjobb faj denzitasaval ardnyos, tehat csokkennie kell. (A részletes
szamolast lasd a Fiiggelékben.)

A kovetkezs pont vizsgalatait elkészitendd, vizsgaljunk most meg egy méasik modellt, amely
a fentitdl csak abban kiilonbozik, hogy a szelekcié nem tisztéan direkcionélis, hanem optimalizalo.
Legyen a k replikacios rata az x ,fenotipus” kvadratikus fiiggvénye:

k= ko(1 —2?), (7.40)

mikdzben a t6bbi paraméter rogzitett. Az z fenotipus barmilyen molekuléris szintd folytonos
paraméter lehet, amelynek egy nem-monoton hatésa van a reprodukcios ratara. Lehet egy alak-
paraméter, egy kotési allando, egy pK érték, vagy az a hdmérséklet-érték, amelyhez a replikator
optimalizalddott.

Mint azt a 7.4. abran lathatjuk, a modell viselkedése nagyon hasonlé az el6z&éhez, de a
parabolikus kvazifaj evolucidja az optimumnal megéll, alakja pedig szimmetrikussa valik.

7.3.2. Hibridizalé replikatorok elagazé evolicidja

Vizsgaljuk meg az optimalizal6 szelekcid el6bb tanulmanyozott problémajat hibridizacié jelen-
létében!

Feltételezziik, hogy a par-alkotasi hajlandosag csokken a fenotipus-kiilonbség novekedtével.
A valosagban természetesen semmi nem tamasztja ala, hogy a parképzés ugyanazzal a folyto-
nos fenotipus-paraméterrel legyen skalazhatd, mint amelyik a szekvencia replikacios ratajat is
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7.4. abra. Parabolikus replikatorok optimalizalo szelekcioja kiilonb6z6 ¢/d értékek mellett:
egyensilyi parabolikus kvazifaj alakul ki, szimmetrikus farkokkal. Als6 diagramm: az evo-
lacié id6ben lefutasa. Fels§ diagramm: a végéllapoti eloszlds. A kettds szal cstokkend bom-
lasi rataja csokkenti a kvazifaj szélességét és kozeliti a viselkedést a darwinihoz. Paraméterek:
ko = 0.00125, Az = 0.05, kiindul6 stratégia: x = —0.9, o = 1; a t6bbi paraméter megegyezik a
7.3. dbran hasznalttal.

megszabja. A durva leegyszertsitést azonban nem itt kévetjik el, hanem akkor tettiik, amikor
feltételeztiik, hogy hasonl6 szekvencidk fenotipusa hasonlé. Tekintve hogy a parképzédési haj-
lam mechanisztikusan a szekvencia-kiilonbséggel fligg Ossze, innen mar logikusan kévetkezik a
parképzés és a fenotipus kapcsolata.

Pontosabban szolva, legyen az x; és x; fenotipusok alkotta par disszocidcids rataja b;;, s
fliggjon ez a fenotipusok kozotti kiilonbségtdl az alabbi modon:

1 1 1 G 1
= < — ) e 202  + . (7.41)

bmin bmax bmax

(Lasd a 7.5.a. abrat. A masodik tagra, amely egy fels6 korlatot vezet be a disszociacios ratéra,
technikai okokbol van sziikségiink. E nélkiil ugyanis exponencialisan nagy ratak is el6fordulna-
nak, s ez nehézséget okozna a differencialegyenletek numerikus integralasa soran.) A o paraméter
a felismerési tavolsag™ az ennél lényegesen nagyobb fenotipus-kiilonbségek esetén a par mar
nem stabil. Mint korabban is, a parképz6dés ratajat allandonak tekintjiik:

Qi = Q. (742)

A replikicios ratat jra (7.40) definidlja. Az sszes t6bbi paraméter allando.
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b, alb,
bt alb
) / j
alb 1
X, — X, X, =X,
a b

7.5. abra. A szétvalasi rata (a) és a parképzési egyensiulyi allanddja (b) a fenotipus-kiilénbség
fliggvényében.

A péarképzési egyensilyt a

Bij a 1 1 B (mi—m]-)2 a
Thy B 7 7.43
AA; by <bmin bmax) T T (7.43)

egyenlet irja le (7.5.b. abra) megfelelden annak, hogy a kotési szabadenergia azonos szekvencidk
esetén a legnagyobb. A kozelité Lotka-Volterra modell kompeticios egyiitthatoja ugyanilyen

alaku: ) . ) )
(zi—xj)
a5 = 2a0 {( - )e_ 207 4 ] . (7.44)

bmin bmax bmax

A szimulécios eredményeket a 7.6. abra fels6 sora mutatja be k6l6nb6z6 felismerési tavolsagok
mellett. Az evolicios kép dominans jellemzGje az — esetleg ismétl6dd — evolucios elagazas.

A modellben kétfajta szelekcios nyomas létezik. Az els6 az optimalizald szelekcio, ami an-
nak a kovetkezménye, hogy az x = 0 fenotipusnak a legnagyobb a replikicios ratéaja. A masik
az, hogy a termék gatlast elkeriilendd érdemes a populacio tobbségétsl kiillonbozni. Az e két
hatéas ereddjeként kialakulo o-fiiggés megértéséhez a felismerési tavolsagot a fenotipus-tér ma-
sik két skalajaval kel Gsszehasonlitanunk: a dx diszkretizécioval egyrészt és a replikacios rata
valtozasaval masrészt.

Amikor o > Az, a mutans szekvencia képes Gsével part alkotni, igy kettejiik versenyében
a mutans ritkasagabol adodo elsnye O ((Az/0)?) kicsi lesz. Ily médon x # 0 esetén semmi
sem gatolja meg egy nagyobb k-ji mutanst abban, hogy teljesen kiszoritsa a néla kevésbé rater-
mett szekvenciat. ElGall tehat a folytonos adaptiv dinamikédban megszokott kép: a szingularis
pontoktol tavol nincs egylittélés, van viszont direkcionélis evolicioé a névekvd fitnesz iranyaba.

A szinguléris x = 0 fenotipusnél azonban mindkét fajta szelekcios nyomas eréssége O (AxQ)
nagysagrendd, igy kettejiik viszonyatol fiigg, mi fog térténni. Ha o viszonylag nagy, s igy a repli-
kacids rata meredeken csokken a felismerési tavolsagon beliil, mint azt a 7.6. dbra fels6 soranak
bal szélén lathatjuk, akkor a szingularis fenotipus ESS. Ez a klasszikus darwini optimalizald
szelekcio: a termék-gatlas se elényt, se hatranyt nem jelent egyetlen szekvencidnak sem.

Kisebb o esetében viszont diszruptiv szelekcio 1ép fel, hisz a tdbbiektsl vald kiilénbozés
elénye igen nagy lesz. Az ennek kivetkeztében létrejovs evolicios elagazast divergédlod evolicio
koveti mindaddig, amig a fenotipusok tavolsaga a o kozelébe nem keriil. Ezutan az elagazas
még tObbszor megismétlédhet: minél kisebb a felismerési tavolsag, annal tobbszor.

Ez a viselkedés felttinen hasonlo az 5.3.6. pontban (79. oldal) bemutatott Lotka-Volterra
kompeticios modellére. A pontosabb Osszehasonlithatosag kedvéért a 7.6. &bra alsdé soraban
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7.6. abra. Eladgazo adaptiv dinamika. Fels6 abra: parabolikus replikatorok hibridizacioval. Also
abra: Lotka-Volterra kompeticiés modell. Mindkét dbra a o paraméter hat kiillénbozdé érté-
kére mutatja be a megfelel6 modell viselkedését. Az evolucio id6fiiggését bemutatod diagrammok
folotti kisebb téglalapokban a végallapotbeli eloszlast 4brazoltuk. Noha a pontos részletek 6ssze-
hasonlithatatlanok, a két modell viselkedése felttinGen hasonl6. Nagy o esetén nincs elagazas.
o csokkentése elosszor egyetlen elagazashoz vezet, majd elagazésok sorozatdhoz és egyre tébb
aghoz. bpin = 0.03, bpax = 1.0, kg = 1.0. A mutéacios rata 0.001 a fels6 abran és 0.1 az alson.
A t6bbi paraméter megegyezik a 7.4. abran hasznélttal. A Lotka-Volterra modell fenotipus-
valtozoja elvileg folytonos, numerikus okokbo6l 80 pontra diszkretizaltuk.

bemutatjuk az analég szimulaciot a kozelité Lotka-Volterra modellre is.

Jegyezziik meg, hogy a parabolikus replikitorok paramétereit nem a szerint valasztottuk,
hogy kielégitsék a Lotka-Volterra hatareset 7.2.2. pontban megismert feltételeit. Az adott ko-
rillmények kozott a legtobb szal parban van. Tovabba, aref(equ:Kcurve) eltartoképesség nem
tartalmazza azt a monomer-koncentracioktol valo fliggést, amit a (7.33) egyenlet fejez ki. Mind-
ezek ellenére, a Lotka-Volterra modell jol bemutatja a hibridizacié evoluciés konzekvenciait.
A (7.34) nem-allando6 névekedési ratanak, amely szintén hidnyzik itt, nincs evolicios konzekven-
ciaja.

Vegyiik észre azt is, hogy az abra fels§ soranak jobb szélén méar sériilni kezd a o > Ax
feltétel. A slri elégazasi mintézat itt mar nagyon hasonlé ahhoz, amit hibridizacio nélkiil
tapasztalhatunk (a 7.4. abra bal széls6 diagramja). Az ,idedlis” adaptiv dinamikai viselkedéstél
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mar o = 0.2 esetén eltérést tapasztalhatunk: az elsG elagazids mar a maximalis k elérése el6tt
megtorténi.

7.4. Diszkusszi6: a folytonossag jelent&ségérdl

Arra jutottunk, hogy ami a névekedési torvény nem-exponencialis, parabolikus voltdnak prob-
lémaja latszott lenni, az voltaképpen az allapottér folytonossidgéanak a kérdése.

Ha két szekvencia péarosodni képes egymassal, s igy egymast is gatoljak, és nem csak sajat
magukat, akkor koztiik kompetitiv kizéras érvényesiil. Kettejiik koziil a ritka exponenciélisan
ng, amig ritka, hiszen az elterjedt valtozat létszaméanak valtozatlansaga biztositja szamara a
koriilmények allandosigat.

Ha a szomszédos fenotipusok kozotti tavolsag kicsi a felismerési tavolsdghoz képest, akkor
Okologiai szempontbdl a korlatozott hasonlésag, evolicios szempontbol pedig az idénként elagazo
fejlédés adaptiv dinamikai képe érvényesiil — a ketts szoros kapcsolatban van. Ha ez a helyzet,
akkor a fenotipus lényegében folytonos jellegnek tekinthets. Ha ugyanis a szomszédok tavolsaga
kicsi a relevans tavolsagokhoz képest, akkor semi sem valtozna attol, ha még kisebb lenne, ha
infiniteziméalisan kicsi lenne.

Eppen ez a folytonossag, az infinitezimalisan kicsinység lényege. Az a matematikai abszt-
rakcid, hogy valami infinitezimalisan kicsi — vagy modernebb nyelven: hogy nulldhoz tart —
éppen azt a szitudciot hivatott kifejezni, amikor valaminek az elegendd kicsinysége irrelevanssa
teszi, hogy ezen beliil pontosan mennyire kicsi. Ilyenkor mondjuk, hogy ,létezik a hatarérték”.
Azért mondom ezt ily szajbaragosan, mert latom, milyen nagy ellenkezést valt ki az adaptiv
dinamika ,kis mutacios lépés” feltevése (v.6. 3.3.2. pont a 30. oldalon). Nincs is olyan, hogy
infinitezimalisan kicsi. De hat nem is az kell, hanem az elegendden kicsiség.

Nem biztos természetesen, hogy a mutéacios 1épés elegendGen kicsi. Adaptiv dinamikai mo-
dellekben gyakran latjuk, hogy ha a mutacios 1épést nagyobbra valasztjuk, mint valamelyik
fitnesz-minimum szélessége, akkor az evoltci6 egyszertien atlép a tiloldalra. Ilyenkor sériilhet
mindaz, amit az adaptiv dinamika jésol. Pontosan ez torténik a 7.6. abra felsé soraban a o = 0, 2
esetben: ezért a korai eldgazas.

A szekvenciatér és a fenotipustér viszonya a biologia talan legfontosabb probléméaja, amit
nem ebben a dolgozatban fogunk megoldani. Az a feltevés, amit itt tettiink, hogy tudniilik
a szekvencialisan kis 1épés csak kicsit valtoztatja meg a reprodukciés ratat, nyilvan igen naiv.
Lesz olyan mutacios lépés, amely neutralis, s olyan is, amely nagy ugrast okoz. Varhatéan
igaz azonban, hogy a péarosodasi készség a szekvencia-kiilonbség monoton fiiggvénye. Az a
konklazionk tehat, hogy az egyméasbol kevés mutacioval keletkezd szekvenciak kozott kompetitiv
kizaras, darwini evolicié van, fennmarad. De a folytonos evolicié sima, csak néha elagazo
lefolyasat megszakithatjak makromutécios lépések. S az is elképzelhets, hogy ilyen ugrasok
dominaljak a folyamatot.

Az 6nreprodukalodo oligonukleotidokkal folyo jelenlegi kisérletek igen rovid szekvencidkkal
folynak. Ilyenkor egyetlen mutécio is elegendd lehet a parosodas teljes megsziintetéséhez. Ekkor
all el6 a ,mindenki tulélése” helyzet — s ilyenkor persze nincs evolucié. Van egy minimaélis
szekvenciahossz, minimalis informécidtartalom, ami alatt a darwini vilagképnek nem sok értelme
van. Ezt a hatart még at kell 1épni.

Az egyre bonyolultabb lények korében egyre inkabb érvényes lesz az a gondolat, hogy egy
fenotipusosan nagy valtozas csak letalis lehet. Tudomésom szerint e kijelentésnek nincsen szép
matematikai alapja, csak intuici6. De azért mindenki igy gondolja — Asimov Oszvére csak
a mesében létezik. Amilyen mértékben ez igaz, olyan mértékben érvényes, hogy az evoliucios
lépéseknek egyszerre kell kicsiknek lenniiik gy a szekvencia-térben, mint a fenotipus-térben. S
akkor értelme lesz az evolucié fenotipus-szintd, folytonos leirasanak.
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Vagy lehet, hogy a beszédkészség egy-két génen mulik, amelyek megnévelnek (barazdasita-
nak, konnektalnak, barmi...) egy agyteriileltet? Lehet, hogy ezen mulunk?* Lehet, persze —
e sorok irasakor még nem tudjuk. Azért ebben az esetben is egy hosszi evolacidonak kellett ezt
az egyetlen 1épést elGkészitenie, és sok-sok mas valtozésnak kellett a beszéddel javitott koope-
racio révén létrejovs vadaszkészség altal megnyitott Gj niche kihasznéalasahoz sziikséges habitat-
csaladszerkezet- stb.-valtast kiszolgalnia... De ha tényleg csak egy-két gén is, akkor is lehet,
hogy folytonos a dolog az allélikus folytonossag (3.3.2. pont) értelmében: talan egy szabalyozo
molekula egy kotési allanotjat kell megfelelen allitani.

Nem tudjuk, hogy az evolucié milyen mértékben folytonos jelenség. Az adaptiv dinamikanak
az a feladata, hogy megmondja, milyen, feltéve, hogy folytonos.

7.5. Fiiggelék
Levezetjiink a részletesebb kifejezést a kvazifaj
W = kmax — kmin (7.45)

szélességére, kiilonos tekintettel a Ak — 0 limeszre. Hibridizaciot nem tételeziink fel.
A (7.5) monomer-dinamika egyensulyi egyenletét az

0 b
5= kidi=— ki — d)k; A
G Z 505 ;(R ) (7.46)
alakba irhatjuk. A kvazifaj alakjara vonatkozo (7.38) egyenletet, és kovetkezményét, a
d
kmin = = 7.47
z (7.47)
formulat a kvazifaj als6 hatarara, kapjuk, hogy
0 bd
S Pmin — 5 i — Nmin - A4
i CPTT— > (ki = bmin )k (7.48)
Ha a szomszédos k értékek kozotti Ak kiillonbség elegendGen kicsiny, az Osszegzést a
1 kmax 1 w3 W2
ki — kmin k; ~ — k— kmin kdk = — [ — kmini 4
Sttt [t = 5 (5 hu')
integrallal helyettesithetjiik, ami az
w3 W2 248 ,
o min "5 T 7 39 VAN .
3 +k 5 b2 Zmin k (7.50)

Osszefiiggéshez vezet.
Ez az eredmény megalapozza a Ak és W kozotti monoton kapcsolatot. A kvéazifaj szélessége
a Ak — 0 hataratmenetben nulldhoz tart. Kis Ak, azaz kis W esetén az Gsszefliggést

5
W =2 b%gkmmm (7.51)

alakba frhatjuk.

4Itt most az érvelés kedvéért komolyan vessziik azt a vitathato, de azért lehetséges vélekedést, hogy a beszéd
az emberrévalas kulcslépése.
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Zarszo: és akkor?

Kideriilt ugyis: szobatudods vagyok, a gondolat szépségéért csindlom. Ha gondolunk valamit,
akkor azt gondoljuk matematikai értelemben is fegyelmezetten. S itt nem elsGsorban a mate-
matikai szépségre gondolok — az csak bonusz. A szobabol bar, de biologiarol akartam beszélni,
a pontos biologiai gondolat szépségéért.

Kozben azért azt remélem, hogy haszna is van. Nyilvan nem kozvetleniil, ahhoz az itt irottak
tobbsége tul altalanos és tautologikus. Minden egyiittéléshez fogok tudni mondani megfelelé
szamu reguldlod valtozot, ha esetleg nyakatekerteket is... Akkor van ennek értelme, ha konkrét
szituaciok megértésében ténylegesen hasznosnak bizonyul.

Az adaptiv dinamika kapcsan éltem meg ennek a lehet&ségét: bevalik az, ha nem kell minden
egyes modell kapcsan kiilon-kiilén gondolni végig lényegében ugyanazokat a matematikai kérdé-
seket. Azt remélem, hogy az adaptiv dinamika lényegérsl, a gyakorisagfiiggés folytonossagéarol
itt adott elemzés elGsegitheti hogy oszoljon az az intellektuélis kod, amely ezt a modszert még
mindig koriilveszi — s akkor talan nem ,mo6dszer” lesz, hanem biologiai gondolat.

Azt remélem, hogy hasonl6éan hasznosnak bizonyul majd annak a megértése, hogy az 6kolo-
giai egyiittélésnek is megvan a maga megkeriilhetetlen matematikai szerkezete, barmennyire is
kiilonbozzenek a részletek. Es a kozos matematikai szerkezet természetesen fizen is valamit. De
még sok-sok 6kologiai szituacié modellezése soran kell ezt a szerkezetet konkrétan megvizsgalni
ahhoz, hogy az iizenet valoban meggy&zs legyen.

Okologia és evolucio legfontosabb metszéspontja, a speciacioé az a hot topic”, ahol a dolgozat
altalanossagai a legkozvetlenebbiil kapcsolodnak a kurrens empirikus kutatasokhoz. Nagyon
sajnalom, hogy sajat genetikai, speciacios modelljeim még nem keriilhettek be a fejezetek kozé —
igy a tavolsig elmélet és empiria kozott nagyobb, mint lehetne. Izgalommal varom, sikeriil-e az
adaptiv speciacié mémjének — amely egyenlSre a ritka novekedés fazisdban van — elterjednie és
fixalodnia. Bevallom, nehezen képzelem el e nélkiil a biologiai vilagkép egészét. Ha az evoliciot
az adaptécio hajtja és az evolicios valtozasok a gyors specidciés atmenetekre koncentralédnak
(,punctuated equilibrium”) és a fajképzédés nem adaptiv, akkor valamit nem értek.

Okolégiai szempontbol a dolgozat legnagyobb hianyossaga természetesen az, hogy hozzako-
tottem magamat egyetlen idéskalahoz, a fajok identitasdnak skalajahoz. A térbeli skila ezzel
Osszefiigg: a nagy tavolsdgokkal az a probléma, hogy lassti oda eljutni. Az ennél révidebb ska-
lakra végig gy gondoltunk, mint amelyekre a konkrét modell szintjén mar tgyis kiatlagoltunk,
és amelyeket a regulécié komplikacidi képviselnek. Vizsgalni kell majd a skalak kozotti viszonyt
gy a modellek, mint az altalanossag szintjén. Az elsé inkabb munka kérdése — kollégaimmal
dolgozunk rajta. A masodik nehezebb. Fizikusok ,renorm csoport transzforméci6”™nak hivjak a
tér-idébeli skalak kozotti valtast, nem tartozik a triviélis iigyek kozé.

A szupraindividualis biologia igazi nagy kérdése a diverzitas kérdése. Tanultunk errsl va-
lamit? Kozvetleniil nem, de azt remélem, hogy innen kell elindulni. Olyasmin kellene majd
gondolkozni, hogy példaul a tadpanyagszint novelése csokkentheti a specializalodas hatranyat,
igy a produktivitas novekedte sziikitheti a niche-eket, névelheti a diverzitast. Vagy forditva, ha
a produktivitds-névekedés egyetlen diszkrét eréforrds inpujanak a megniovekedtével fiigg Gssze
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— ami egy vizes Okoszisztéma esetében plauzibilis — akkor a niche-tér egyetlen pontra valo fo-
kozatos lesziikiilésével, s az ebbdl adodo diverzitiascsokkenéssel szamolhatunk.® Ha a niche-tér
fogalma altalanos, és képes befogadni a konkrét helyzetek bonyodalmait, akkor esély lehet arra,
hogy ilyesféle gondolatok viszonylag &ltaldnos érvénytiek lehessenek.

Lesz mit csinélni.

5Yoh Iwasanak koszéndm, hogy a produktivitas-diverzitas Osszefiiggés kétiranytusagara felhivta a figyelmemet.



Osszefoglalo

A dolgozat azt az ugy Okologiai, mint evolacios szempontbodl centralis kérdést vizsgalja meg
elvi szinten, hogyan létezhet egyszerre versengés és egyiittélés, természetes szelekcio €s biologiai
diverzitas. Ennek keretében formalizélja-pontositja azt a képet, amely szerint a hasonld enti-
tasok kozotti viszonyt a verseny dominalja, mig az elegend@en kiilonbo6z&ek kézotti kompeticio
legyengiilhet annyira, hogy egyiittélésiik lehetévé valjék.

A dolgozat 1. (Biologiai) része a matematikai formalizmus explicit szerepeltetése nélkiil fog-
lalja Gssze a legfontosabb gondolatokat és helyezi bele azokat a biologiai kontextusba. A II.
(Matematikai) rész két fejezete az alapvet§ matematikai elmélet 6kologiai illetve evolucios ve-
tiletét tartalmazza. A III. (Modell) rész két specifikus modellen keresztiil mutatja be, hogyan
épiilhetnek konkrét elemzések az altalanossdgban mondottakra.

A verseny-vagy-egyiittélés probléméjanak kulcsa a populéaciok egyiittes szabalyozottsaganak
elemzése. Regulald tényezéknek nevezziik mindazokat a kornyezeti tényezoket, amelyek benne
vannak a populécidszabélyozés visszcsatold hurkaban. Fzekbdl igen sok van: a fogyaszté popu-
laci6 szempontjabol megkiilonboztethetd (tehat példaul kiilonb6zs méreti, vagy kiillonbozs hab-
itatban megtalalhato) eréforrasokat mind kiilon regulalo tényezének kell tekinteni. Ily modon a
regulalo tényezdk halmaza, amelyet a niche-térrel azonositunk, lehet diszkrét, vagy folytonos.

Egy faj niche-ét szenzitivitasa, vagyis a regulalé valtozoktol valo fiiggése, és impaktja, vagyis
ezen valtozokra gyakorolt hatasa egyiittesen specifikilja. A dolgozat kimondja és matematika-
ilag megalapozza a korlatozott hasonlosag pontositott elvét. E szerint fajok robusztus egytitt-
élésének feltétele, hogy tgy az impakt- mint a szenzitivitds-niche-iikben elkiiloniiljenek. Nagy
niche-atfedés akar az impakt- akar a szenzitivitas-niche-ekben oda vezet, hogy az egyiittélés csak
a paraméterkombinéciok egy sziik savjaban lehetséges. Az ilyen egyiittélés tehat nem lehetetlen
ugyan, de valoszinttlen. Ily médon egységes keretbe foglaljuk a kompetitiv kizaras leirasa-
nak diszkrét és folytonos modjat. Elemezziik e koncepcid viszonyat a niche régota evolvalodod
fogalmahoz.

A niche-szegregaciot lehetévé tevs okologia evolicios konzekvencidja a gyakorisagfliggd sze-
lekcio. Ilyenkor a fitnesz-fliggvény nem egyszer s mindenkorra rogzitett, hanem az evolicio
elérehaladtaval folyamatosan valtozik. Folytonos karakterek evoluciojanal a gyakorisagfiiggés
komplikaltsdgat egy folytonossagi megfontolas korlatozza: hasonlé stratégiak relativ gyakori-
sadga csak kismértékben befolyasolhatja a fitnesz-fiiggvény alakjat. Ez a folytonossagi elv nem
maés, mint a kiilonbséggel csokkens kompeticié evoluciéelméleti inkarnéacioja.

A folytonosan gyakorisagfiiggs szelekcié megértéséhez a hasonl6 fenotipusok egyiittes popu-
laciodinamikajat kell megvizsgalnunk. A pontos matematikai reprezentacié egy funkcionalana-
litikai kiindulopontot kovetel meg. Az elemzés mélyebben megalapozza azt a képet, amelyet az
adaptiv dinamika specifikusabb feltevések alapjan korabban mar szolgaltatott. Megmutatjuk,
hogy a kis 1épésekben torténd evolicié lényegében gyakorisagfiiggetlen modon, direkcionalisan
halad el6re a fitnesz gradiense altal kijelolt irdanyba mindaddig, amig ez a gradiens nullava nem
valik. Ahol a gradiens eltiinik (szingularis pont), ott a fitnesz fliggvénynek vagy maximuma, vagy
minimuma van. A gyakorisagfiiggés legfontosabb hatasa az, hogy a gradiens-vezérelt evolicid
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minimumba is konvergalhat. Az elmélet szolgaltatja a szingularitasok altalanos klasszifikaciojat.

A minimum-pontban a populéciora diszruptiv szelekcié hat, aminek hatésara egy aszexualis
populécio evolicidja elagazik. Az adaptiv specidcio koncepcidja feltételezi, hogy a diszruptiv
szelekcio egyuttal reproduktiv izolacidra is szelektdl. Ha ez igaz, vagy az izolacié barmely
més okbol létrejon, akkor az adaptiv dinamikai elagazasi pontnal felléps szelekcios nyomas
(adaptiv) speciaciohoz vezet. Ily a modon egy konzisztens biologiai kép tarul fel matematikailag
kidolgozott alakban: fajképzd&dés iranyaba mutatd szelekcios nyomaéast az az 6kologiai szituacio
generalhat, amelyben van hely az 1j faj szamaéra.

Altalanos eredményeink specifikus alkalmazhatosagat két modellvizsgalaton mutatjuk be.
Az els6 modell egy két foltbol 4llo kornyezetben torténd evolucié adaptiv dinamikai vizsgélata.
A fenotipus-valtozé optimalis értéke a két foltban kiilonb6z8. Az evolucios végallapot vagy két
specialista egyiittélése, vagy pedig egy koztes, generalista valtozat egyeduralma. Az utobbi eset
alapvetGen akkor &ll els, ha a foltok kozotti kiilonbség nem tal nagy, és a koztiik valdo migracio
viszont jelents. Akar a migracié csokkenése, akar pedig a folt-kiilonbség névekedése evolicios
eldgazast okozhat. E bifurkaciés atmeneteket tgy tekinthetjiikk, mint az adaptiv allopatrikus
illetve adaptiv parapatrikus fajképz&dés aszexualis prototipusait. Modszertani szempontbol a
modell példa az altalanos koncepciok heterogén kornyezetben, illetve heterogén populacidkra
valé alkalmazhatésagara.

A masodik modell a parabolikus replikatorok adaptiv dinamikajat elemzi. A parabolikus rep-
likdtorok olyan 6nmasolé szekvencidk, amelyek novekedését a termék-gatlas lassitja. Mivel ily
modon a ritka szekvencia elényben van, a kiilonbo6z§ replikatorok egyiittélhetnek. Evoluciojuk
a ,parabolikus kvézi-faj” képpel irhaté le: a mindenkori legratermettebb szekvencia arnyéka-
ban ott élnek a nala nem sokkal gyengébb valtozatok is, és ez az eloszlas egyiitt fejlédik. A
szokésostol kiilonboz6 viselkedés lényegesen milik azon, hogy a lehetséges szekvencidk nem al-
kotnak folytonos sokasagot, nem infinitezimalisan kis lépésekben fejlédnek. Ha megengedjiik a
viszonylag hasonld szekvenciak kozotti parképzdédést, és az evoliucios 1épést kicsire valasztjuk a
még parképzodést lehetévé tévd kiilonbséghez képest, akkor eljutunk a folytonos hatéaresethez.
El64all a kiilonbséggel csokkend kompeticio képe: a korlatozott hasonlosag dkologiai elve egyfeldl,
és az adaptiv dinamika idénként elagazo evoltcios képe masfel§l. Ezzel megmutattuk, hogy a
parabolikussidg nem akadélya a prebiologiai replikatorok darwini evolaciojanak.
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