Véalaszok Doktori értekezésem biraldinak
Véalasz Téthmérész Bélanak

Biralém, akinek dicsérszavait kdszondm, dolgozatom kapcsan lényegében két, nagyon
altalanos keérdést feszeget:

* Vannak-e, lehetnek-e az 6koldgia tudomanyanak altalanos elvei, elméletei?

» Tudhatnak-e ezek barmit is mondani a terepi vizsgalatok szamara?
Megprébalom venni a batorsagot ahhoz, hogy e kérdések érdemét ne kerlljem meg.
Optimistabb alapfellitésszakmakbdl érkezve, ideértve a fizikat és az evolucidbiolbgiat,
adaptiv dinamikat is, bizony mélyen és tartésan zavarba ejt az a kérulméryiralom —
remélem tulozva — Ugy jellemez, hogy ,..a tébbség mar feladta a nyolcvanas é&ek elej
Sokszor érzem azt, hogy ezzel a pszicholdgiai helyzettel val6 kiiszkodés talébbebez
mint a konkrét probléméak kezelése. Nekem legaldbb is mindig nehezebb volt — de talan éppen
ez adja a dolgok izgalmat.

Magam nem €rzem sem avitt, sem naiv optimizmusnak azt a varakozast, hogy misden ma
természettudoméanyhoz hasonléan az dkoldgianak is legyen egy konzisztdaes elmé
rendszere. S nem gondolom azt sem, hogy eztébgivkell elkezdeni kialakitani, mert ami
eddig volt, az csak kuszasag. Medérnégota megléy, altalanosan ismert és elismert
gondolatok pontositasat, matematizalasat szannam sajat hozzajarulasomnak.

Nyilvan szelektiven olvasok, azt, ami szamomra attekiétidg¢togy szamomra dsszeall a
kép, Darwintdl (Lotka-n és Volterra-n, Grinnel-en, Gause-n és Eltonon kejesl#gbs ut
vezet a 60-as, 70-es évek, a Hutchinson-MacArthur éra gondolati szintéziséslgdeeakta
e tudomanyag a lényeget ibbein maig érvényes alapjait. Mondanom sem kell, hogy ez a
gondolatrendszer az élpillanattél kezdve, és azoéta is folyamatosan az empirikus
kutatasokkal szoros kapcsolatbandegitt, és fejpdik. A felsoroltak kozul csak Lotka és
Volterra tekinthet — biralém szavaival — ,képletirds fajta’-nak, a tébkésésorbanvoltak
empirikus kutatok.

Mi is a '80-as évek nagy elbizonytalanodasanak lényege?

Maodszertani szempontbdl az, hogy a MacArthur-stilusa ,stratégiai” modsllemar
elérkezett lehéségei hatarahoz. Ennek az elméleti kultiranak alapelve, hogy minden
gondolatot az elképzellietegegyszdaibb modellen mutasson be. Csakhogy akkor
természetesegr a modell nem valo, nem alkalmas arra, hogy egy bonyolultabb konkrét
szituacid konkrét leirasat adja. A matematikus végzettséggel terepokologhgida fel
tudott volna irni bonyolultabb modelleket is — de értette, hogy indulasként nem erre van
szlikség. A bonyolultabb, részletesebb modell ugyanis nem altalaban tasdedzit, hanem
csak akkor, ha az 6sszes bonyodalom valds&gbzerepel benne — amihez sokszor nem
tudunk eleget. Rdadasul a bonyolultabb-részletesebb modell érvényességi kétiegn s
egy nagyon specifikus 6kologiai helyzetre korlatozédik, altalanos gondolatok bésdnsat
plane bizonyitasara nem alkalmas.

A stratégiai modellek igy illusztracioi, és nem bizonyitékai az 6kolé@pgigondolatoknak.
Azaz, valamilyen értelemben taldn mégis. MacArthur valdsegrértette azt is, hogy a
modellek elbonyolitasa nem valtoztatna azokon a szemléletesen is belapeaéd al
konkluziokon, amelyek bemutatéséra a stratégiai minimal-modellek szolgélnak. A
bonyolultabb modellben is verseny lenne a hasonlok kozoétt, hisz masképp nem lehet. llyen



értelemben a stratégiai modellek azért nem csak abrék a konyvben. Hdzzajar
biztonsagérzetinkh6z, hogy legalabb a legegyibbemodellben alaposan megnéztik a
dolgot. De mindenesetre, e modelfekmazonosak az dkoldgia elméletével, amely mind a
mai napig Iényegében verbdlis jelieg

Ez a fajta megértés, amely egyszerre tAmaszkodik a stratéglallezésre és a nem
formalizalt, de azért mély és alapos bioldgiai gondolkozasra, pontosabbai e kett
szinergidjara, azonban nem kommunikalédott megfefelA szakma z6me szaméara a
didaktikusan igen egysZemodellek valtak a ,matematikai modell” archetipusava, amelyek a
matematika megingathatatlan tekintélyét voltak hivatottak az 6kologia kiss#ytaiannak

érzett tudoménya szamara kolcsénozni.

Azonban a nyolcvanas évek drvendetesen egyre részletesebb empirikus kutag¢asa egy
kevésbé tudott mit kezdeni az 6kolégia nem-formalizalt fogalmaival — azok ngm elé
pontosak, nem eléggeé jol definidltak a konkrét szituaciokra nézvést. Ha pontdisdt]aiz
egyik szempontbdl, akkor még értelmezhetetlenebbek lesznek a masikiteaepszan.
Hazankban Juhasz-Nagy Pal (1986) volt az, aki iskolatérerdtion hivta fel a figyelmet az
Loperativizalas” problémajara, vagyis az eleg@mpontos dkologiai nyelv hianyara.

Az Okoldgiai verbalizmus ellehetetlenlilése lehetetlen helyzetbe hoztaéiti modelleket

is. A tamogato-illusztrald szerefilaz ,ellerbrizni valé elmélet” statuszaba kerultek,
amelyben természetesen csak megbukni tudtak. Kialakult, és mélyen régzikinaa egy
részében az a percepcid, miszerint a matematikai modelleknek kdze nincs azgktybezges
okologiai viszonyokhoz, amelyekkel a terepen nap, mint nap szembetalalkoznak. Bsralom i
jové idében fogalmaz a modellek és a terep-valdsag viszonyaradl: ... j6 lenne, hérekett
egyszer kdze lenne egymashoz!”. Ez a helyzet dngenerald: ha a ,modekénésoe sikere

az okoldgus kozvélekedésben, akkor nem lesz motivacié a minimal-modelleknél mélyebb
matematikai elméletépitésre, s igy esély sincs a helyzet negaéhsara.

Tartalmi szempontbol viszont a nagy elbizonytalanodas lényege a popula@déiégsl a
kompetitiv kizaras elvének megkéjelezése. Hardin hires 1960-as cikke — amely a
,complete competitors cannot coexist” gyonyatliteraciojat adta a szakmanak — irja le az
Okolégia megosztottsagat e tekintetben. E@gyfehnnak a darwini alapgondolat kééetHa
agy tekintiink egy populaciéra, mint szaporodéképes egyedek dsszesakiare,
elkerllhetetlen az a kdvetkeztetés, hogy a populécié ,mértani haladvany” speekedjen
mindaddig, amig bele nem (tkdzik a szaporodasanak egy korlatjaba. Ha ez igy van, akkor
fajok egymassal annyiban vannak versenyben, amennyiben ugyanabba a szaponatzesi
utk6znek. Masfdll vannak azok, akik ezt nem tekintik perd&gbndolatmenetnek,
legfeljebb terepen ellénizend hipotézisnek. A 60-70-es évek fénykoranak lényege a
darwini gondolatmenet alapvetlfogadasa volt, a nagy elbizonytalanodasé ennek
kétségbevonasa.

Ez természetesen csak tendencidsrevan igy. Hutchinson (1975) sem tulajdonitott a
kompetitiv kizarasi elvnek olyan megkerulhetetlenséget, mint Hardin. Csakyitsi
pontnak tekintette: ,kivéve a kivételeket”. Kulon is nagyon érdekelte, nem kellane-
planktonok sokféleségét a Gause-elv kornyezeti fluktuacidk okozta érvényteleasditvadl
magyarazni. Huston (1979) fejlesztette a kétséget okologiai vilagképé, azalragletéve.

A nyolcvanas években az 6koldégusok egy része szamara meghatarozova véatidaat,g
miszerint az élz6 évtizedek Utkeresése tulértékelte a kompeticiot és a kompetitiv kizarast



egyeb okoldgiai kdlcsdnhatdsokhoz képest. (Példaul a Begon-Harper-Townsend tankdnyv
képviseli ezt az allaspontot.) Csakhogy, mint a dolgozatban is kifejtettem, eeEs €gy
terminoldgiai félreértésen a ,kompeticid” sz6 fokozatos jelentésatnyatasan alapul. A
kifejezés Darwinnal még a ,versengés” altalanos fogalmat talkagtétért valé kiizdelem™-

mel egy sorban. A modern 6koldgiai irodalomban viszont mar éfoyeasokért valo
versenges” sokkal specifikusabb értelmében szerepel. Azonban a ,kompetithg’'kizar
kapcsolatban a sz6 a régi széles értelemben szerepel, s ebben az értalarat éogikali
szlUkségszéseég akkor is, ha a populaciét nem taplalékhiany limitalja.

A MacArthur-Hutchinson-i szintézissel szemben azonban negyedszazadalatziletett

vildgos, s igy matematizélhato, ellen-elmélet. Azt, hogy miért i$ine a szaporoddképes

egyedek populacioja nbvekedési korlat nélkil exponencialisan, soha senki nem tudta pontosan
megmondani. Essfeg, soha senki nem mert hozzanyulni ahhoz a kérdéshez, hogy ha a
kompetitiv kizaras kétségbe vonhatd, akkor vajon a természetes szelekcid atméteite

nem? Azt a darwini megértést, ami a niche-elméletnek (ha van ilyen...)lepg, &dogy a

hasonlok kdzoétt elkertlhetetlentl verseny van — nem feltétlentl forrasokért —kés csa
kilénbodség vezethet a verseny csokkenéséhez, soha nem irta felll egy mélyebabhlapos
megeértés. Csak a kétség és az elbizonytalanodas.

A kilencvenes években mar visszafelé leng az inga. Chesson (1991) nyomeauegisahétli
Hardin (1960) gondolatmenetét a kompetitiv kizaras megkerilhetetlebiséigémar arra
koncentrélva, hogy ezen a tétikli heterogenitas sem valtoztat. Ha a kérnyezet térben és
idében bonyolult és fluktual, akkor mindezen bonyodalmakra valo kidtlagolas utan kapjuk
egy éb valtozat szaporodasi sikerét. Es a sikeresebBbrjyog — ha csak nincs valami, ami
miatt a két faj esetében méasképp kell atlagolni. Vagyis ha elégehkdlonbdznek. Ugyén
cikkek soraban dolgozta ki ezen atlagolasok elméletét, s ezzel egyidtdltdtuaciok

okozta egyuttélés egy tipologidjat.

Szamtalan modell sziletett a bonyolult vilagban valé egyuttélés kulonféle atanlol
Amarasekare (2003) tartalmaz egy friss 6sszefoglalot. Igaéseatesen, hogy a tésid
heterogenitasok Iéte Iényegesen nagyobb fajdiverzitas fenntartasé&hesvé. De nem

azért, mert a fluktuaciok, a zavaras lecsokkenti-lelassitja a kompeticiattalgnossagban,
kalonbozvé valas nélkil, hanem azért, mert a bonyolultabb kdrnyezetben tébb mod van az
Okologiai kilonbo#vé valasra — meghatarozott csereviszonyok mentén.

Lehet definiciés Ugynek tekinteni, hogy milyen tipusua elkilontléseket neveziink niche-
szegregéacionak. Mar Hutchinson szamara kérdés volt, hogy az altala felsortlgk”
kozal melyek sorolhatéak mégis vissza a niche-elmélet hatalya ala tovabénfursmiche-
tengelyek bevezetésével. Szerintem példaul az 6sszes, a dolog csak hatemati
széklabfaragas kérdése. De vajon ez csak szOcsavaras, vagy valodivatetime

Magam azt gondolom, hogy itt a biologiai vilagkép egy alapettmésl beszelink: minden
egyes fajnak fel kell mutatnia egy csaté jellemz alkalmazkodasi médot (azaz egy kulén
novekedési korlatot, a regulacio egy csak ra jeliemadjat) — vagy nem talal helyet
maganak. Az Amarasekare review mar ezt a visszatért szemléleteti t&kennek
megfeleben hasznalja a niche szo6t teljes altalAnossagban, de a formalis defmidtien
kisérlete nélkil.

A novenyokoldgian beldl David Tilman munkassaganak van kiemékkeerepe. A hetvenes
évek végéil jarja a konzisztens utat, elbizonytalanodas nélkil: a névények kozti versengés



mechanisztikus modellezése, és az ezen alapul6 kdvetkezetes gondolkozasdigétydhek
kozt: Tilman, 1982). Nala elmélet, terepvizsgalat és kisérleti munka szoresdidtasaban
létezik. Az éplilet nincs kész, és ami van, az is vitatott. Nagyon is vitatott. Phitig,&
novényokologia masik nagy alakja alapjaiban vonja kétségbe az Ut helyesdégét
matematikai modellezés igénye nélkul (vo. Grime, 2007). M&ggiésem, hogy ha a Grime-
i gondolatok lényegét, példaul a C-S-R klasszifikaciot (Grime, 2001), mdgfelel
modelleznénk, akkor azok konzisztencidba kerulnének, és jol tovabbépitenék a Tilman-i
modelleket (v6. Grace, 1990; Tilman, 2007). De addig is: a Tilman-i vallalkozas volumene és
tudomanyos impaktja egyértelien tantskodik a modern természettudomanykéinethety
okologia leheiségédl. Ebben a kontextusban egyaltalan nem néz ki ugy, mintha a
terepvizsgalatok és a modellezés kozott thidalhatatlan tavolsag lenne.

Valamilyen értelemben tehat keziinkben az Uj szintézis — amely alapjadyanen

kulonbozik a régil. De a latszat mast mond. A szamtalannal szamtalanabb modell — amely
szamtalanféle viszonyban van az empiriaval — inkabb a szétesettséget, e\kdkz ganyat
latszik sugallni. Noha a meghatarozott médokon, csereviszonyok mentéi tan@mbozve
valas alaptéma, az egész csak a verbalizmus szintjén tart kapcsolabetgamdolattal,
Hutchinson niche-tengelyeivel pedig még ugy sem. Chesson elmélete sem wlt képe
szemlélet-meghatérozé, szintetizaléwer valni — és nem csak azért, mert cikkei tul nehéz
olvasmanyok. A niche fogalmat Leibold (1995), Chase & Leibold (2003) elemzése
visszahozta ugyan az 6kolégiai kbztudatba — de ez a koncepcid sem latszikéelekdeani

a bonyolult vilag bonyodalmainak befogadaséara. S a Tilman-i épulet sem olyantymoimali
szeretne lenni. E gondolatkor két alagvietrras — a talajbeliek és napfény — szerepére épll, s
ennyil®l bizony nehéz kihozni a névényvilag diverzitasat. Figyelembe kell venni sok minden
egyebet, a kilénbézalajmélységbl felvehet forrasoktol a fellilkolonizacion alapulé
egyuttélési moédokig — de ezek mar utélagos és szervetlen addiciok az elmélethez.

Kedves barataim is jartak, jarjdk azokat az utakat, amiket itt elbizangtéasként jellemzek.
A veluk valo sok-sok vita egyike volt alapgenotivacidoimnak — vitapartnereimnek legalabb
annyi halaval tartozom, mint azoknak, akikkel egyutt dolgoztam. Jérészt nekik irédik, am
irok. Hogy a sok-sok bizonytalan beszélés helyett lehessen valami vilagasaizésztenset
mondani. Sdleg: az evolucié elméletével is konzisztenset. Olyan kalyhatolaminden
vitdban el lehet indulni.

Azt akartam megmutatni, hogy az altalanos kérdéseket pontosan meg let@hiigsgneg
is lehet oldani a maguk altalanossagi szintjén. Ehhez azt kell tenni, hogy nem griaaicl|
a sz6 okoldgidban megszokott értelmében, hanem az alapgondolatokat felirjuk pontos
matematikai alakban. E kédlyha természetesen messze lesz &l tbayita meleg szobaban.

Ha lesz, aki gy érzi, hogy irrelevansan messze van, ezt tiszteletseleiwi De magam

biztos vagyok abban, hogy az 6koldgidban sincs kiralyi ut. Nincsenek, és nem is lesynek nag
elméleti hokuszpokuszok. Nem fog a semhddsallni valami nagy szintézis, amely hirtelen
szintetizalja az elméletet a tapasztalassal. Be kell jarni a hosd¢az wtlapgondolatoktdl a
konkrét problémak részleteiig — ahogy minden mas természettudomanybanjak bajar

kémia kalyhaja, az elektron hullamfliggvénye sincs kézelebb ahhoz, ami a lombikban fortyog

Szdmomra az adaptiv dinamika vilaga (dolgozatom 3. és 5. része) adta megrazsétatk
és az empirikus valésag kozotti hosszu, de azért végigjarhatd Ut éiményeo) iaces
szingularis stratégiak osztéalyozasarodl szol6 cikkeink tiz éve jelentekbEneky nem kevésbé
voltak altalanosak, és igy a konkrét valosagtol tavoliak, mint az értekezésbertistine



okolégiai eredmények. Ki kellett varni par évet ahhoz, hogy ne csalkdarati koriink
olvassa és értse ezeket. De mostanara a két alapcikk 6sszesen 298 hivatkoizaat ka
bennik kifejtett elmélet pedig széles kdrben alkalmazéasra talalts@eliermészetes
mindenkinek, hogy nem az adaptiv dinamika altalanos elveinek, hanem konkrét
alkalmazasainak kell prediktiveknek lennitk. Alkalmazés pedig sok van, s ezek mér a
,SZ0kasos” evolucios modellek kézé tartoznak, ametjlalem altalaban, hanem kulon-kulon
kell kérdezni, milyen tavolsagot tartanak az empirikus val6ésagtol. Mindenesetre
matematikai elmélet megkerilhetetlensége az evoldcidbioldgiaban mar nagymamré
kérdeéses.

Masrészél mégis, az adaptiv dinamika egészének is van fontos Gizenete az evollcios elmélet
egésze szamara. Ez pedig az, hogy az adaptiv speciacio — tehat az 6kolbgsaidetitetl
hajtott fajképaddés — természetes kdvetkezménye az elméletnek. A gondolat a biolégiai
szemlélet szamara magatol &tiéinek latszik ugyan, de természetellenessé valik, ha a
gyakorisagfiiggetlen szelekciot allitjuk gondolkodasunk kézéppontjaba. Lehet, és kell is
természetesen az adaptiv speciaciét a konkrét szinten modellezni. De akkoreaetben —
egy specifikus lehéségnek latszik, olyan konkrét feltevésekkel, ameljlekehezen
elddnthed, hogy mennyire teljesilnek valos esetekben. Ha azonban tudjuk az altalanos
elemzésbl, hogy megfelel Okoldgiai hattérrel az evollcio elég konnyen bekonvergalhat a
fithesz egy minimumaba, ahol diszruptiv szelekcio hat ra, akkor a dolog optikéajeljesen
mas. JO, ha van egy 6sszkép.

Dolgozatom 3.2 dbrajaddetes eredmeényként mutat be a korabbiaknél részletesebb adaptiv
speciacios szimulaciot, amely Janne-Tuomas Seppanen-nel és Ulf Dieakah&oads

munka. A vizsgalattal az6ta elkészultink. Van egy vilagos,&lldrets predikcio, ami eddig
nem volt ismeretes. Ez pedig az, hogy a két faj kozo6tti reproduktiv izolaciogsakbsszu
folyamat eredményeként valik teljessé. Addig a két populacidé kdzott folyamgtascsere
annak ellenére, hogy 6koldgiailag mar elkiloniltek. Nagyon kilonbozik ez a jéslat a
klasszikus elméletét, amikor a géncsere teljes metsése tekintetik az elt@€adaptacio
megindulasa éfeltételének. Izgalommal varom a fejleményeket.

Okoldgiara visszatérve, biztosan allithatom, hogy a fajok sokféleségénekalapj
populaciéjuk szabalyozasanak maédjaban valo eltérés, amit akér niche-szegedgidcion
hivhatunk. De azt, hogy a konkrét esetben mi szabalyozza az egyik fajt, és nkat,raébia
nem lesz lehetséges a szobabdl megmondani. Segit akkor ez valamit? Vagy @atires
Azt gondolom, hogy a konkrétabb szinten toétémodellvizsgalatokat Iényegesen
megkonnyiti, ha tudjuk éte, hogy a kovetkézmodellben is ez lesz az alapvetzerkezet.

Ha terepi névényokoldgus volnék — mint ahogyan nem vagyok az —, a Tilman iskolahoz
tartoznék, mert ezt érezném érthbeszédnek. Ebben a kontextusban szentségelnék, hogy
kevés a két szabalyoz6 forras a réten talalhaté rengeteg virdghoz. Es oriigid#ema
helyzetben nem tanacstalannak kellene éreznem magamat, hanem tudhatnanadetgynfe
van: ki kell deritenem, milyen tényde szabalyozzakket — mindegyik fajt kilon-kilén, mert
agy kell. Nem feltétlendl azon a téréigkalan, amelyen én otthon vagyok, és vizsgalati
léptékemnek gondolndm, hanem azon, amelyen a faj létezik. Silvertown (2004) ndveényi
niche-szegregaciorol szolé dsszefoglaldjat tekinteném kiinduldpontnak. Es nermém ké
elmélészeldl, hogy mondjanak nekem valami ennél konkrétabb teszteftgotézist — hogy
is tudhatnanak kiagyalni valami értelmeset a szobaban? — hanem akkor kérnéségidedj
ha felthmad bennem egy konkrét gyanu, hogy az X névényfaj Iétének Iényegpagly t



szabdalyozashoz val6 alkalmazkodas. Mert modellezni akkor lehet, ha van mit, ha van
gondolat.

De terepi 6kologus nem vagyok, a kalyhatol elvék&pegetésen dolgoztam tovabb a
dolgozat beadasa Ota eltelt masfél évben is — még mitidenka meleg szobaban. Szilagyi
Andras kollégammal foglalkoztunk a térben heterogén kérnyezetben zajlé niche-
szegregacioval. Ez is szorosan 0sszefligg az adaptiv speciacio kérdéséaslddadatom 6.
fejezete bemutatja, az adaptiv speciacio mechanizmusat — a kdzvélekdhbidéthen —
nincs ok a szimpatrikus esetre korlatozni. A 6. fejezet adaptiv dinamikai elemiéée
tartozd niche-elmélet a dolgozatban még nem szerepel, ezt csinalta Argigag\lapja a
»Struktaralt populacidk” elmélete — amely tagabb modszertani szempontbdl mmagyos.
Arrol sz6l, hogyan lehet egy populacié heterogenitasat konzisztensen belesgpiteni
elméletbe. Vagyis arrél, hogy viszonyul az egyszdmélet a bonyolultabb val6saghoz.

A fluktualé kérnyezet nehezebb lgy. Szilagyi Andrassal ennek altalanosabéskéezis!
dolgozunk, de egy konkrétabb elemzés az, ami mar készen van és bemutathatok. Kalle
Parvinen-nel megvizsgaltuk a fluktual6 zavaras altal kompeticio-kolonizaceviz=my
révén fenntartott egyittélés egy a korabbiaknal realisztikusabb modelljénagget ,patch
occupancy” modellekkel szokas leirni. Azaz, feltételezik, hogy egy foltbgszege csak egy
faj lehet jelen, de azt egy masik felllkolonizalhatja. llyenkor a papir matiiyelmes: barmit
eléirhatunk a feltilkoloniz&ciot illéen, s az jon ki, hogy akar hany faj egyuttélhet ilyen
maodon. Mi azonban felirtuk a realisztikusabb modellt, amely ténylegesen végigkovet
szukcesszio dinamikajat a foltban, mikdzben nem téveszti sé¢mmletapopulécios szintet
sem. (Ebben is a strukturalt populaciok elmélete volt segitségiinkre — a metapspulac
véltozatban.) Ekkor mar vilagosan latszik a niche-szegregéacios struktiudakéréoaz a
niche-tengely, amelyet az egymast valto fajoknak fel kell osztaniuk&gkozott — és a
korlatozott hasonldsag miatt nem fog néhanynal tébb faj ily moédon egyuttéini.

Noha ez a modell pontosan azt a bioldgiai szituaciot irja le, amely a fluktualaz altat
fenntartott diverzitas alapesetének szokas tekinteni, végtelen sok fditeesatatematikailag
nem kilonbozik egy determinisztikus modéllEgyszerre demonstrélja a fluktuacié
diverzitas-fenntartd szerepét is, és azt is, hogy principalis kilonbségearsalyi és a
stacioner médon fluktual6 kérnyezet 6kologidja kozott azért nincsen.

Mint azt a dolgozatban is kifejtettem, a niche-szegregacié természatseminden. Mivel
egyaltaldn nem biztos, hogy egy adott helyen az dkologiavkedgek ténylegesen be vannak
toltve, egyaltaldn nem sziikségszdrogy a tényleges fajszamot pusztan a niche-ek
szambavétele alapjan lehessen jésolni. llyenkor van Iétjogosultsagatebszygegrafiai
képnek, amely fajok bevandorlasanak és kihalasanak dinamikus egyensulyaval fisglalkoz
Ez mar egy masik szint, mint amivel én foglalkoztam.

Hubbel neutralis elméletéhez val6 viszony nehezebb lgy. Ezen elmélettalagsie)

miszerint a fajok 6kologiailag egyenértigk, szigortan véve nem lehet igaz. Ebben az
esetben, ha az egyik faj szert tenne barmilyényeé, gyorsan kiszoritana az 6sszes tobbit.
Ezt természetesen Hubbel is tudja. Az &ltala javasolt athidalas azonba®réazésiondja,

hogy az egyensulyi nulla névekedés az, amely megszinteti a beallt populaciokfitbesiti
kilénbségeket. Csakhogy ez a mechanizmus, hogy tudniillik az egyes fajok névekégesi rat
kulon-kalon zérusra szabalyozédik, csak niche-szegregacio esétédiky tehat a neutralis
elmélet feltevései mellett nem!



Volgyes David kollégdmmal dolgozunk a neutralis elmélet és a niche-évigdenyan,
egyenbre nem tudok érdekes eredmény¢kieszamolni. A probléma neheze az, hogy a
niche-elméletnek — sok ellenkeallitds dacara — nincs vildgos joslata a fajok abundancia-
eloszlasara. Ez ugyanis egysmar azon mulik, hogyan specifikaljuk a taplalékellatottsagot az
egyes niche-eken belll. De gondunk van magaval a neutralis elmélettel is. A gk

igen hosszu idl atlagaban josolja az elmélet kdvetkezményekén bemutatott abundancia-
eloszlasokat — egy adott vizsgalaipdntjara nézvést viszont nem. A nagy fajszamu
tarsulasok diverzitdsanak titka még feltarasra var, ez a felad&stegtasen nincs elvégezve
annak kijelentésével, hogy a magyarazatot a niche-elmélettel konzidbtenkell keresni.

A vélasz elkészitése kapcsan az emlitett kollégakon kivil Pasztor Erzsgitedgét
k6sz6nbm.
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Véalasz Gallé Laszlénak

Biraldm dicséb szavait kdszonve, biralatdnak érdemét a niche Hutchinson-i és a Juhdsz-Nagy
Pal (tovabbiakban: JNP) -féle fogalmanak dsszehasonlitdsaval valaszolonnmedg. E

kapcsan, utan térek majd ki biralom tobbi kérdésére. Az alabbiak joresztdghy Kolossal

és Pasztor Erzsébettel évek alatt folytatott beszélgetéseken alapulnak.

El6rebocsatom, hogy a biralom altal emlitett egri niche-disputan magam istathvékkor
tobbet nem értettem [, mint amennyit igen. Mindenesetre, ott, illetve a JNP-vel valé mas
hasonlo ,disputakbdl” taplalkozik sok minden, ami azéta is foglalkoztat, $laanir

dolgozatom is szd6l. Ott értettem meg a Gause-elv kbzponti szerepét, ékaposolatos
gondolati bizonytalansagot, ott értettem meg a Hutchinson-i niche-tekgelgs azt, ahogy
JNP problémanak tekintket. Emlékszem dilemma4jara, hogy vajon lehet-e &anidhe-

tengely. A dolgozatban nem vallalkoztam arra, hogy éleéinez érdemben viszonyuljak —

ezt most probalom potolni a niche fogalom vonatkozasaban.

Hardinnak a kompetitiv kizarasrél sz6l6 1960-as cikke irja le azt a szituacidgbemeaz
Okologus szakma egyik fele a kompetitiv kizaras (complete competitors cannast)cekét
(méas néven: Gause elv) elvitathatatlan logikai szukségsegmek tekinti, mig egy masik
része tesztelechipotézisnek, amelyet a tapasztalas bizony nem feltétlenll thmaszt ala
Hardin itt egy 1944-ben lezajlott konferenciara hivatkozik, megjegyezve, haiyacsd
azota alig valtozot) sem tudta megvaltoztatni. Noha nagyon vilagos és edyszavakkal
nagyon egyeérteliden kiall az el nézet mellett, ez nem valtoztatott a szakma kéiseigén.
Az sem, hogy Peter Chesson 1991-ben megismételte a vilagos ésiegyarakat, most mar
kalon arra kihegyezve, hogy azok érvényén a kornyezet tértidmnidheterogén/fluktuald
mivolta sem valtoztat. A Gause-elvvel kapcsolatos dilemma vellink volt a disputakon, s az
Okoldgus tarsadalom ezen a megosztottsaga talan még mind a mai napig $eenathn a
niche-fogalom bizonytalansaganak mélyén is.

Hutchinson kiindul6pontja egyértetian a referenciapontnak elfogadott Gause elv. A ,Miért

van annyiféle allat?” hires Hutchinson-i kérdése mogott a kompetitiv kizédlemaja

hazédik meg. A kérdést nem az indokolta, hogy nem nézte volna ki az evolucié folyamatabal,

hogy létrehozzon ilyen sok éllatfajt. Azt kérdezte: mi akadalyozza meg aztahaggpetitiv

kizaras radikalisan lecsokkentse a thifi@jok szamat? JNP ,metametodoldgiai kvadruplett™-

je (JNP, 1986) nyoman ugy fogalmazhatnank, hogy Hutchinson

CentréalisHipotézise [CH]: ,Csak egyetlen allatfaj él a FOldon, a legrataeinet amely
kiszoritja az 6sszes tobbit.”

CentralisT énye, amelyet természetesen korlatlan menniyiadgt tAmaszt ala, az, hogy a
[CH] hamis.

CentralisProbléméja: Ha a [CH] hamis, akkor adott objektumra, adott kikotésekkel milyen
mértékben és miért hamis? (Ez természetesen mar szészerintdiBzséit)

A Hutchinson-i niche egy kisérlet az igy értelmezett [CP] megvalaszalavagyis a Gause
elv operacionalizalasara. Ez teljesen vilagos lesz, ha Hutchinson nagy§kdaafiivének,
az ,An itroduction to population ecology’-nak (1978) a niche-fejezetébe belenézink. A
fejezet a tipografiailag is kiugro ,Gause” szoval k&dit, majd a Gause-elv €s a niche-
fogalom 6sszekapcsoldédd tudomanytorténetével foglalkozik, amig el nem jut a tiiees ni
tengelyekhez.



Hutchinson szdvege egysfigvilagos és érthétszoveg, egyszeéy vilagos és érthét
gondolatokat jelenit meg a nem-formalis széveg pontossagi szintjén. Kétiédevaltozot
kalonboztet meg. A ,scenopoetikus” valtozé mai széval egy kdrnyezeti kondicio, mint
példaul a Bmérséklet. (JNP a métér valtozojanak nevezné.) Ertelemszer fennall egy
kapcsolat a mil-tér (illetve a scenopoetikus niche-valtozok) és a topografiai tér kozott: a
,valodi” tér minden egyes pontjaban mékhety lbmérséklet. Ezzel szemben a
~bionomikus” niche-valtozo a taplalék valamilyen tulajdonsaga, példaul mérete.
Természetesen fel sem mertl, hogy a bionomikus valtozét le akarjuk képezni a tapograf
térre. A topogréfiai tér egy adott pontjaban ugyanis nem egyetlen meghatéragoiéret,
hanem a kulonb@meéreti magok egy eloszlasa talalhato.

Ha ezen a ponton még emlékszlnk arra, mivel isddiittia fejezet, és tudjuk, hogy az egész
niche-fejezet a Gause eiisz6l, akkor minden teljesen vilagos a kétféle tengellyel
kapcsolatban. Fajok kozott két alagivetdodon csokkenhet le a kompeticié annyira, hogy
egyuttélésik lehéveé valjék: vagy nem ugyanott €lnek, ami alapeatakkor kdvetkezik be,
ha kérnyezeti igényeikben kulonbdznek, vagy pedig, ha ugyanott élnek, akkor mast
fogyasztanak. Az ébbi a scenopoetikus, az utdbbi a bionomikus niche-tengely menti
elkdlénulés. Mindenképpen, az egyuttélést a niche-térbeli elkilonilés tes&véehatz az,
amirél Hutchinson beszél.

Ha azonban megprébaljuk Hutchinson tengelyeit kiemelni a Gause-elv kontextusabadl,
azonnal tokéletesen értelmét vesziti az egész. Lehet scenopoetikus valwoadkai, €s
bionomikusakat is. De ugyan miért kellene ezt a két tokéletesen kutHjatleni valtozot,
amelyek tokeéletesen kilonkHriszonyban vannak a topografiai térrel, a ,niche” szo alatt
0sszezagyvalni? Ugyan miféle gondolati mélység lehetne egy ilyen kutynffasba

A scenopoetikus tengely voltadlb, Hutchinson 1957-es cikkében még csak ez szerepel.
Teljesen konzekvensen, hiszen leszbgezi, hogy egyetlen meghatarozott faktesitit

fajokrol beszél. Ekkor valéban csak a scenopoetikus tipusu elkilonilés lehetséges. Az, hogy
funkcidban is lehetséges egy folytonos tengely menti szétvalas, csak Macitevins-

nek a korlatozott hasonlésag gondolatat bevezikkében (1967)inik fel tiz évvel késbb,
Lack-nak a Darwin-pintyeken végzett vizsgalata nyoman.

De Hutchinson sem teljesen konzisztens. Az emlitett konyvfejezet vége tajairbtre
hivatkozva, mar ékerul a tApanyagennyiségemint niche valtozé. Ez logikus is a ndtier
szemléletben, hisz a tapanyag adott helyen mekugtcentracidja épp ugy egy koérnyezeti
valtozé, mint a Bmérséklet. De a fajok a tapanyag tigégéenek, €és nem mennyiségének terét
osztjak fel egymas kozott. igy a taplalékmennyiség, mint niche-tengetakér, ha még

mindig a Gause-elv operacionalizalasarodl beszélink.

JNP természetesen tisztdban volt a Gause elv ateforebssagaval az 6kologidban
altalaban, és a niche-elmélettel kapcsolatban killonésen. &e imtlottam. De nem kivanta
Hutchinson maodjara a gondolkozZémdulopontjAnakekinteni. Ez nagyon vilagos az egri
disputa JNP-éldasanak (1987) szbvegében. A ,Gause” sz0, amivel a Hutchinson fejezet
kezdhdik, INP-nél a szdveg vége felé, ott is zardjelben, s nem logikai sziikséggkent,
hanem mint ,Gause hiptézis” fordubel

Lathatoan nagyon mély kulturalis okai vannak ennek, nem biztos, hogy teljesebkatem
Gause elv akkor logikai szikségamerg, ha a populacidkra ugy tekintiink, mint amelyek
egyedekbl alinak, amelyek sziletnek és meghalnak, amelyek populacidinak tehat dinamikaja



van, méghozza exponencialis dinamik4ja, amelyet egy regulaciés mechariairalgcz
nulla hosszd tavd novekedésre. JINP azonban nem az efféle ,bottom up” gondolkozasmddban
hitt. Ugy gondolta, szigoruan el kell valasztani a leirasi szinteketéas ldigzciplinait.

Alaptorekvése volt, hogy kialakitsa a szlinbiologia nyelvét olyanra, hogy abban barm
pontosan megfogalmazhat6 legyen. Aztan majd meglatjuk, mit mond a tapaszédlasia

is kell megfogalmaznunk. Még az is lehet, hogy majd a Gause elv érvérnyédjekehteniink
ezen a nyelven. De semmi esetre sem konstrualhatjuk a nyelvet eleve,diggyraz mar
szerkezetében prejudikaljon egy allitast. Es a INP-i [CH] bizony mindémesaa
kompetitiv kizaras prejudikélasa. Eppen elletkeg, a [CH] nala igy szol: ,Barhol, barmikor
barmilyen populacié a természetben barmilyen mennyiségben megtalalhat6”.

Ebbsl a helyzetbl vilagosan kdvetkezik, hogy JNP-nek a scenopoetikus és a bionomikus
niche tengelyekkel ezen a fogalmi szinten nem volt mit kezdenie. Az eouiai3NP-
szovegében ezekéesem kerllnek, megfelgn annak, hogy az 1957-es Hutchinson-cikk a
hivatkozott kiindulopont. A fogalmakat természetesen ismerte. Bfeikallottam el a
dichotémiarodl egy méasik, Bugacra kihelyezett disputan, ahol Pali megoldatematikai
problémaként vezettedeh kétféle tengely viszonyat. Szerintem azonban a probléma ilyen
értelemben nem létezik. Vagy elfogadom kiindulépontul, hogy a niche-tér a Elause-
operacionalizalasa, és akkor a dolog — a pontossag adott szintjén — minden tovabbi nélkdl
érthet, vagy nem fogadom el, és akkor minden tovabbi nélkil nyilvdnvaléan értelmetlen.

Mivel a scenopoetikus és a bionomikus tengelyek megnevezés nem terjedtsekdida, a
dolgozatban &abitatés afunkciomegjeldlést hasznaltam; az utébbi altalanosabb, mint a
taplalékban vald kilénbdzés. Kordbban a Magyar Tudomanyban irt cikkemben — Miller
(1967) ,Pattern and process in competition” g€icikke nyoman — a ,lakcim” és

Jfoglalkozas” kifejezésekkel kisérleteztem, de nem volt vele sikerem talmaté&rében. A
pontossag szempontjabol hozzatenném, hogy a habitat és funkcié elkilonitése Iéftékfligg
Nézspont kérdése, hogy mikrohabitatot (oecus-t) a ,lakcim” pontositadsanak tekintjuk, vagy
mar az adott lakcim alaiz6tt foglalkozas” részleges specifikalasanak.

Sokan, sokféle hasonl6 széhasznalattal éltek, élnek az irodalomban. De JNP is, biralom is
meglehetsen es szavakkal szl a habitat/funkcié, lakcim/foglalkozéas tipusu
terminologiakrél annak emlitése nélkil, hogy ez a megkulonboztetés lenyegitedctha
Hutchinson dichotomiajahoz. JNP-nek is, birdlomnak is tokéletesen igaza van: ébekval
,csontig hatol6 ostobasag’-ok, ha a niche teret adntlirel, a niche-t pedig az egy populacio
Okostatuszaval akarjuk azonositani.

De legyen vildgos: az egyetlen populacié okostatuszaként felfogott, teléat tiszt
scenopoetikus niche-nek csak akkor van kéze a kompetitiv kizarashoz, ha populacidinkat
minddssze egyetlendorras limitalja. Vagyis ha funkciondlis differencialodasra nincs
lehetség, illetve az nem érdekel minket. Semmilyerbpiani matematikai fejidés nem fog
valtoztatni azon az egys#etiényen, hogy a milti-tér egy adott pontjdban, tehat azonos
koérilmények kozott, ugyanazzal a JNP-i értelemben vett niche-el megélhet tildgynta,.
Pali ezt az érvelést talan vitatna, és azt mondana, hogy az ugyanazon aitopeiyéah
fellelhet populaciok 6kostatusza sem azonos, hisz mas valtozokat valasztanak ki maguknak,
mint ,ténylegesen hat6”-akat. De ha felsoroljuk mindazokat a valtozokat, amegaditb

egy szamunkra érdekes fajra hatnak, azaz a tarsulas 6kostatuszat tekikbjikzaz

ellenérv elesik.
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S noha e valaszban a kérdést Hutchinson és JNP felfogasanak kuldonbségére hegyeztem ki,
azért ez a kétféle afidl a niche-el kapcsolatban — amit biraldm agy fogalmaz, hogy vajon a
fogalom auto- vagy sziincentrikus-e — végigkiséri a téma torténetét. Mint iz
Hutchinson-nal sem teljesen konzisztens a dolog. Masrést viszont minden
olvasmanyélményem és beszélgetésem azt tamasztja ala, hdwgyemeélet’-emmindig,
mindenkia niche-atfedés és a kompeticio viszonyat, illetve kapcsolatat a keegeigzal

érti (v0. Case, 2000). De akkor az ezen elmélet szempontjabdl vett niche-tér nemiliNP

tere, hanem a scenopoetikus és bionomikus tengelyek Hutchinson-féle tere.

Mondom pontosabban. Kompetitiv kizaras az azonos modon szabalyozott, tehat azonos
névekedési korlatba Utkézpopulaciok kozott van. Ha a niche térre tgy akarunk gondolni,
ahogy a ,niche elmélet” gondol r4, vagyis mint arra a valamire, amit kentgfdel kell

osztaniuk egymas kozo6tt ahhoz, hogy kdztik a verseny lecsokkenjen, és igy egyéttélhyess
akkor a niche tér nem lehet mas, mint a névekedési korlatok — a dolgozat terminaddigiaja
szabdlyozo6 tényék, illetve valtozék — halmaza. Ennek a halmaznak természetesen nem kell
egy folytonos sokasagot alkotnia. De alkothat is: a taplalékul szolgalé mageténedr

folytonos eloszlasa példaul megvalésitja ezt az esetet. Lényegesnaénehen

(bionomikus) niche valtozo, nem pedign@nnyiségeAz utdbbi maga a szabalyozé valtozo,
amilvl ez esetben folytonos sok van, minden magmérethez egy. A kutbhbzeken,

kulonbod koralmények kozott fellelhétszabalyozé tényék mennyisége kulon valtozoként
jelenik meg a modellekben, tehét ezeket matematikailag kiléribigesknek kell

tekinteni. Gyakran, példaul egymeérsékleti gradiens esetén, a lehetséges kortlmények egy
folytonos skélgjaval allunk szemben. Ekkor ismét folytonosan sok szabélyoz6 valtozink les
minden egyesdmérsékletértékhez egy — mondjuk — magkoncentracio. llyenkor a kdrnyezeti
kondici6, példaul admérséklet a (scenopoetikus) niche valtozé.

Van azonban egy csavar. Egyetlen taplalékforrds mennyisége nem ntolzé.udh tobb a
taplalék, nagyobb populacié fog rajta megélni, és ennyi. De ha mar két forrasunk van, akkor
ezek inputjainak (supply rateyanyamar egy olyan kornyezeti valtozé, amelynek
flggvényében egész mas fajok lehetnek jelen az adott helyen. A tdpanyaginpuek ara

tehat mar szerepelhetnek scenopoetikus niche véaltozoként.

Hogy ez akkor kezd egyre zavarosabba valni? Val6jaban nagyon dgysrad az egész, az
0sszes potencialis komplikacidval egyitt is, amélyersze még sok van, ha mindig a
kalyhatol indulunk. Melyek azok a véltozok, amelyek az ndvekedés-szabéalyozas witsdaacs
hurkaban szerepelnek? Ezen valtoiikorolasaa niche tér, mert ezt a halmazt kell
felosztani. Ha folytonos sok ilyen valtozonk van, akkobleetindexet mennyiség a niche-
valtozo, amit egy ,niche-tengely’-el lehet abrazolni.

Ez a valasz ,relativ hiany” kérdésére is: mi van akkor, ha késkledh elég, de a populacio
tagjai nem férnek hozza? Ebben az esetben az adott populaciot aszsniata

hozzaférhet része regulalja. Kénnyensébrdulhat, hogy két kilénb@zpopulacié ugyanazt a
két kilonb6d szabalyozé valtozo. A természetes szituacidkat altalaban tekintve hasonlo a
helyzet. A probléma attdl valik attekintibee, ha mindig megnézzik, hogy mi a helyzetnek
megfeleb dinamikus modell szerkezete.

A regulal6 tényedk természetesen nem csak negativ, kompetitiv hatasokat kézvetithetnek a

populacidk kozott. Egy préda szegény kénytelen pozitiv hatassal lenni ragadozojana
populacidjara, s egyre tbbb sz6 esik az 6kologiaban a ,facilitacio” jeskegedél is. Ez a
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dolgozatban leirt alapelmélet szerkezetén mit sem valtoztat. Kévethgeim@nnal inkabb, s
ez még feltarasra var. Az alapkérdés, ami majd szisztematikus &se&iatorul, az az, hogy
egy-egy Uj faj belépése tipikusan csokkenti-e az ,lres” niche-ek szamae maen

ellenke®leg, Ujabbakat hoz létre. Ez utdbbi eset lehet a nagy diverzitasu tarsulasok titka

Egy valamit azonban nagyon hatarozottan le kell sz6gezni a nem-kompetitiv
kdlcsonhatasokkal kapcsolatban. Eledg@mhasonlé fajok kozotiztosankompetitiv a
kélcsonhatas. Ellenkézsetben ugyanis a fajokon beltl sem lenne kompetitiv az egyedek
viszonya, s a populécié ndvekedése nem lenne korlatozva. Hatarozott tévedésaehat az
gondolat, miszerint a nem-kompetitiv kdlcsdnhatasok j&d&genek felismerése gyengiti a
kompetitiv kizarason alapul6 6kolégiai gondolkozas létjogosultsagét.

Az azonos novekedési korlatba titkozés matematikailag azt jelenti, hogy a popGlaciok
impakt ésS szenzitivitas vektorai, amelyek a populacidoknak a szabalyozo tikmgezalo
hatdsat, illetve az azoktol valo fliggését irjak le, egyeznek meg. Még pontosabban, a
kompetitiv kizaras felléptéhez mar az is elegembgy a populacioknak vagy@ vagy

pedig azS vektorai egy iranyba esnek. A kompetitiv kizaras fellépte pedig pontosabban azt
jelenti, hogy ilyenkor a fajok egyuttéléséhez finomhangolas kélhyek-hatranyok akar
mesterséges adagolasaval természetesen mindig egyensulybsariaheterseng
populacidkat. De a kompetitiv kizarasi szituaciéban a pontos kiegyensulyozottsémtol va
barmilyen kis eltérés a rosszabbik faj kieséséhez fog vezetni.

Természetesen, ha fajokindendkoldgiai és demografiai paramétertkipamtosan

azonosak, akkor a finomhangolas maris megvalosult. Ez egy matematikéséghietok
niche-szegregéacio nélkili egyuttélésére. Biraldom is utal r4, mashol sastyehogy vannak

valds példak, amikor ez a leliség valdsulhat meg. De amikor a két faj egyedei ranézésre
megkulonboztethéek, és nem csak szexudlis jelzéseik révén, akkor mar nem hiszem el, hogy
a testméretben, testalakban, stb. észretetaddsziriileg joval tébb, mint 1%-os kilénbség
ellenére 1% alatt lenne a demografiai paraméterek kozti kilonbség begyalenne? De ha

a demografiai paraméterekben van 1% kulonbség, akkor majdnem biztos, hogy a ndvekedési
ratdkban is van, s a sikeresebb faj néhany szaz generécio alatt kiszodgkat. A

2neutralis” egyuttélés leh&segét tehat egymastaol jol megkllonboztditiaok esetében
gyakorlatilag elképzelhetetlennek tartom.

Az egri disputan elhangzott INRBatias egy kdzponti eleme a kdvetkemegismereési Ot”:

(o) | (v) (<)
intervallum- aluazlésfﬁc{;vé—q strukturalis
5 g \
-beocslések nyek vizsgila toil jellenzdsck {J‘/

A klasszikus niche-elméletben az (a) stadium felel meg annak, amikaniehf@jét mint a
niche-tér egy részhalmazat adjuk meg, (b) annak, amikor azt pontosabban, a forras-
hasznositasi fliggvéennyel/gorbével jellemezziik, s (c) jelenti a struktkédetkezmények
megertését.

Az &ltalam prezentalt elmélet is elmondhat6 ezen séma szempontjabol:
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(@) (b) (©)

milyen : egyuttélés
. impakt .
o [ | e | | e
fidin szenzitivitas .y
a populacioét- hasonlosag

(a) annak megéllapitasa, hogy az 6sszes elvileg lehetséges regykétd kéaiil a konkrét
fajt melyik szabalyozza, és melyik nem. A ,forrdshasznositas” fogalmassajoperativ.
Helyette a (b) szinten minden egyes szabalyoz6 témgékapcsolatban meg kell vizsgélni,
hogy az adott faj arra milyen hatast gyakorol, illetve attol milyenéken fiigg. Az 6sszes
szabdlyozo6 tényérze vonatkoztatva ezek a mennyiségek alkotjak € fajpakt €sS
szenzitivitas-vektorat. A (c) szint a niche-szegregacioé és az dgglitiszonyanak, tehat a
kompetitiv kizarasnak és a korlatozott hasonlésagnak a dolgozatban prezentéteelmél

A faj és szabdlyozo kdrnyezete kozotti kétirdnyd kapcsolatot@e@sts vektorok szerepe
teljesen szimmetrikus, lényegében azonos allitasok vonatkoznakEgjiktoperativizaljak
az ebforrdshasznositas gondolatat. Az, hogy birdlom az impakt niche-t nem szereti, a
Leibold-féle niche-koncepcioval fiigg 6ssze. Leiboldnak hatalmas érdemea imchye
altalanos fogalmat visszahozta az 6kologiai kdztudatba és elkezdte dssaekotni
forraskompeticiot és a predaciot mechanisztikus szinten leir6 modellekgekthaektornak
majdnem pontosan ugyan azt nevezi, mint én. Nala azonban a masik iranyu kapcsolatot a
zrequirement niche” irja le, ami miitér-szetien a taplaléennyiségetere. Ily modon
Leibold a fent elemzett problémakat — szerintem illogikusan — 6sszemossa@kailtas
kétiranyusaganak kérdésével. Es nala nincs niche-tér, amit fel kelleari @szersenyik
kozott — a szemléletes kép tehat elvész.

Hutchinson (1978) egyébként nem tulajdonitott a kompetitiv kizarasi elvnek olyan
megkerilhetetlenséget, mint Hardin. Csak viszonyitasi pontnak tekipkattaze a
kivételeket”. Kulon is nagyon érdekelte, nem kellene-e a planktonok sokféleségéeaeaus
kornyezeti fluktuacidk okozta érvénytelenné valasaval magyarazni. Chessong288han
nyomatékkal megismétli Hardin (1960) gondolatmenetét a kompetitiv kizaras
megkerilhetetlenséd#y de mar arra koncentralva, hogy ezen a tébédi heterogenitas sem
valtoztat. Ha a kornyezet térben éshidn bonyolult és fluktuél, akkor mindezen
bonyodalmakra valé kiatlagolas utan kapjuk egyvéltozat szaporodasi sikerét. Es a
sikeresebb giyzni fog — ha csak nincs valami, ami miatt a két faj esetében masképp kell
atlagolni. Vagyis ha elegetidn kilonbdznek. Ugydincikkek sordban dolgozta ki ezen

V4

Szamtalan modell sziletett a bonyolult vilagban valé egytttélés kulonféle atanlol
Amarasekare (2003) tartalmaz egy friss 6sszefoglalot. Igaéseatesen, hogy a tésid
heterogenitasok Iéte Iényegesen nagyobb fajdiverzitas fenntartasé&hesvé. De nem

azért, mert a fluktuaciok, a zavaras lecsokkenti-lelassitja a kompeticiattalgnossagban,
kalonbozvé valas nélkil, hanem azért, mert a bonyolultabb kdrnyezetben tébb mod van az
okologiai kulonbo#vé valasra — meghatarozott csereviszonyok mentén. Lehet definicidés
ugynek tekinteni, hogy milyen tipusu elkiléniuléseket neveziink niche-szegregacionak. De itt
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a bioldgiai vilagkép egy alapuieeleméél beszélink: minden egyes fajnak fel kell mutatnia
egy csalora jellemz alkalmazkodasi médot (azaz egy kulon ndvekedési korlatot, a regulacié
egy csak ra jellentzmddjat) — vagy nem talal helyet maganak. Az Amarasekare review mar
ezt a visszatért szemléletet tikrozi. S ennek meg@aidiasznalja a niche sz6t teljes
altaldnossagban, de a formalis definialas minden kisérlete nélkdl.

Szilagyi Andréas kollégadmmal foglalkoztunk a térben heterogén kérnyezetben zbhgé ni
szegregacioval. Mint a dolgozatom 6. fejezete bemutatja, az adaptiv spe@absnimmusat
— a kozvélekedéssel ellentétben — nincs ok a szimpatrikus esetre korlatozni.exe. fej
adaptiv dinamikai elemzése mdgé tartozo niche-elmélet a dolgozatban még repal seet
dolgozta ki Andras. Alapja a ,struktaralt populécidk” elmélete — amely tagabb nitadsze
szempontbdl is nagyon fontos. Arrdl szol, hogyan lehet egy populacié heterogenitasat
konzisztensen beleépiteni az elméletbe. Vagyis arr6l, hogy viszonyul aeiéglazélet a
bonyolultabb valésaghoz.

A fluktual6 kdrnyezet nehezebb tigy. Chesson (1994) két fluktuacié-indukalta egyuttélés-
stabilizalé mechanizmust kilonbdztetett meg. A ,storage effect” lényrgéthektuacio

altal lehebvé tett idbeli niche-szegregaciot jelenti (v.6. Christiansen & Fenchel, 1977, 69.
oldal). A ,storage” kifejezés arra utal, hogylmkli niche-szegregacio esetén mindegyik
populaciénak tul kell élnie valahogyan a szamara kedleridsszakot is. Példaul ugy, hogy
vannak buvohelyek, amelyekben — ha kis l1étszamban is — de atvészelik aderakadllat. A
masodik mechanizmus, az ,effect of relative non-linearity” a mi nyelvinkomeleriti,

hogy a regulél6 tényék fluktuaciojat leir6 paraméterek (mint a variancia) ujabb regulalé
valtozokkent jelennek meg a nemlinearis atlagolas nemtrivialitdsa kovéikeztiasd.

Levins, 1979 valamint Kisdi & Meszéna, 1993 modelljeit).

Elméletiink a kdvetkéképpen terjeszthéki altalanosan a tér-fthen stacionariusan

fluktualo kérnyezet esetére. Kiindulasul tekintsik a regulalé valtozok minden égyds-t
pontban felvett értékédiilonregulalé valtozénak. Ezek utdn nézzik meg, hogy a véaltozok e
kollekciéjabol melyek azok a kombinacidk, amelyekehez a populaciok valéban kidonboz
maodon viszonyulnak. Bizonyos esetekben ezek a kombinacidok a valtozoktiéli-atlaga,
varianciaja, stb. lesznek — ez a relativ nemlinearitasi effektus. Eqy pesddirnyezetben
viszont az egy cikluson belllidgontok a Iényegesen kulonkiik, mig a kilonbdy
periodusok egymasnak megféléiopontjai ekvivalensek. llyenkor a periddusnak megéelel
ciklikusidévaltoz6 mentén lehet szegregalddni, a ciklus kiléalp@antjainoz tartozé regulalé
valtozok a lényegesen kulonli@k. Ez lesz a ,storage effect”.

S ezen a ponton valaszolhatok a Palitol oly régen hallott kérdésére: lehet-aiahed
tengely? A probléma természetesen az, hogy miutan egy fajnak hosszu ideig kell
fennmaradnia, nem lehet, hogylen lokalizalt legyen. A&iklikusido felosztasa a valasz.

De van egy mar elkészult konkrétabb elemzés, amit bemutathatok. Kalle Parvinen-nel
megvizsgaltuk a fluktualé zavaras altal kompeticio-kolonizacio cserevizony féwétartott
egyuttélés egy a korabbiaknal realisztikusabb modelljét. A jelenségeh gatupancy”
modellekkel szokas leirni. Azaz, feltételezik, hogy egy foltban egyszeakeegy faj lehet
jelen, de azt egy masik feltlkolonizalhatja. llyenkor a papir nagyon tirelnrest ba
beleirhatunk a felulkolonizaciot illéen, s az jon ki, hogy akar hany faj egyuttélhet ilyen
modon. Mi azonban felirtuk a realisztikusabb modellt, amely ténylegesen végigkovet
szukcesszio dinamikajat a foltban, mikdzben nem téveszti sé¢mmletapopulacios szintet
sem. (Ebben is a strukturalt populaciok elmélete volt segitségiinkre — a metapspulac
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véltozatban.) Ekkor mar vilagosan latszik a niche-szegregéacios struktura karéohz a
niche-tengely, amelyet az egymast valto fajoknak fel kell osztaniuk&gkozott — és a
korlatozott hasonldsag miatt nem fog néhanynal tébb faj ily moédon egyuttéini.

Noha ez a modell pontosan azt a bioldgiai szituaciot irja le, amely a fluktualaéz altat
fenntartott diverzitas alapesetének szokas tekinteni, végtelen sok fditeesatatematikailag
nem kilénbozik egy determinisztikus modéllEgyszerre demonstrélja a fluktuaciéd
diverzitds-fenntartd szerepét is, és azt is, hogy principdlis kilonbségearsalyi és a
stacioner médon fluktual6 kérnyezet 6kologidja kozott azért nincsen.

A populécidk és regulalo tényiik kdzotti kétirdnya kapcsolat terepen valo kimééségét
Goldberg (1990) elemzi. Nem hivja ugyan niche-nek a dolgot, de ez mindegy. A dolog
jelentségére valo tekintettel érdemes lenne minél tobb ilyen vizsgalatot végezni. Eze
azonban — munkaigényességik folytan — csak esettanulmanyok lehetnek. A legtdbb
Okoszisztéma esetében nyilvan meg fogunk elégedni az (a) kefndssal, vagyis annak
kvalitativ kideritésével, hogy melyik fajt milyen névekedési korlatba ttkdzikeHat azt
kérdezi birdlom, mit kell vizsgalni a terepen a dolgozatban leirtak szempont}dtmdljgen
egyszeii a valasz. Folyamatosan fel kell tenni magunknak a Darwintél szarmazo6 kérdést:
miért nincs jelen az adott fajnak még tébb egyede? Természetesen mindiglinedlni azt

a tér-idy léptéket, amelyen ez a kérdés az adott faj szempontjabol értelmesethaissdéa
felmertl egy vélasz-leh&tég, akkor annak kell utdnamenni, a terepen is, modellezéssel is.

Wilson (1980) és Lomnicki (1988) elméleteit eddig nem ismertem. Belenézve sekbeyv
vildgos, hogy mindketten, kilénb®aspektusbdl bar, a populacidk strukturaltsaganak
kovetkezményeivel foglalkoztak. Munkaik tehéat a struktaralt populaciok elmélete
segitségével lennének beintegralhatéak az dkologia egészének elmeketébéeladat
azonban elvégzésre var. Tudomasom szerint e két kdnyvet nem ismerik, nem hikatkozza
azok, akik a strukturalt populaciok elméletével foglalkoznak. Biralom sugalmatasa
ellentétben az tigyben semmilyen érdemem nincsen.

Birdlom amugy is kifogasolja, hogy a dolgozatelsszében ,,olykor nem vilagos, hogy sajat
egyetérd véleményét is interpretalja-e vagy csak a megjeldlt forrasmunkékatkozik”. A
probléma lIényege az, hogy sokszor magam sem tudom pontosan eldénteni, hogy mi
tekinthet az 6koldgiaban elfogadott, lefektetett tudasnak. A dolgozat masodik és harmadik
része tartalmazza azokat a matematikai eredményeket, amegmgeinben is

osszefoglaltam. E két részben gondosan tigyeltem arra, hogy megmondjam minden
gondolatrél és eredmérdyr ha nemdlem szarmazik. Az etsrész az 6sszkéfirakart szolni,
amiért az egésznek értelme van. Természetesen nem képzelem, hogy eniisk ¢=lzét
magam talaltam ki. Azt talan remélhetem, hogy képleteimmel magaozzgjarultam az
0sszkép stabilitasdhoz — de nem kifogasolhatom, ha valaki ugy érzi, eddigasépjta.

Botta-Dukat Zoltannak kdsz6ndm, hogy az egri disputa JNP anyagat szamikaraedte.
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Véalasz Padisak Juditnak

Biralom dicséb szavait is, kritikajat is koszéném. A birélat figgelékében felsorolt hibakat, a
masok altal felfedezettel egyetemben, a dolgozatban kijavitottam, a hoolapwén a javitott
verzié szerepel.

A szamozott kérdésekre a sorszamra valo hivatkozassal valaszolok.
1) A fitnesz fogalma.

A dolgozat terminoldgiai probléméi, amelyeket készséggel elismerekrigleshom mellett
abbdl is addédnak, hogy nem volt kedvem folyamatosan természetellenesen komplikalt
megfogalmazasokkal kerllgetni azt a tényt, hogy a dolgozat témavétagi#ié biologiai
diszciplinat metsz at, eltéterminologiadkkal, beszédmddokkal és pontossagi igényekkel.
Arra azeért igyekeztem vigyazni, van ahol sikertelenil, hogy fontos kérdésekhen ez
okozzon félreértest.

A terminolégiai alapkérdés: ki az alany? Szigordan véve, a masodik részatilkaem
elméleteireplikatorokversengését, evoluciojarol és egyittélésiikrszolnak. Az dkoldgiai
targyalasban ezen tipikusan egy genetikailag homogénnek elképzelt “nidéasz

szexudlisan szaporodd, de ez az adott kontextusban nem lényeges — faj egyedeizértjik. A
utolso fejezetben viszont 6nreplikal6 makromolekulakrol esik sz6, amelyekte azér
természetesen pontosan érvényes a 4. fejezet 6koldgiai elmélete altgriminoldgiai
pontossaghoz akartam volna mindenek felett ragaszkodni, akkor az egyedulddagend
altalanos replikator szo6t kellett volna hasznalnom agy az 6koldgiai, mint a predioldgi
fejezetekben.

Az adaptiv dinamikai részek a legproblémasabbak, hiszen itt az elképZeftzalksa a
speciacio elmélete, amikor is a populacié szexualis jellegének aldpatdssaga van —
viszont egy ilyen populacio egyede — szigortuan véve — nem replikator. Ez az adaptiv
dinamikai tipusu modellezés sajatossaga, amébzét aszexualis modellen vizsgal meg
olyan jelenségeket is, amelyekben azutan nagyon is lényegesek lesznekkaigeneti
vonatkozasok is. A dolgozat természetesen targyalja &it etaub tényleges problémaéakat és
sulyos vitdkat — de nem akartam a terminoldgiai kovetkezményeket a dolgozaton
végighurcolni.

Amit sajndlok: az alany szabadon hagyasa kdvetkeztében magyarazat nélkikztkosgi
valt az, ahogy a dolgozat a populacio szo6t hasznalja. Biztosan nem mendeli populaciora
ivarosan szaporododaények szaporodasi kézdsségére gondoltam — hisz szigorian véve
replikatorokrél van sz46. Ezt nem tehettem azért sem, hisz a dolgozat hatteradaptaz
speciacio gondolata all — amikor is fokozatosan valik szét egy mendeli populagi@ kett
fokozatosan gmik meg koztik a szaporodasi kbzdsség, lasd a dolgozat 3.2. dbrajat. Az
atmenet lassusaga, amelynek soran hosszu ideig elddnthetetlen, hogy dgt vagydeli
populaciérol beszélhetiink, egy fontos publikalas alatt ésedmeényink. De mar a
replikatorok szintjén megfogalmazott adaptiv dinamik&ban is folyamatos hggy egy
populaciénak csak az ugyanazon stratégiat kéegyedek 6sszességét hivjuk-e, vagy az
0sszes egyedéét, amely a targyalasban szerepel. Folytonosatédtenp esetén se igy, se
agy nem igazan j6. Nem alakult ki egységes széhasznalat.
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A legéltalanosabb populécié-fogalmat talan Juhdsz-Nagy Pal fogalmegtgadott
elolényféleség adott tér-édintervallumban” (Juhasz-Nagy, 1986, 27. o. (c) pont). Magyaran:
a specifikus elemzés érdélEse kapcsamtlel, hogy az egyedek milyen széles osztalyat
soroljuk egy populacioba; altalanos szabaly nem alkothat6 (lasd JNP-nél ugyammtht)d

A fitnesz 25 oldalon kozolt definiciojaval is az a baj, hogy nem mondtam meg, mit jelent
benne a populécié sz6. Potolom. Itt az azonos genetikai allomanyu replikatorokéigstzess
jelenti. A Biralom altal emlitett inkonzisztencia viszont nem all fentaitnesznek ezen
definicidja egy populécidra vonatkozik, akkor természetesen a fithesz-kilonbségek
populacidk kozotti kilonbségek, tehat populadiékottiszelekciordl beszélunk.

A fajon bellli és a fajok k6zotti versengés lényegi azonossaga alapmotivungazatiodn
kifejtetteknek. Ez a lényegi azonossag teszi ehgthogy folytonos adaptiv Ut vezessen egy
0j faj kialakulasadhoz. Ezzel a hattérrel semmi akadalyat nem latom amggia fiajok

kozotti kompetitiv kizarast is fithesz-kiulonbség okozta szelekcios folyamatnak
tekintstink/nevezzik.

Az irodalomban fellelhét szamos fitnesz definicid egymassal nem j6l 6sszevethist
egyrészt nagyon kilonbdzrvényességi korre, masrészt nagyon kiloéipdntossagi
igényre fogalmaztak metket. A legkdzismertebb fithesz-fogalom talan a bevezet
populaciégenetika konyvek tulélési szelekcids modelljében saetbmnkor agenotipus
tulélésea genotipus fitnessze — és éliink azzal az elég abszurd feltevéssel, raqppyradssi
paraméterekben nincs kilonbség. Erre a feltevésre pedig azért van saigséglonben
nem az egyedhez, hanem a parhoz lehetne altalanosan fitnesz értéket rendéeideres
nagyon elkomplikdlodna. Elég sajnalatos, hogy egy ennyire specifikus, a bio&aji&istol
ennyire elrugaszkodott és altalanosithatatlan fogalomalkotas valt assga@amara
meghataroz6 élménnyé. Ami utan minden tovabbi konkrét probléma a fitnesz foglalman
Ujabb és Ujabb bonyodalmat is jelenti.

Olyan fitnesz-fogalmat amelynek az altalanossagi szintje niyegioa természetes szelekcio
gondolataéval, akkor lehet alkotni, ha nem a genotipushoz, hanem a replikatorhoz — tehéat a
génhez, és nem a genotipushoz — akarunk fithesz-értéket rendelni. Ebben a kontextusban
egyeértelnti, hogy a replikator-populacié exponencidlis ndvekedési ratajat kell fitnesznek
tekinteni (Metz és mtsi., 1992). llyenkor lesz ugyanis érvényes az az adihely a fitnesz-
fogalom létjogosultsagéat adja: a nagyobb fitnéssplikétor kiszoritja a kisebb fithesdzEz

az az elegerign robusztus fitnesz-koncepcio, amely nem fog minden egyes komplikaciétol
kérdésessé valni.

2) A kompetitiv kizaras fogalma.
Két 0sszefligd, de azért kulonbdrallitast szokas kompetitiv kizarasi elvnek nevezni:

(a) A teljesen altalanos allitas ugy szol, hogy a fajok egyuttélésének szikské¢rele az
Okologiai differencialodas, azaz ,complete competitors cannot coexist.”. A goedetketi
szerdje fellehetetlen, fokozatosan keletkezett a 19-20. szdzad soran (Hutchinson, 1975,
1978). Ez az allitas kotheGause (1934) és Hardin (1960) nevéhez is. Bar Gause-t nem
olvastam, kettejuk allitasa kdzotti érdemi kilonb&Egem tudok. A niche eredeti fogalma is
ezen tételhez kéthetaz egyuttéléshez sziikséges differencialédast hivjuk niche
differencialédésnak (itt tjra Hutchinson, 1975, 1978 a definitiv hivatkozas). Chesson (1991)
szogezte le nyomatékkal, hogy — a Hutchinson (1961) éaltal felvetett gondellattéétben —
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az elv altaldnos és megkerulhetetlen érvénye aldl a kdrnyezet hetesdydaugld mivolta
sem ad felmentést.

(b) A szikebb értelnd allitas szokasos megfogalmazasa szol gy, hogy nem élhet tobb faj
egyutt, mint a rendelkezésre allo (tplalék)forrasok szdma. Eztaz &limészetesen csak az
egyensulyi forraskompeticio esetére érvényes. Egyetiéorersra nézvést (hogy tii. azon
csak egy faj élhet meg) az éllitas Volterra-tél szarmazik. Tobb fese&tére vonatkozé allitas
tudoméasom szerint MacArthur és Levins (1964) irtakdezgir; Hardin (1960)-ban nem
szerepel. Az allitast Levin (1970) terjesztette ki az forras-kompediciitalanosabb
koérilményekre azzal, hogy a forrasok helyett mindazokat a tékgtezzamolni kell, amelyek
benne vannak a populacioszabélyozas visszacsatold hurkaban. Ezt a kiterjetzsathall
altalanosan érvényes (legalabb is az egyensulyi esetben) — de tees@s2€bn az aron,
hogy a ,szabalyoz6 tény&zfogalma kevésbé konkrét, mint a taplalékforrasé.

Raadéasul, a taplalékforrasok, illetve a szabélyozo tékyezama nem feltétlenll véges: a
magmeéret kontinuum a szokasos példa folytonosan sok kuldfirdasra. A biologia
szOhasznélat sokszor nevez ugyan egy ilyen kontinuumot egyféle forrasnak, de ez a
szOhasznalat nem konzisztens azzal, ahogy a leszamolasra szuikség lenke a (b) e
szempontjabol.

Alapvet, és sokszor idézett eredmény, hogy a nemegyensulyi dinamika tobb faj éggiittél
teszi lehatve, mint ahany forras van. Lasd Levins (1979), Kisdi & Meszéna (1993) és a
dolgozatot arrdl, hogyan veléetz a helyzet figyelembe a szabélyozé tétkemegfeled
értelmezésével — de ez a matematikai kedégg még nem bizonyitotta |étjogosultsagat. (En
hiszek benne.) De flggetlenll attél, hogy a (b) tipust kompetitiv kizarasi ele&itingi-e
értelmesen fluktualé kornyezetre, az (a) tipusunak érvényesnek kell letemnie&l esetben

a természetes szelekcid sertikddne fluktuélo kdrnyezetben.

A kettét megkulonbozteterdd a dolgozatban (a)kompetitiv kizarasi elmek, mig (b)-t
diszkrét kompetitiv kizarasi ehek neveztem. Az glsek van vilagképformalo jelefgége a
biolégia egésze szaméra: minden egyes faj egy kilon, csak ré fetwibgiai lehetséget
ragad meg maganak, amihez alkalmazkodik, amelyen dallegjobb. A dolgozatban
egyebek kozt arra torekedtem, hogy a kétféle elvet a korlatozott hasonlossgd@fpc
elvével egyltt egységes matematikai keretben fogalmazzam meg pontosan

3) Fitoplankton-kemosztat.

A pontositast koszonom.

4) A populacio fogalma.

Az 1) pontban efil altalanossagban mar szoéltam. Konkrétan a 14. oldalon a populacié szé — a
nélkul, hogy ezt megmondtam volna — nem az egyes fajok hanem az egész tarsulas
populacidjat jeldli. Ha JNP-t j6l érterti,beszélhetett volna fitoplankton-populaciérol. De ha
ebben tévednék, akkor is, a dolgozat egészé&ialienem lehet a populacio fogalmat egy faj

populacidjara skiteni. A terminolégia elvi szabadon hagyasa viszont megkdvetelte volna,
hogy a konkrét szituaciokban vilagosabban fogalmazzak — elnézést.
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5) A niche-tér fogalma.

A dolgozatban kifejtett koncepcio szerint a regulal6 téélyémimazatekintend niche-
térnek. Ez a logikus valasztas, ha ragaszkodunk ahhoz, hogy niche tér az, amiben valo
elkulonilés sziikséges a kompetitiv kizaras elkertléséhez. Ez utobbi a nichdayaties,
nem a ,hipertér”. Hutchinson (1978) szamara isjldrosszan irtam Gallé Laszldnak irott
valaszomban.

Hutchinson a niche-tengelyek bevezetését igy indokolja (Hutchinson, 1978, 158. 0.): ,Itis
assumed that at least ideally all the variables that affect a parspeleies are capable of
being ordered linearly.Ordered.Ez nemjelenti azt feltétlendl, hogy ezen valtozdk
folytonosak tartoznak lenni. Ha nem all rendelkezésre a taplalékméret woyndal skalaja,
mert csak haromféle: kicsi kdzepes és nagyrmiéégialék Iétezik, akkor Hutchinson ezt a
harom méretet rendezte volna el linearisan. Ha torténetesen az dssgely’,teéhany ilyen
diszkrét pontbdl all, akkor természetesen Hutchinson niche ,tere” véges sok ponthal all
én jol értem, a szefzzt a kérdést egyszen tul banalisnak érezte ahhoz, hogy az idézett
megfogalmazasba rejtett altaldnositasra tovabbi mondatokat pazaroljaongsly
tengelyeket rajzolt, mert ezt érezte altalanosabbnak, de soha semmi olyabndott, ami
ezt a folytonossagot érdemben kihasznalja.

A véges sok pontbdl allé niche-tér tehat egy teljesen természetes biologiathak el$
altalam ismert leirasa annak, hogy véges sok kuldntajalékforras véges sok niche-nek
felel meg Rescigno & Richardson (1965)-ben talalhaté. A széVvégly néz ki, hogy ez

akkor egy magatél ertedo szohasznalat volt. Nem kellett még olyan komplikaltan mondani,
hogy a ,hiche tér véges sok pontbdl &ll’, mert még nem volt a hipertér a referenciapont
Ugyanez habitatbeli elkilonilés esetében Levene (1953) hires cikkére nmszgy mgden
egyes habitat egy kil6én niche.

A véges sok pontbdl allé niche-tér és a véges sok szabalyozodéelgér pontosan ugyanaz.
llyen esetekben a fent emlitett diszkrét kompetitiv kizarasi elv emagpgyuttél fajok szamat
a niche-tér pontjainak szama, azaz a szabalyozo @ngeama limitalja.

Sajnos mar Hutchinson-nal elkéziik az a képzavar, amely a taplaldkennyiségéekinti
niche-valtozonak. Ily médon egy folytonos teret tekintlink akkor is, ha csak véges sok
szabalyoz6 tényénk van. De ez a tér nem az a tér. Természetesen, a taplalékmennyiség is
egy valtozd, mégpedig ez mar tényleg folytonos is, csakhogy ennek a valtozérétken
osztjak fel a fajok egymas kozott, az ilyen valtozok terének nincs kdze ahhoz,cit ni
elméletnek szoktak nevezni. S itt utalok Ujra Gallé Laszlénak irott valaszomra.

6) Demogréfiai paraméterek: egyed-, vagy a populacio- jelid&mz

A demogréfiai paraméterek az egyedekre vonatkozo statisztikai jékeraddsziriségek és
varhato értékek. Ezek, mint minden statisztikai jellénetvileg ugy definidlhatéak, mint egy
képzeletbeli, végtelenhez tartd elemszamu mintan megfigyelt rglatkorisag, illetve atlag.
Gyakorlatilag, a statisztikai paramétereket kdaetithatarozzuk meg egy praktikusan
elérheb véges elemszamu mintan.

A demogréfiai paraméterek esetében természetesen a populacio a lbgnagktikusan

rendelkezésre all6 minta. Azzal azonban, hogy a demografiai paramétthieioszelien
is a populaciés gyakorisagokkal/atlagokkal azonositsuk, két elvi probléma van:
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» Mivel a populacio véges, a ra vonatkozé atlagok még maguk is vaiéégin
valtozok.

» Elvileg sem beszélhetnénk arrél, hogy a populacio esetleg heterogén adfanogr
paraméterek vonatkozasaban.

Képzeljuk el, hogy tudjuk, hogyan fligg az egyed mortalitdsa testsulyatétjkgen
Osszetételét, dohanyzasi szokasaitol, stb. Ekkor a populacié minden egyes egyé&déirez
kilénrendelhetiink egy mortalitasi értéket. Ez természetesen valami olgagnmint
amikor azt mondjuk: az évaldszirisége a holnapi napon 20%.

Nem lesz végtelenhez tartd6 szamu példanyunk a holnapi napbdl, de mégddagaidsem
(sajnos). Hogyan falszifikalhat6 akkor egy ilyen allitas? Vonjuk 6sszéanim napokat,
amelyekre a meteorologus 20%-oé\edosziniséget josolt! Ezek meteoroldgiai helyzete
teljesen eltér lehet — csak az a kdzos bennlik, hogy az dsszes $éiygziembe vétele utan
a 20%-os adat kalkulalodott.
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