OKOLOGIA ES EVOLUCIO FIZIKUS SZEMMEL

Szubjektiv bevezetés

Egy kvantummechanika-elGadason kezddédott. Marx
Gyorgy(késébb kollégaja lehettem, tgyhogy mondjunk
Gyurkat) a hidrogénhidkotést tanitotta. Ha mar amuagy
is itt tartottunk, az 6ra oly jellemz6 modon, elmagyaraz-
ta gyorsan az élet 1ényegét is. A DNS két szala kozotti
hidrogénhidaknak van meghatiroz6 szerepe a DNS-
szekvencia hti masolodasaban, vagyis az 6roklédésben.
Ha pedig van masolodas és 6roklédés, akkor evolacio
is van. Tekintstink ugyanis egy n 6nreprodukalo egye-
dekbdl all6 populaciot. A populacio létszima a
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differencialegyenletnek megfeleléen valtozik, ahol » a
populacio novekedési ratija, azaz a sziiletések és a hala-
lozasok ratdjanak kilonbsége. (A lényeges mozzanat itt
az, hogy rogzitett kortilmények kozott mind a szileté-

sek, mind pedig a halidlozasok szama arinyos az egye-
dek szdmaval.) Az egyenlet megoldisa ismeretes modon
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Azaz populacionk exponencialisan né. A termodinami-
ka azonban lehetetlenné teszi, hogy a DNS-masolodas
mindig hibamentes legyen. Mutaciok torténnek, mialtal
tobbféle genetikai viltozat lesz jelen. Két valtozat 1ét-
szamaranyanak idébeli alakulasat természetesen az
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egyenlet irja le, ahol az indexek a két populacio lét-
szamadt, illetve novekedési ratajat kilonboztetik meg.

Ha most a két populicid6 novekedési ratdja nem
egyenlé (és ugyan miért lenne egyenld?), akkor a na-
gyobb -0 létszamaranyban exponencialisan talnovi a
masikat. Vagyis, mikodik a természetes szelekcio.
Ujabb és Gjabb muticiok révén Gjabb és Gjabb ,otletek”
probalodnak ki az egyre hatékonyabban szaporodo
élolény létrehozasara. Ha ez évmillidrdokon at zajlik,
akkor egyre bonyolultabb és bonyolultabb variaciok
valosulnak meg és terjednek is el. S a torténet végén ott
van a Homo sapiens, amelynek az a trikkje, hogy ki-
vancsi: meg akarja érteni a vilagot. Folfedezi a kvan-
tumfizikat, a hidrogénhidat, felfedezi 6Gnmagat.

Ezen a ponton Gyurka egy kicsit zavarba jott: most
azt kellene mondania, hogy az ember a maga eszével
az eddigi legfejlettebb él6lény, amely az eddigi legna-
gyobb novekedési ratat produkalta és ily modon
gybztese a versenynek. De hat ez igy nyilvin nem
igaz. Elkente valamivel. Leesett egy tantusz. Van itt
egy alapvetS és mély probléma, amit Gyurka nem ért,
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és ami nem ugy néz ki, mintha barki mas meg vilago-
san értené. Miként egyeztethet§ Ossze a természetes
kivalasztodas (szelekcio) elmélete, vagyis hogy a ma-
gasabb ratermettségl (fitneszd) élGlény kiszoritja az
alacsonyabb ritermettség(t, azzal a ténnyel, hogy
fajok millioi élnek egytitt sok-sok millié éve?

Persze konnyl valami szemléletesen rendben lévét
mondani arrél, hogy a szapora egerek miért nem szo-
ritjak ki a kevésbé szapora elefantot. De ezzel csak oda
jutunk, hogy van egy vilagos matematikai elméletiink,
amit elévehetiink akkor, ha meg akarjuk érteni a termé-
szetes szelekciot, de amit azutdn valamilyen szoveggel
félre kell tenniink, amikor az élGvildg sokféleségével
talalkozunk. A legegyszertbb lenne példaul azt mon-
dani, hogy a fentiek kulon-kilon alkalmazandok az
egerek és az elefintok populiciojin belil. De ez igy
nem lesz j6. Gyurka azt akarta megmagyarazni, hogyan
jutottunk el a baktériumléttsl a kvantummechanika
megalkotasaig. Ehhez viszont mégis csak a fajhataro-
kon ativels szelekcios elméletre lenne sziikségtink.

Ez egy 30 éves torténet. Hosszi atmenet utan az el-
mult egy-masfél évtizedben mar (tanitvanyokkal és sok-
sok kollégaval itthon és kulféldon) nem nagyon foglal-
kozom midssal, mint ezzel az egyetlen dologgal, a ver-
sengés és egytittélés viszonyaval [1]. Amely, mint azt az-
oOta megtanultam, alapkérdése mind az okologianak,
mind az evoltcidelméletnek. Kitalaltunk képleteket, bo-
nyolultabbakat is, mint a fontiek; cikkeket is irtunk roluk.
De az igazi kaland azt kertilgetni, hogy miként is lehet
nem érteni egy ennyire egyszerinek, szemléletesnek és
alapvetSnek latszo Gigyet? Valoban senki nem érti? Vagy
mindenki érti a jozan eszével, és csak azért nincs bele-
irva a képletekbe, mert erre nem tdmadt igény? Megy a
vilag elébbre attél, ha mi meg beleirjuk?

E cikkben egyrészt irnék a probléma torténetérdl,
és helyérdl a biologiai gondolkozasban. Masrészt pe-
dig bemutatnék egy alapvets gondolatsort az ,adaptiv
dinamika” korébdl.

Darwint6l masfél évszdzadnyira

2009-ben Darwin-év lesz. A ,MG” [2] megalkotdsanak
150., szerzdje sziletésének pedig 200. évforduloja.
Mint a MGbdl kiderul, szerzGje a maga kvalitativ mod-
jan értette mar ezt az egészet. Malthus nyoman tudta,
hogy egy populacio ,mértani haladvany szerint” sze-
ret néni. Ez a megértés sugalmazta a természetes sze-
lekci6d elméletét. Ha a populicidk alapesetben expo-
nencialisan nének, akkor elkertilhetetlen, hogy elég
hamar bele ne ttkodzzenek szaporodasuk valamilyen
korlatjaba. E korlat nullara csokkenti a talélé popula-
ci6 exponencialis novekedési ratdjat, azaz bedllitja a
szlletések és a halalozasok pontos egyensulyat. (Ezt
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nevezzlik novekedésszabalyozasnak.) Ily modon az
élet kemény kizdelem a létért, amelyben a siker a
nulla novekedés megvalodsitasa. S ahol a gyGztes jutal-
ma a puszta megmaradds, ott a vesztes sorsa a negativ
novekedeés, vagyis az exponencialis kihalas.

Darwin csirdjaban viligosan értette azt is, hogy a
hasonlo viltozatok kozott erGsebb a verseny, hiszen
6k ugyanabba a szaporodasi korlatba ttk6znek. Ha
viszont két faj két teljesen kilonb6z6 novekedési
korlatba tutkozik, akkor masért versenyeznek — egy-
massal nincsenek versenyben, egymast nem fogjak
kiszoritani. Ez a valasz a kérdéstinkre. De ha mar Dar-
win értette, akkor miért nem értjik ma?

Amikor a 20. szazad huszas éveiben kialakultak az
evolucidelmélet matematikai alapjai — az ugynevezett
neodarwinista szintézis — azok valahogy Ggy néztek
ki, mint Gyurka fonti levezetése — persze azért sok
minden miatt komplikaltabban. Ha a relativ létsza-
mokrol beszéliink, akkor el lehet tekinteni a noveke-
désszabalyozastol, és megtehetjiik, hogy a novekede-
si ratakat, vagyis a rdtermettségeket allanddaknak
tekintsiik. Igy sokkal egyszertibb formulikat kell ke-
zelntink. Viszont kikeriil a képbdl a Darwin szdmara
oly alapveté novekedési korlat fogalma. Nem mond-
hatjuk az elméleten belil, hogy a kiilonb6z6 fajok
novekedése kilonbozs korlatokba ttkozik. Az evolu-
cidelmélet ily modon leszakadt az okologiardl, és
els6sorban a fajon bellli evoltcids folyamatok leira-
saval kezdett foglalkozni.

Az oOkologiaban a 20. szazadban mar a kompetitiv
(versengési) kizards elvének nevezik a darwini megér-
tést: fajok egytittélésének szlikséges feltétele a kilonbo-
z6 korlatokba ttkozés, vagyis az 6kologiai kiilonbozéve
valas. Az okologus szakma ezzel kapcsolatban mind a
mai napig két tiborra oszlik. Az egyik szimara az elv
magatol értet6dS matematikai sziikségszerlség. A masik
tabor szimara viszont tapasztalati kérdés: vagy igaz, vagy
nem. Es sokszor taldljak gy, hogy nem. Ez egy nagy
vita, amelynek bemutatdsara itt nincs hely.

E vita mogott ott van egy masik is, a novekedéssza-
balyozasrol szolo. A matematikai elméletben gondol-
kozok szamara evidencia, hogy ha az alapegyenlet
exponencialis populacionovekedést josol, akkor egy
visszacsatolasnak kell beallitania, hogy a novekedési
rata tartosan nulla legyen. Bonyolultabb helyzeteket
bonyolultabb formulik fognak leirni — de az, hogy a
szuletéseknek hossza tivon pont ki kell egyenlitenitik
a halalozasokat, nem fog megvaltozni. De mind a mai
napig vannak, akik szerint nincs elég terepi bizonyi-
ték a novekedésszabalyozas 1étére. Sajnos meg sem
probalhatom részletesen bemutatni, hogyan hatja at
ez a latens vita az okologia egészét.

Az igazi alapvita taldn az exponencialis novekedés
referenciapont-szerepének elfogadasa, vagy nem el-
fogadasa. E referenciapont az er6mentes test tehetet-
lenségi mozgasanak tudomanytorténeti megfelelGje.
MindkettS szoges ellentétben 4ll a kozvetlen tapaszta-
lassal. Vilagunkban korbenézve sokkal természete-
sebbnek tinik a nyugalomban létet tekinteni alap-
esetnek, és a targyak ideiglenes mozgasara keresni
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specifikus okokat, mint azt mondani, hogy a surlo-
das/kozegellenallas az oka annak, hogy a kortlottiink
1évé targyak gy végeznek egyenesvonala egyenletes
mozgast, hogy a Foldhoz viszonyitott relativ sebessé-
glk éppen nulla. Mégis, Galilei 6ta tudjuk, hogy az
utodbbi szemlélet felel meg a dolgok valodi belss ter-
mészetének. A tehetetlenség torvényének folismerése
val6szintleg egyike az emberi gondolkozas nagy atto-
réseinek. Ennek analdgjaként, a darwini életmd (sze-
rintem) legfontosabb gondolata az exponencidlis no-
vekedés hasonld szerepének folismerése. Ahelyett,
hogy elfogadnank a populacio természetes allapota-
ként, hogy viszonylagosan allando létszamban, béké-
ben él a kornyezetével, kérdezziik meg, miért nincse-
nek az egyedei még tobben, ha egyszer szaporodoké-
pesek? S ez a gondolat az, amely talin még mindig
nem valt altalinosan meghatarozo6 alapjava az 6kolo-
giai gondolkozasnak.

Mindenesetre tény, hogy miutan az okologia és
evolucio tudomanya mara majdnem teljesen elkiilo-
nilt, mar sem az egyiknek, sem a masiknak nincs
vilagos és egyértelm valasza arra, milyen viszonyban
is van a versengés az egytittéléssel.

A fajkeletkezés problémaja

Az Gj fajok keletkezése az a pont, ahol a ,versengiink
vagy egyuttélink” problémdja élessé valik. Hiszen a
vélhetSleg szelekcio, vagyis versengés révén kialaku-
16 Gj faj végulis egyutt fog élni, vagyis elkertli a ver-
sengést az eredeti fajjal. Darwin ugy képzelte el, hogy
a versengés fokozatosan valik egyre gyengébbé a két
faj kozott, amikor azok egyre kilonbozébbekké val-
nak. Ez a gondolat azonban nem mondhatoé el a rogzi-
tett novekedési ratikon alapulé klasszikus neodarwi-
nista populdciogenetika keretei kozott. Ezen belil
ugyanis az 0j valtozat csak akkor terjedhet el, ha eld-
ny0s, akkor viszont kiszoritja a kevésbé elényoset.

A fajkeletkezés Ernst MayrtSl szarmazo, ma klasz-
szikusnak szamit6 ,allopatrikus” (vagyis a térbeli el-
kilontlésen alapuld) elmélete a problémat azzal a
feltételezéssel kertli meg, hogy a populacio foldrajzi
okokbol kettévalik. Ezutan a két kilonallé populacio
két kilon evolicios uton fejlédhet, kilon-kilon a
neodarwini elmélet hatalya alatt. Nincs egyuttélési
probléma. Elébb-utobb persze a két, immar kilonalld
faj 0ssze fog talalkozni, és fel fog mertilni, hogy miért
is nem szoritja ki az egyik a masikat. De ez a kérdés
akkor mar nem a fajkeletkezési, hanem az 6kologiai
elmélet hatdlya ala esik. Nem szép, nem tiszta gondo-
lat ez igy, ha ez szamit.

Szép vagy nem szép, ett6l még igaz lehetne ez a
kép. De a tényeknek vald megfeleléssel is baj van. Bar
a fajképzddés allopatrikus volta szimos esetben valo-
ban dokumentalhat6, ma mar bizonyitottnak tekinthetd
a térbeli szétvalas nélkuli (szimpatrikus) fajképzédés
léte is. Talin a bolcsGszaja halak esete a leglatvanyo-
sabb példa. Kelet-Afrika szdmos kiilonb6zé tavaban él
egylitt igen sok kozeli rokon, csak abban az egy toban
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Certhidea olivacea

= Geospiza scandens

1. abra. A galapagosi (Darwin-) pintyek. Figyeljik meg a csériiket!
Mindannyian valami massal taplilkoznak.

megtalalhat6 fajuk. Az allopatrikus elmélet fényében a
jelenséget szokds volt azzal magyarazni, hogy példaul a
Viktoria-t6 feltételezett vizszintingadozasa id6rél-idGre
oda vezetett, hogy a t6 tobb kilonallo viztestre esett
szét, létrehozva az elkiilontlést. Ma mar tudjuk azon-
ban, hogy a t6 mindossze a jegkorszak vége oOta létezik,
és mindig is egybefliggd volt. Ennél is meggy&zGbb
azonban, hogy egy hasonlo radidcio zajlott le a kame-
runi Barombi Mbo téban, amely a sekély Viktoriaval
ellentétben egy igen mély kratertd, amelynek részekre
darabolodasa elképzelhetetlen. A tények hatdsara ter-
jed az a felfogids, hogy a fajszétvalas igenis létrejohet
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szimpatrikusan is, adaptacio révén. Az elméletnek tehat
megmagyaraznia kell a jelenséget, nem pedig lehetet-
lenségét kimutatnia.

A fajok egyuttélése okologiai kérdés. Ha a fajkelet-
kezés teljes elméletét kivinjuk megalkotni, akkor meg
kell értentink az okologia és az evolacié kapcsolatat.

Adaptiv dinamika

Az adaptiv dinamika az eddigi legsikeresebb része
annak az integralt evolicios-okologiai vilagképnek,
amelynek fejlesztésében a Biologiai Fizika Tanszéken
is részt vesziink. A feladat az, hogy a darwini n6veke-
dési korlatokat, azaz a populdcidoszabilyozast elvi
¢llel” — és nemcsak mint valami utélagos matematikai
komplikaciot — bevezesstik az evolucid elméletébe.
Ha a novekedési ratak — vagyis a ratermettségek —
figgenek attol, hogy melyik populicionk milyen
nagyra nétt — azaz milyen gyakori — akkor ,gyakori-
sagfuggd” szelekciorol beszélink. A gyakorisagfliggs
szelekcid hagyomianyosan nagyon nehéz probléma-
nak szamit. A jelentds eredmény — amire igen sokan
hivatkoznak — annak a felismerése volt, hogy a kis
lepésekben folyo, folytonosnak tekinthetS evolicio
esetében ez a fajta evollcids dinamika is kézben tart-
hat6 a fixpontok elemzésével [3, 4]. E sorok irdjanak
személyes bliszkesége e dinamikdnak a populdciodi-
namikai alapokbdl torténd levezetése [5]. E cikk 1é-
nyegét mesélem el Az dltalanos gondolatmenet pont-
ban, tisztin szemléleti alapon.

Az adaptiv dinamika egy igen egyszerd képet sugall
az evoluciordl: a populaciok altalaban a névekvs rater-
mettség irdnyaba fejlédnek, de az evoltcioé néha elaga-
zik. Gyakorisagfiiggés nélkiil az evoltcid banalis lenne:
nem 4gazna el sohasem. De ha van gyakorisagfiiggés,
akkor viszont azt kell megmagyarazni, miért nem még
sokkal bonyolultabb, ami torténik? Miért csak néha aga-
zik el? Miért lehetnek hossza evolacios szakaszok, ami-
kor jol mikodik az a kép, hogy a nagyobb ratermettsé-
gl gy6z? Amikor a gyakorisagfiiggésnek semmi szerepe
sem latszik lenni? Végiil is az egyedek kozotti koleson-
hatasok tetszélegesen bonyolultak lehetnek, a rater-
mettségfiiggvény tetszSlegesen bonyolultan figghet a
populacio-létszamoktol. Mi tart akkor itt rendet?

Ami rendet tart, és — matematikai szempontbol per-
sze — megakadalyozza, hogy a fejl6dés menete valami
abszolut kuszasag legyen, az az a kortilmény, hogy az
evoltcidé domindnsan kis [épésekben torténik. Ez a
helyzet annyira nyilvinvalo, hogy az ,evolacio” szo
maga is a fokozatossiaggal szinonim. S az adaptiv evo-
lacios ugrasok képtelensége az alapja az egyik leg-
fontosabb ,evolucidellenes” érvelésnek is. Ugyan mi-
ként keletkezhetnének evolici6 révén azok a tulaj-
donsagok (példaul egy gerinces szem bonyolultsiga),
melyeknek egyetlen [épésben valo létrejotte képtelen-
ség, de amelyekhez folytonos adaptiv Gt nem latszik
vezetni? Ilyenkor az evoltciobiologusok hossza, fa-
radsdgos munkaval megkeresik azt a bizonyos folyto-
nos utat, amit azért csak meg lehet talalni mindig.
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Tanpélda: a Darwin-pintyek

Példaként haszndljuk a Galapagos-szigeteken élé
pintyek esetét (1. abra)! Darwin-pintyeknek is neve-
zik 6ket, mert Darwin tobbek kozott az 6 vizsgalatuk
nyoman gy6z&dott meg arrdl, hogy a fajok egymasbol
leszarmazassal keletkeznek. E pintyfajok egymidshoz
rendkivili mértékben hasonlitanak, és vilagosan elkii-
lontilnek a vilag mas tdjain €IS pintyektdl. A hozzajuk
még leghasonlobb pintyfaj Dél-Amerikdban él. Az
evolucios torténet vilagosan kirajzolodik. Dél-Ameri-
kabol kerultek at az els6 példanyok Galapagosra,
ahol utana beldluk alakult ki az 6sszes, ma megtalal-
hat6 galapagosi pintyfaj. Evolicio nélkuil a jelenséget
nem lehetne értelmesen megmagyarazni.

Az 1. abran vilagosan latszik, hogy az egyes pinty-
fajok kozti egyik legfontosabb kiilonbség a csérik
alakjaban és méretében van. Lathatéan mindegyikik
masfajta tdplalékra specializalodott. Van amelyik ro-
varokkal taplalkozik, van amelyik magokkal. Van
amelyik a f6ldon, van amelyik a fak dgain keres tapla-
lékot. S végil, de nem utols6 sorban, van amelyik
kisebb, s van amelyik nagyobb magvakat fogyaszt.
Ertelemszerden, a kisebb tiplilékhoz kisebb, a na-
gyobbhoz pedig nagyobb csér az optimalis.

A pintypopulaciok novekedését a rendelkezésre
illo tipanyag mennyisége korlatozza. Igy a taplalék-
ban valo elkiloniilés megvalositja azt, hogy fajaink
kilonb6z6 novekedési korlatokba ttkdzzenek, egy-
massal ne legyenek versenyben. De vajon hogyan
juthatunk el ebbe az allapotba — amikor a fajok mar
az egyuttéléshez elegends mértékben kilonboznek —
folytonos evolucioval egyetlen kozos Gstol?

A 2. abran lathatd szamitogépes szimuldcio az
egyszerlség kedvéért egyetlen paraméter, mondjuk a
csOrméret mentén torténd szétvalast hivatott leirni.
Ugy képzeljiik el, hogy a kiilonbdz6 csérméretek kii-
16nb6z6 méretd magvak fogyasztisira optimalisak.
Foltételezziik, hogy a kdzepes méretd magbol kelet-
kezik a legtobb. Ekkor a kozepes csérméret tinik
optimdlisnak, és a szimulacioé sordn a populacio6 el is

2. dbra. Adaptiv dinamikai eldgazds. A szamitogépes modellezés
azt foltételezi, hogy a kozepes stratégia (csérméret) az optimalis, de
ratermettségelénnyel jar a tobbiektSl valo kiilonbozés, vagyis az
eltérd taplalék fogyasztisa is. A modell pontos leirasat lasd [1]-ben.
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fejlédik ebbe az allapotba. Csakhogy akkor az egész
populacio a kozepes méretd magokkal fog taplalkoz-
ni, s igy pont azokbdl lesz hiany. Kialakul az a hely-
zet, amelyben a kozepes csérméret mar nem optima-
lis, épp ellenkezéleg. S ezen a ponton az evolicio
kettéagazik kisebb és nagyobb csérrel rendelkezd
fajokra.

Toredelmesen bevalljuk, hogy a szimulacié soran
egy sulyos egyszerUsitéssel éltiink. Nem vettiik figye-
lembe, hogy a madarak szexualisan szaporodo élslé-
nyek. Igy azutin nem kellett a csérmérethibridekkel
foglalkoznunk — erre a kérdésre a Zdrszoban vissza-
térink.

Az dltalanos gondolatmenet

Az adaptiv dinamikai elmélet {6 konklazioja az, hogy
a fenti példa és szimulacio reprezentativ. Az altalinos
esetben is a ritermettség-maximalizalas iranydba tor-
ténd szelekcids folyamatok valtakozhatnak evolacios
elagazasokkal. Ezt demonstraland6 a folytonos, azaz
kis lépésekben torténd evoliciordl fogunk beszélni
altalanossagban. Azaz egy folytonos jelleg evolucidjat
vizsgaljuk, amit az adaptiv dinamika tertletén elter-
jedt szohasznalattal stratégianak” fogunk nevezni. (A
szbhasznalat az evolucios jatékelmeéletbdl ered.) Kiin-
duldpontunk a kovetkez§ allitas:

Folytonossagi elv

Hasonlo stratégidkat alkalmazok relativ 1étszama
csak kismértékben befolyasolhatja a ratermettség-
figgvény alakjat.

Az elv kikeriilhetetlen, érvényessége evidens. Le-
hetséges lenne, hogy a ratermettségfiiggvény alakja
lényegesen flggjon két olyan populdcio 1étszama-
nak aranyat6l, amelyek kozott semmi mas kiilonb-
ség nincs, mint az, hogy az optimalis tipanyagmére-
tik 1 um-rel kiilonbozik? Eszre sem vennénk, hogy
a két populacio egyaltalan kilonbozik! Fogadjuk el
tehat az elvet kiindulopontul és vizsgaljuk a kovet-
kezményeit!

ElsG kovetkezmeny. Tegyuk fel, hogy a ratermett-
séggorbe meredeksége nullatol kilonbozs. Tegytik
fel, hogy a populaci6 jelenleg dominans (rezidens)
gyon hasonld, mutans stratégia jelenik meg. Azt allit-
juk, hogy a ritka mutans kezdeti novekedése garantal-
ja azt, hogy el is terjed, és kiszoritja a rezidenst. Ha a
két stratégia nem hasonlo, akkor a mutans kezdeti
invazioja nem feltétlentl vezet a rezidens eltiinésé-
hez: a mutins stratégia létszaimanak novekedése meg-
valtoztathatja a viszonyokat, és ledllithatja sajat nove-
kedését. Ha azonban a stratégiaktlonbség kicsi, ak-
kor a folytonossagi elv implikdlja, hogy a raitermettség
derivaltja nem valt elGjelet a mutdns novekedése ko-
vetkeztében. Ez viszont azt jelenti, hogy a mutins
stratégianak a rezidenssel szembeni kezdeti elénye
végig megmarad. Sok egymdis utdni muticids lépés-
ben a populicid a novekvs ritermettség iranydba
fejlédik (3. abra, bal oldal).
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3. dbra. A nem-nulla meredekségi ratermettséglejts egyiranyu evo-
laciot indukal (balra), a ratermettség-minimum pedig divergens
evoltciot okoz (jobbra).

Elsé meglepetés. A gyakorisagfliggs szelekcid intui-
tiv szempontbol legmeglepSbb tulajdonsaga az, hogy
mik6zben a populacio folyamatosan a névekvé rater-
mettség iranyaba fejlddik, elképzelhets, hogy a rater-
mettség egy helyi minimumaba, és nem maximumaba
érkezik meg. Véleményem szerint e lehetGség felis-
merése — amely megelSzte az adaptiv dinamika kiala-
kulasat — volt a gyakorisagfiiggd evolacio megértésé-
nek legfontosabb fejleménye.

Az evolucio egy elemi, egyszerd tényérdl beszélink.
Miként lehetséges, hogy ilyen késén (az 1980-as évek-
ben), és akkor is igen lassan, sok lépésben jott rd a szak-
ma? Nyilvan azért tortént igy, mert igencsak ellentétes a
ratermettségfiiggvényrdl alkotott szemléletes képtinkkel.
Az Okologia segitséglinkre jon a megértésében. A tobbi-
ektsl valo krilonbozés lehet annyira elényos, hogy meg-
hatarozoéan hatrinyossd teszi a tobbség altal kovetett
stratégiat akkor is, ha az egyébként optimilis lenne a
populacio tavollétében. Mindig folfelé 1éptink, de a hegy
mindig deformalodik alattunk, s egyszer csak alank gor-
biil az a minimum, amitdl elfelé haladtunk.

Ha viszont nem az intuitiv meglepetés, hanem a
formalis elmélet szempontjabol nézziik a dolgot, ak-
kor a ratermettség-minimumba konvergalas lehet6-
sége tulajdonképpen nem egy matematikai eredmény,
hanem annak hiinya. Ha a ratermettségfiiggvény fo-
lyamatosan valtozhat, akkor nem megalapozott abbol,
hogy az evolacié mindig a ratermettség novekedése
iranyaba halad, arra kovetkeztetni, hogy egy lokalis
maximumba kell eljutnia. Noha a gyakorisagfiiggés-
nek lokalisan gyengének kell lennie, a globdlis visel-
kedést drasztikusan megvaltoztathatja.

Mdsodik kovetkezmény. ,Szingularisnak” nevezzik a
stratégiatér azon pontjait, ahol a ratermettség derivaltja
nulla. Ezeken a helyeken az elsé koévetkezményhez
vezetd gondolatmenet érvényességét veszti, hiszen a
ratermettségfiiggvény egy tetszSlegesen kis megvalto-
zasa elegendd ahhoz, hogy a ratermettséglejtSt akar az
egyik, akar a masik iranyba billentse. Ilyenkor a kezdeti
novekedés nem garantilja az elterjedést, még kis muta-
cios lépés esetén sem. Egy szingularis pont kornyékén
két tetszGlegesen kozeli stratégia egyittélése is elkép-
zelhetS, amennyiben kolcsondsen meg tudjak ,tdmad-
ni” egymast. Mindazonaltal, az elsé kévetkezmérny gon-
dolatmenetét megismételhetjik a ratermettség fligg-
vény gorbiiletére, amelyrdl feltételezzik, hogy nem
nulla. Kovetkezésképpen, két populdcio egymds ird-
nydaba fejlodik egy ratermettség-maximum kézelében,
de egymadstol tavolodik egy ratermettség-minimum
kézelében. Természetesen ez az allitas is magatol érte-
t6déen hangzik — és az is a gyakorisagfliggetlen eset-
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ben. Az elsé meglepetés utan azonban mar nem ven-
nénk mérget rd alapos megfontolas nélkil. Kovetkezte-
tésiink az adaptiv dinamikai elmélet nagyon is nem
magatol értetdds eredménye.

Mdsodik meglepetés: az evollcios elagazas. A font
mondottak egyik kovetkezménye, hogy ha egy popula-
ci6 elfejlédik a ratermettségfiiggvény egy minimumaba,
akkor ott kettévalik, és a két 4g egymastol tavolodva
fejlédik tovabb (3. dbra, jobb oldal). Ezek utan a két 4g
kilon-kiilon fejlédését mar Gjra az elsé kovetkezmény
kormanyozza. Ez a masik nagy eredmény. Akik megér-
tették az elso meglepetést, azok altalaban mar szamitot-
tak valami ilyesmire. De kedves kollégiim, Stefan Ge-
ritz és Hans Metz érdeme volt a jelenség tényleges fol-
fedezése, megértése, s elméletének kidolgozasa.

S e ponton elérkeztiink a komplikaciok végéhez. Ez
az adaptiv dinamika szépsége. Tudjuk, hogy a szingu-
laris pontok kontrollaljak az evolacios torténetet, s tud-
juk azt is, hogy e pontoknal melyek a lehetGségek.
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Az, hogy az adaptiv dinamikai elmélet evolacios el-
agazasa megfeleltethetG-e a szexudlisan szaporodo
¢élslények evolacios eligazasanak, nagy vita targya.
Kilonosen azért, mert az elagazds alapmodelljébdl
egyszerden kihagytuk az ivaros szaporodas bonyodal-
mait, hogy az 6kologiai szétvalasra Gsszpontosithas-
sunk. A genetikai felfogas szerint azonban a fajszétva-
lasnak éppen az a definialo kritériuma, hogy a fajok
kozotti keresztez6dés megsziinik. Ma mar szamos
olyan modell is van, amely egyszerre tirgyalja az 6ko-
logiai és a genetikai elkiloniilést [6]. Sokunk hite sze-
rint kialakuloban van az 6kologia és az evolaci6 in-
tegralt matematikai elmélete, amely szemléletes tartal-
maban megegyezik Darwin masfél évszazados gon-
dolataival, s amelyben a fajszétvalas ugyanolyan ma-

gatol értetddGen természetes evoltcios folyamat, mint
az evolucids optimumok keresése.

Koszonetnyilvanitas: Marx Gyorgy mellett Jubdsz-Nagy Pdlnak és
Pasztor Erzsébetnek koszonom az indittatast. Az adaptiv dinamika-
ban Kisdi Eva, Hans Metz, Stefan Geritz és Mats Gyllenberg voltak a
legfontosabb tarsaim.
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