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Az adaptiv dinamika eszkoztara 6kologiailag komplex rendszerekben is lehetévé

crer

kedvez6 okoldgiai feltételeket. Fenotipusos modellekben a diverzitas evolicidja
meglepden gyakori. Diploid szexudlis fajokban ez jelenthet fajon beliili genetikai
variabilitast, de megfeleld koriilmények kozott nem-allopatrikus fajképzddéshez is
vezethet.

Szelekcio és diverzitas

A természetes szelekciot tankonyveink a "legratermettebb valtozat talélése" elvnek
megfelelden a legjobb allél elterjedésével, a kevésbé ratermett allélok eltiinésével
asszocialjak. Ezzel a szelekcio - elvben - megmagyarazza ugyan az ¢lélények sokszor
megdobbenté foku alkalmazkodottsagat. Am az egyetlen legratermettebb valtozat

gy6zelme Osszeférhetetlennek tliinhet az éldvilag 1¢legzetelallitd sokféleségével.

A legratermettebb gydzelme eldl csakis akkor van menekvés, ha nincs egy eleve
"legratermettebb" valtozat, hanem a ratermettség az éppen jelen 1évé valtozatok
fajtajatol és gyakorisagatol fligg. Az egyes fajokon beliili genetikai diverzitas
fennmaradéasahoz (a neutralis enzim-polimorfizmusoktol eltekintve) arra van sziikség,
hogy a ritka allél - barmelyik legyen is éppen ritka - eldnyben legyen a gyakori
allél(ek)hez képest (n. védett polimorfizmus). Maga a mendeli 6roklésmenet is
elényt biztosit a ritka allélnek, amennyiben a heterozigota ratermettsége meghaladja a

homozigotakét. A ritka allél ugyanis nagy valdsziniiséggel egy gyakori allélel keriil



egy utddba, s ezek a heterozigota utddok sikeresebbek lesznek a populécio atlaganal.
A heterozigota folény azonban igen ritka jelenség; a gyakorisagfiiggésnek altalaban

valamilyen "kiils6" forrasbol kell szdrmaznia.

Bér gyakorisagfliggés tetszés szerint posztulalhatd egy modellben, mégis ettdl a
populacidgenetika jo okkal 6dzkodott. A gyakorisagfiiggés "til j6 eszkdz": megfeleld
gyakorisagfiiggést feltételezve egy modellbdl gyakorlatilag barmilyen, tetszés szerinti
eredmény kihozhat6, ami viszont tudomanyosan értéktelen. A megoldas
természetesen a bioldgiailag realis gyakorisagfiiggések vizsgalata. A
populacidégenetika meg is indult ezen az uton, amikor a genetikai diverzitast
kiilonbozo dkologiailag motivalt modellekben vizsgalta (pl. heterogén kornyezet
(Levene 1953), idében fluktudl6 kérnyezet (Haldane & Jayakar 1963), mimikri
(Charlesworth & Charlesworth 1975), forraskompetici6 (Christiansen & Loeschcke
1980)). A diploid, esetleg tobblokuszos 6roklésmenetbdl szarmazo bonyolultsag
azonban a gyakorlatban korlatozta a komplexebb 6kologiai rendszerek

tanulmanyozasat.

Ahhoz, hogy a fajon beliili genetikai valtozatossag fajok sokféleségévé forditodjon le,
a sziilet6 fajok kozott reproduktiv izolacionak kell kialakulnia. Ennek f6 nehézsége
genetikai természetli: ha kezdetben a szubpopulaciok izolacidja még tokéletlen, akkor
az 6kologiai tulajdonsagokat és a parosodast szabalyozo gének kozotti rekombindcid
megakadalyozza, hogy az 6koldgiailag specializalt allélok konzekvensen egy-egy
szubpopulacion beliil maradjanak. (Ez a probléma természetesen nem meriil fel akkor,
ha a sziiletd fajok teljes mértékben allopatrikusak: ilyenkor a reproduktiv izolaciot a
fajképzddés dontd, korai szakaszdban maga foldrajzi elkiiloniilés biztositja.) A
reproduktiv izolacié populaciogenetikai vizsgéalata elengedhetetlen a fajképzddés
megértéséhez, viszont beépitése még komplikaltabbd teszi a modelleket. gy nem
véletlen, hogy a fajképzddéssel foglalkozo klasszikus populdcidogenetikai munkak
lehetdleg egyszerii 6kologiai feltevéseket hasznaltak, sokszor a kdrnyezet térbeli
heterogenitésat feltételezd Levene-modell legegyszeriibb valtozatara épitettek (pl.
Maynard Smith 1966, Dickinson & Antonovics 1973, Felsenstein 1981, Diehl & Bush
1989; Seger (1985) egy jelentdsebb kivétel).



Fenotipusos modellek és 6kolégiai komplexitas

Az adaptacio Osszetettebb, életszerlibb dkologiai szituaciokban valo vizsgalatara a
bonyolult populacidgenetikai modellek helyett megsziilettek az evolucios 6kologia
fenotipusos optimalizaciés modelljei (magyar nyelvii bevezetés: Pasztor 1985). Ezek
a modellek arra koncentralnak, hogy megtalaljak a legratermettebb fenotipust, illetve
hogy megallapitsak, hogy kiilonb6z6 kornyezeteket 6sszehasonlitva miért és hogyan
valtozik az optimalis fenotipus (pl. Pasztor 1988, Meszéna & Péasztor 1986, 1990).
Tobbnyire folytonos jellegekrdl 1évén szo, a szelekcid dinamikajat a kvantitativ
genetika nyoman egy adaptiv tajképen vald "hegymaszasnak" képzelhetjiik el (Lande
1979; 1. abra): A populacié mindig magasabb ratermettségek felé mozdul el, ameddig

fel nem ér a legratermettebb fenotipusnak megfeleld hegycstcsra.

Az optimalizacioés modellezés ismét feltételezi, hogy van egy eleve "legratermettebb"
fenotipus, vagyis hogy a ratermettség nem fiigg a populacio dsszetételétol. A
koncentralnunk. Az dkoldgia feldl indulva pedig 1épten-nyomon gyakorisagfiiggésbe
iitkdzlink: rengeteg dkologiailag fontos szituacidoban (forraskompeticid, interferencia-
kompeticid, predacid, mutualizmus, térben heterogén vagy idében fluktuald
kornyezet, stb.) a lehetséges 1) mutansok ratermettsége a mar jelen 1€vé fenotipusok
fajtajatol és gyakorisagatol fligg. A gyakorisagfiiggd szelekcid altal meghatarozott
fenotipusos evolucio vizsgélata az adaptiv dinamika teriilete. Bar az adaptiv
dinamikéan beliil is tobbféle megkdzelités lehetséges (1. Abrams (2001)
Osszefoglalojat), a jelen fejezetben csak azt az iranyt targyaljuk, amely kiilondsen a
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1998).
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1. dbra. Valtozatlan adaptiv tajkép, melyen a populacié mindig felfelé
halad, amig az optimalis fenotipusnak megfeleld csticsra nem ér.



Az adaptiv tajkép szemléletes megkozelitésében a gyakorisagfliggés annyit jelent,
hogy amint az evolucid soran a populacié 0sszetétele valtozik, ugy a tajkép
folytonosan atalakul (2. abra). A populaci6 tovabbra is minden egyes 1épésben felfelé
mozdul (a szelekcid mindig az adott pillanatban ratermettebb fenotipusoknak kedvez,
igy a "hegymdszo" jelleg megmarad). Ha a populacio elér egy hegycsucsra, akkor az
evolucid megall: ez a fenotipus, ha mar elterjedt a populacioban, akkor ratermettebb
a tobbinél (evolucidsan stabil stratégia, ESS; 2a abra). A tajkép valtozasa miatt

azonban nem biztos, hogy az ESS kiilondsebben ratermett egy tdle erdsen kiilonbdzo

crer

A valtoz6 adaptiv tajképek furcsa vondsa, hogy rajtuk a "hegymdaszas" nem feltétlentil
vezet egy hegycstlicsra. A 2b abran a populdci6 ugyan mindig a nagyobb ratermettség
felé mozdul el, am ekozben a tajkép volgye is mozog, és hatulrdl utoléri a populaciot.
Az evolucid igy az adaptiv tajkép mélypontjan kot ki (Abrams et al. 1993). Szemben
az optimalizaciés modellek mozdulatlan tajképével itt nem arrél van szo, hogy a
populacié ezutan vagy az egyik, vagy a masik csucs felé indulna el: ha egyszerlien
kimozditjuk a populéciot a mélypontrol, akkor ismét visszaevolvalodik oda ugyanugy,

ahogy eredetileg oda jutott.
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2. abra. Valtoz6 adaptiv tajkép. Gyakorisagfiiggd szelekcid esetén a
populacié Osszetételének valtozasaval maga a tajkép is atalakul. (a)
Evolucio egy evolucidsan stabil stratégia (ESS) felé; (b) evoluciod egy
evolucids elagazasi pont (EP) felé.



Evolucios elagazas

Az adaptiv tajkép mélypontjardl a populacio ugy keriilhet ki, hogy kettévalik, s a két
kiilonb6z6 fenotipus - a mélypontnal fennalld szétvalaszto (diszruptiv) szelekcionak
koszonhetden - eltavolodik egymadstdl (3. abra). Egyszert klonalis 6roklddés esetén a
populacié nem marad csapdaba esve a mélyponton, az evoluciosan elérhetd
mélypontok mindig eldgazast tesznek lehetové (Geritz et al. 1998). Az evolucids fan
szétvald agak koevolucidja elvezethet két fenotipus evoluciosan stabil egytittéléséhez
(ahol a két fenotipus a tajkép két csucsat foglalja el, mint a 3. abran), vagy Gjabb

elagazasi ponthoz érkezve tobb fenotipus is kialakulhat.
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3. ébra. Evolucids elagazas €s az adaptiv tajkép alakja az elagazasi
pontnal, illetve az evolucidsan stabil populécidban.

A fenotipusos modell evolucios elagazasa jelzi, hogy a vizsgalt 6koldgiai
koriilmények kozott a szelekcio diverzitas kialakulasanak kedvez. Az adaptiv
dinamikai kutatdsok talan legmeglepdbb tanulsaga, hogy a diverzitasra valo szelekcio
rendkiviil gyakori: evolucios elagazast talalunk a legkiilonfélébb dkologiai

rendszerekben (1. tablazat).

Diploid szexudlisan szaporod6 fajokban a kialakulé diverzitads maradhat fajon beliili
genetikai polimorfizmus. A genetikai diverzitas fajdiverzitassa csak akkor valik, ha
reproduktiv izolacio is kialakul; ebben az esetben az evolucios elagazas okoldgiailag
differencialt fajokat hoz l1étre. A kovetkezOkben ezt a két lehetdséget vessziik

szemiigyre kissé kozelebbrol.



1. tablazat. Okolégiai rendszerek, amelyekben fitnessz minimum felé tarto
evoluciot talaltak

Christiansen & Loeschcke 1980, Abrams et al. 1993, Metz et
Forraskompeticio al. 1996, Meszéna & Metz 1996, Dieckmann & Doebeli
1999, Day 2000, 2001, Drossel & McKane 2000

Aszimmetrikus (interferencia-) Abrams et al. 1993, Geritz et al. 1999, Kisdi 1999, Jansen &

kompeticid Mulder 1999, Kisdi & Geritz 2001

Predacio Abrams et al. 1993, Doebeli & Dieckmann 2000
Gazda-parazita rendszer Boots & Haraguci 1999

Mutualizmus Doebeli & Dieckmann 2000, Law et al. 2001

Brown & Pavlovic 1992, Meszéna et al. 1997, Geritz et al.

Térben heterogén kornyezet 1998, Kisdi & Geritz 1999, Geritz & Kisdi 2000, Kisdi 2001

Id6ben fluktudld kdrnyezet Mathias & Kisdi 2002

Cohen & Levin 1991, Doebeli & Ruxton 1997, Parvinen

Metapopulacio 1999, in press, Mathias et al. 2001, Kisdi 2002

Hoekstra 1980, Metz et al. 1992, Cheptou & Mathias 2001,

Pérosodasi rendszerek De Jong & Geritz 2001, Maire et al. 2001

Szexualis szelekcid Van Doorn & Weissing 2001

Prebiotikus replikatorok Meszéna & Szathméry 2001

Fajon beliili genetikai diverzitas

Mendeli 6roklésmenet mellett a sziil6 fenotipusa nem adédik at kdzvetleniil az
utodjaiba, de az allélek ugyanugy adddnak at, mint klonalis esetben a fenotipusok.
allélek evolucios elagazasa egy eredetileg monomorf populdcioban genetikai
polimorfizmust hoz 1étre. Az elagazast kovetden a szegregélo allélek kis mutaciokkal
egyre kiilonb6zobbé valnak, mig a populacio el nem ér egy evoluciosan stabil

genetikai polimorfizmust.

Hogyan viszonyul az allélek adaptiv dinamikéja a populacidgenetika klasszikus
modelljeihez? Ezt a kérdést a populacidgenetikaban jol ismert Levene-modellen
keresztiil szeretném megvilagitani. Levene (1953) megmutatta, hogy ha a populacié
két kiilonbozo habitatot foglal el, akkor két allél stabil genetikai polimorfizmust
alkothat. Maynard Smith & Hoekstra (1980) azonban felhivta a figyelmet arra, hogy
ez a polimorfizmus gyenge szelekcio esetén nem robusztus: a polimorfizmus csak
akkor marad fenn a populdcidban, ha a habitatok relativ mérete egy kicsiny
tartomanyba esik. A valo életben persze igen valosziniitlen, hogy a habitatok mérete
"finomhangolt" legyen. Az adaptiv dinamikai modell ezzel szemben azt josolja, hogy

evolucios elagazassal polimorfizmust alakul ki minden 6koldgiai "finomhangolés"




nélkiil (Kisdi & Geritz 1999). A dontd kiillonbség abban van, hogy az adaptiv
dinamikai modell nem csak kett6, hanem (potencialisan) igen sok allélt tételez fel.
Egy tetszOleges kiindulasi all¢l valosziniileg nem is képes polimorfizmust alkotni a
tdle csak kissé kiilonb6zé mutansaval: ehelyett a sikeres mutansok helyettesitik az
elézoleg elterjedt alléleket. Az allél-helyettesitések sorozataval a populécié fenotipusa
addig evolvalodik, amig el nem jut az evoltcios elagazasi ponthoz. Itt olyan
allélekhez érkeziink, amelyek éppen az adott okologiai koriilmények kézott (az
¢l6hely altal meghatarozott habitat-méretek mellett) képesek polimorfizmust
kialakitani. Az 6koldgiai adottsagok helyett az allélek "finomhangoltak". Ezt a fajta
finomhangolast - kell genetikai flexibilitas, elegend6en sokfajta allél esetén - az
evolucio automatikusan biztositja. Megjegyzendd, hogy a polimorfizmus
robusztussagaval kapcsolatban mondottak az adaptiv dinamika elmélete szerint nem
csak a Levene-modellben igazak: tetszdleges modellben két egymashoz hasonl6 allél
altalaban nem képes polimorfizmust alkotni, hanem a polimorfizmus megjelenését
vagy a valoszintitlen 6koldgiai, vagy az allélhelyettesitésekbdl adédo evolicios

finomhangolasnak kell megeldznie.

Fajdiverzitas

Az evoluciods elagazas akkor felel meg fajképzddésnek, ha reproduktiv izolacié alakul
ki a sziiletd fajok kozott. Az izolacid lehet a fenotipusos szétvalds egyenes
kovetkezménye. Példaul az almalégy (Rhagoletis pomonella) galagonyara és almara
specializalodott rasszai kozott a gylimolesok beérésének eltérd ideje miatt
szétvalaszto szelekcid hat a babbdl valo kibuvas iddzitésére. A kiilonbozd 1dozités
alkalmazkodas a gazdandvényhez, de egyszersmind azt is megneheziti, hogy a

kiilonboz6 rasszokhoz tartozd egyedek egymadssal parosodjanak (Feder 1998).

Ha a parvalasztast egy kiilon lokusz befolyasolja (mely kozvetlen szelekcid alatt nem
all), akkor a genetikai részletek dontden befolyasoljak a reproduktiv izolacio

koztes fenotipusu heterozigotak hatranyban vannak, s ezért a szelekcio kedvez az
asszortativ parosodasnak. Ez a szelekcid azonban eleinte gyenge, s emiatt a
rekombinacié megakadalyozza a szelektalt lokusz és a parosodasi lokusz kézotti

kapcsoltsag 1étrejottét, s ezzel a homozigotak kozotti reproduktiv izolacio kialakulasat



(Felsenstein 1981). Ahogy az allélek egyre jobban szétvalnak, a heterozigétak elleni
szelekcid erésodik, s egy ponton - az asszortativitast befolyasolé lokusz
allélgyakorisaganak és penetranciajanak, valamint a rekombinacios ratanak
fliggvényében - létrejohet a homozigdtak kozotti asszortativ parosodas (4. dbra). Ha
viszont a szelekcid nem valik elég erdssé ahhoz, hogy a rekombinaciot legydzze,
akkor a populaci6 tovabbi evolucioja sordn a heterozigota hatrany eltlinhet. Ezutan
hidba jelenne meg egy "jobb" asszortativ parosodasi mechanizmus (nagyobb
penetranciaval vagy kisebb rekombinacidval): a fajképzddésre nyilod lehetdséget a

populécid elszalasztotta (Geritz & Kisdi 2000).
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4. abra. Allélek evolucios elagazasa és reproduktiv izolacio kialakulésa.
A péarosodas asszortativitasat a szelektalt lokuszon heterozigdta utédok
Hardy-Weinberg egyensulyhoz viszonyitott hianya (F = 1— H/2 pq)
méri. A parosodasi lokusszal valé kapcsoltsag megjelenésekor a
heterozigotak gyakorisaga lezuhan, a homozigotak kozott (a parosodasi
kifolyolag részleges) reproduktiv izolacid jon létre. (Geritz & Kisdi
2000 alapjan)



Konklazio

Az evoluciods elagazasi pontok azonositasaval az adaptiv dinamika megmutatja, hogy
mely (akér meglehetdsen komplex) dkoldgiai feltételek kedveznek a diverzitas

(pl. soklokuszos genetika lokuszonként csak két alléllel; Abrams et al. 1993), akkor a
populécié permanensen megreked az adaptiv tdjkép mélypontjan, azaz nem tud
adaptalodni a kornyezetéhez. Flexibilisebb genetikai variaciéo mellett (pl. egy
lokuszon sok lehetséges allél esetén) fajon beliili genetikai polimorfizmus
evolvalddhat (Kisdi & Geritz 1999). A hatranyban 1év6 heterozigotak szegregacios
terhet jelentenek a populacio szdmara, amitdl vagy a dominancia-recesszivitas fajon
beliili evolucioja révén lehet megszabadulni (Van Dooren 1999), vagy pedig a
homozigotak kozotti reproduktiv izolacidval, azaz fajképzddés révén (Geritz & Kisdi
2000; 1. még Dieckmann & Doebeli 1999). Az evolicids elagazasok gyakori volta (1.
tablazat) Gjra rairdnyitja a figyelmet a nem-allopatrikus fajképzddés lehetoségére. Az
adaptiv dinamika ezzel hozz4jarul azon 1j elméleti €s empirikus eredményekhez,
melyek révén a fajképzddés nem-allopatrikus maddjai ismét polgarjogot nyernek az

evolucidbioldgiaban (Via 2001).

Tovabbi informacié: egy bévebb adaptiv dinamika irodalomjegyzék a
http://users.utu.fi/evakis/addyn.htm weboldalon talalhaté
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