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Az adaptív dinamika eszköztára ökológiailag komplex rendszerekben is lehetővé
teszi, hogy azonosítsuk a diverzitás evolúciójának és hosszú távú fennmaradásának
kedvező ökológiai feltételeket. Fenotípusos modellekben a diverzitás evolúciója
meglepően gyakori. Diploid szexuális fajokban ez jelenthet fajon belüli genetikai
variabilitást, de megfelelő körülmények között nem-allopatrikus fajképződéshez is
vezethet.

Szelekció és diverzitás

A természetes szelekciót tankönyveink a "legrátermettebb változat túlélése" elvnek

megfelelően a legjobb allél elterjedésével, a kevésbé rátermett allélok eltűnésével

asszociálják. Ezzel a szelekció - elvben - megmagyarázza ugyan az élőlények sokszor

megdöbbentő fokú alkalmazkodottságát. Ám az egyetlen legrátermettebb változat

győzelme összeférhetetlennek tűnhet az élővilág lélegzetelállító sokféleségével. 

A legrátermettebb győzelme elől csakis akkor van menekvés, ha nincs egy eleve

"legrátermettebb" változat, hanem a rátermettség az éppen jelen lévő változatok

fajtájától és gyakoriságától függ. Az egyes fajokon belüli genetikai diverzitás

fennmaradásához (a neutrális enzim-polimorfizmusoktól eltekintve) arra van szükség,

hogy a ritka allél - bármelyik legyen is éppen ritka - előnyben legyen a gyakori

allél(ek)hez képest (ún. védett polimorfizmus). Maga a mendeli öröklésmenet is

előnyt biztosít a ritka allélnek, amennyiben a heterozigóta rátermettsége meghaladja a

homozigótákét. A ritka allél ugyanis nagy valószínűséggel egy gyakori allélel kerül
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egy utódba, s ezek a heterozigóta utódok sikeresebbek lesznek a populáció átlagánál.

A heterozigóta fölény azonban igen ritka jelenség; a gyakoriságfüggésnek általában

valamilyen "külső" forrásból kell származnia.

Bár gyakoriságfüggés tetszés szerint posztulálható egy modellben, mégis ettől a

populációgenetika jó okkal ódzkodott. A gyakoriságfüggés "túl jó eszköz": megfelelő

gyakoriságfüggést feltételezve egy modellből gyakorlatilag bármilyen, tetszés szerinti

eredmény kihozható, ami viszont tudományosan értéktelen. A megoldás

természetesen a biológiailag reális gyakoriságfüggések vizsgálata. A

populációgenetika meg is indult ezen az úton, amikor a genetikai diverzitást

különböző ökológiailag motivált modellekben vizsgálta (pl. heterogén környezet

(Levene 1953), időben fluktuáló környezet (Haldane & Jayakar 1963), mimikri

(Charlesworth & Charlesworth 1975), forráskompetíció (Christiansen & Loeschcke

1980)). A diploid, esetleg többlokuszos öröklésmenetből származó bonyolultság

azonban a gyakorlatban korlátozta a komplexebb ökológiai rendszerek

tanulmányozását.

Ahhoz, hogy a fajon belüli genetikai változatosság fajok sokféleségévé fordítódjon le,

a születő fajok között reproduktív izolációnak kell kialakulnia. Ennek fő nehézsége

genetikai természetű: ha kezdetben a szubpopulációk izolációja még tökéletlen, akkor

az ökológiai tulajdonságokat és a párosodást szabályozó gének közötti rekombináció

megakadályozza, hogy az ökológiailag specializált allélok konzekvensen egy-egy

szubpopuláción belül maradjanak. (Ez a probléma természetesen nem merül fel akkor,

ha a születő fajok teljes mértékben allopatrikusak: ilyenkor a reproduktív izolációt a

fajképződés döntő, korai szakaszában maga földrajzi elkülönülés biztosítja.) A

reproduktív izoláció  populációgenetikai vizsgálata elengedhetetlen a fajképződés

megértéséhez, viszont beépítése még komplikáltabbá teszi a modelleket. Így nem

véletlen, hogy a fajképződéssel foglalkozó klasszikus populációgenetikai munkák

lehetőleg egyszerű ökológiai feltevéseket használtak, sokszor a környezet térbeli

heterogenitását feltételező Levene-modell legegyszerűbb változatára építettek (pl.

Maynard Smith 1966, Dickinson & Antonovics 1973, Felsenstein 1981, Diehl & Bush

1989; Seger (1985) egy jelentősebb kivétel).
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Fenotípusos modellek és ökológiai komplexitás

Az adaptáció összetettebb, életszerűbb ökológiai szituációkban való vizsgálatára a

bonyolult populációgenetikai modellek helyett megszülettek az evolúciós ökológia

fenotípusos optimalizációs modelljei (magyar nyelvű bevezetés: Pásztor 1985). Ezek

a modellek arra koncentrálnak, hogy megtalálják a legrátermettebb fenotípust, illetve

hogy megállapítsák, hogy különböző környezeteket összehasonlítva miért és hogyan

változik az optimális fenotípus (pl. Pásztor 1988, Meszéna & Pásztor 1986, 1990).

Többnyire folytonos jellegekről lévén szó, a szelekció dinamikáját a kvantitatív

genetika nyomán egy adaptív tájképen való "hegymászásnak" képzelhetjük el (Lande

1979; 1. ábra): A populáció mindig magasabb rátermettségek felé mozdul el, ameddig

fel nem ér a legrátermettebb fenotípusnak megfelelő hegycsúcsra.

Az optimalizációs modellezés ismét feltételezi, hogy van egy eleve "legrátermettebb"

fenotípus, vagyis hogy a rátermettség nem függ a populáció összetételétől. A

diverzitás evolúciójának megértéséhez azonban éppen a gyakoriságfüggő esetekre kell

koncentrálnunk. Az ökológia felől indulva pedig lépten-nyomon gyakoriságfüggésbe

ütközünk: rengeteg ökológiailag fontos szituációban (forráskompetíció, interferencia-

kompetíció, predáció, mutualizmus, térben heterogén vagy időben fluktuáló

környezet, stb.) a lehetséges új mutánsok rátermettsége a már jelen lévő fenotípusok

fajtájától és gyakoriságától függ. A gyakoriságfüggő szelekció által meghatározott

fenotípusos evolúció vizsgálata az adaptív dinamika területe. Bár az adaptív

dinamikán belül is többféle megközelítés lehetséges (l. Abrams (2001)

összefoglalóját), a jelen fejezetben csak azt az irányt tárgyaljuk, amely különösen a

diverzitás evolúciójára helyezi a hangsúlyt (Metz et al. 1996, Geritz et al. 1997,

1998).

1. ábra. Változatlan adaptív tájkép, melyen a populáció mindig felfelé
halad, amíg az optimális fenotípusnak megfelelő csúcsra nem ér.
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Az adaptív tájkép szemléletes megközelítésében a gyakoriságfüggés annyit jelent,

hogy amint az evolúció során a populáció összetétele változik, úgy a tájkép

folytonosan átalakul (2. ábra). A populáció továbbra is minden egyes lépésben felfelé

mozdul (a szelekció mindig az adott pillanatban rátermettebb fenotípusoknak kedvez,

így a "hegymászó" jelleg megmarad). Ha a populáció elér egy hegycsúcsra, akkor az

evolúció megáll: ez a fenotípus, ha már elterjedt a populációban, akkor rátermettebb

a többinél (evolúciósan stabil stratégia, ESS; 2a ábra). A tájkép változása miatt

azonban nem biztos, hogy az ESS különösebben rátermett egy tőle erősen különböző

fenotípus populációjában.

A változó adaptív tájképek furcsa vonása, hogy rajtuk a "hegymászás" nem feltétlenül

vezet egy hegycsúcsra. A 2b ábrán a populáció ugyan mindig a nagyobb rátermettség

felé mozdul el, ám eközben a tájkép völgye is mozog, és hátulról utoléri a populációt.

Az evolúció így az adaptív tájkép mélypontján köt ki (Abrams et al. 1993). Szemben

az optimalizációs modellek mozdulatlan tájképével itt nem arról van szó, hogy a

populáció ezután vagy az egyik, vagy a másik csúcs felé indulna el: ha egyszerűen

kimozdítjuk a populációt a mélypontról, akkor ismét visszaevolválódik oda ugyanúgy,

ahogy eredetileg oda jutott.

2. ábra. Változó adaptív tájkép. Gyakoriságfüggő szelekció esetén a
populáció összetételének változásával maga a tájkép is átalakul. (a)
Evolúció egy evolúciósan stabil stratégia (ESS) felé; (b) evolúció egy
evolúciós elágazási pont (EP) felé.
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Evolúciós elágazás

Az adaptív tájkép mélypontjáról a populáció úgy kerülhet ki, hogy kettéválik, s a két

különböző fenotípus - a mélypontnál fennálló szétválasztó (diszruptív) szelekciónak

köszönhetően - eltávolodik egymástól (3. ábra). Egyszerű klonális öröklődés esetén a

populáció nem marad csapdába esve a mélyponton, az evolúciósan elérhető

mélypontok mindig elágazást tesznek lehetővé (Geritz et al. 1998). Az evolúciós fán

szétváló ágak koevolúciója elvezethet két fenotípus evolúciósan stabil együttéléséhez

(ahol a két fenotípus a tájkép két csúcsát foglalja el, mint a 3. ábrán), vagy újabb

elágazási ponthoz érkezve több fenotípus is kialakulhat.

3. ábra. Evolúciós elágazás és az adaptív tájkép alakja az elágazási
pontnál, illetve az evolúciósan stabil populációban.

A fenotípusos modell evolúciós elágazása jelzi, hogy a vizsgált ökológiai

körülmények között a szelekció diverzitás kialakulásának kedvez. Az adaptív

dinamikai kutatások talán legmeglepőbb tanulsága, hogy a diverzitásra való szelekció

rendkívül gyakori: evolúciós elágazást találunk a legkülönfélébb ökológiai

rendszerekben (1. táblázat).

Diploid szexuálisan szaporodó fajokban a kialakuló diverzitás maradhat fajon belüli

genetikai polimorfizmus. A genetikai diverzitás fajdiverzitássá csak akkor válik, ha

reproduktív izoláció is kialakul; ebben az esetben az evolúciós elágazás ökológiailag

differenciált fajokat hoz létre. A következőkben ezt a két lehetőséget vesszük

szemügyre kissé közelebbről.
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1. táblázat.  Ökológiai rendszerek, amelyekben fitnessz minimum felé tartó 
evolúciót találtak

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

Aszimmetrikus (interferencia-)
kompetíció

Abrams et al. 1993, Geritz et al. 1999, Kisdi 1999, Jansen &
Mulder 1999, Kisdi & Geritz 2001

Predáció Abrams et al. 1993, Doebeli & Dieckmann 2000
Gazda-parazita rendszer Boots & Haraguci 1999
Mutualizmus Doebeli & Dieckmann 2000,  Law et al. 2001

Térben heterogén környezet Brown & Pavlovic 1992, Meszéna et al. 1997, Geritz et al.
1998, Kisdi & Geritz 1999, Geritz & Kisdi 2000, Kisdi 2001

Időben fluktuáló környezet Mathias & Kisdi 2002

Metapopuláció Cohen & Levin 1991, Doebeli & Ruxton 1997, Parvinen
1999, in press, Mathias et al. 2001, Kisdi 2002 

Párosodási rendszerek Hoekstra 1980, Metz et al. 1992, Cheptou & Mathias 2001,
De Jong & Geritz 2001, Maire et al. 2001

Szexuális szelekció Van Doorn & Weissing 2001
Prebiotikus replikátorok Meszéna & Szathmáry 2001

Fajon belüli genetikai diverzitás

Mendeli öröklésmenet mellett a szülő fenotípusa nem adódik át közvetlenül az

utódjaiba, de az allélek ugyanúgy adódnak át, mint klonális esetben a fenotípusok.

Ezért az allélek evolúcióját leírhatjuk a klonális adaptív dinamika eszközeivel. Az

allélek evolúciós elágazása egy eredetileg monomorf populációban genetikai

polimorfizmust hoz létre. Az elágazást követően a szegregáló allélek kis mutációkkal

egyre különbözőbbé válnak, míg a populáció el nem ér egy evolúciósan stabil

genetikai polimorfizmust.

Hogyan viszonyul az allélek adaptív dinamikája a populációgenetika klasszikus

modelljeihez? Ezt a kérdést a populációgenetikában jól ismert Levene-modellen

keresztül szeretném megvilágítani. Levene (1953) megmutatta, hogy ha a populáció

két különböző habitatot foglal el, akkor két allél stabil genetikai polimorfizmust

alkothat. Maynard Smith & Hoekstra (1980) azonban felhívta a figyelmet arra, hogy

ez a polimorfizmus gyenge szelekció esetén nem robusztus: a polimorfizmus csak

akkor marad fenn a populációban, ha a habitatok relatív mérete egy kicsiny

tartományba esik. A való életben persze igen valószínűtlen, hogy a habitatok mérete

"finomhangolt" legyen. Az adaptív dinamikai modell ezzel szemben azt jósolja, hogy

evolúciós elágazással  polimorfizmust alakul ki minden ökológiai "finomhangolás"
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nélkül (Kisdi & Geritz 1999). A döntő különbség abban van, hogy az adaptív

dinamikai modell nem csak kettő, hanem (potenciálisan) igen sok allélt tételez fel.

Egy tetszőleges kiindulási allél valószínűleg nem is képes polimorfizmust alkotni a

tőle csak kissé különböző mutánsával: ehelyett a sikeres mutánsok helyettesítik az

előzőleg elterjedt alléleket. Az allél-helyettesítések sorozatával a populáció fenotípusa

addig evolválódik, amíg el nem jut az evolúciós elágazási ponthoz. Itt olyan

allélekhez érkezünk, amelyek éppen az adott ökológiai körülmények között (az

élőhely által meghatározott habitat-méretek mellett) képesek polimorfizmust

kialakítani. Az ökológiai adottságok helyett az allélek "finomhangoltak". Ezt a fajta

finomhangolást - kellő genetikai flexibilitás, elegendően sokfajta allél esetén - az

evolúció automatikusan biztosítja. Megjegyzendő, hogy a polimorfizmus

robusztusságával kapcsolatban mondottak az adaptív dinamika elmélete szerint nem

csak a Levene-modellben igazak: tetszőleges modellben két egymáshoz hasonló allél

általában nem képes polimorfizmust alkotni, hanem a polimorfizmus megjelenését

vagy a valószínűtlen ökológiai, vagy az allélhelyettesítésekből adódó evolúciós

finomhangolásnak kell megelőznie.

Fajdiverzitás

Az evolúciós elágazás akkor felel meg fajképződésnek, ha reproduktív izoláció alakul

ki a születő fajok között. Az izoláció lehet a fenotípusos szétválás egyenes

következménye. Például az almalégy (Rhagoletis pomonella) galagonyára és almára

specializálódott rasszai között a gyümölcsök beérésének eltérő ideje miatt

szétválasztó szelekció hat a bábból való kibúvás időzítésére. A különböző időzítés

alkalmazkodás a gazdanövényhez, de egyszersmind azt is megnehezíti, hogy a

különböző rasszokhoz tartozó egyedek egymással párosodjanak (Feder 1998).

Ha a párválasztást egy külön lokusz befolyásolja (mely közvetlen szelekció alatt nem

áll), akkor a genetikai részletek döntően befolyásolják a reproduktív izoláció

evolúcióját. A genetikai polimorfizmust kialakító evolúciós elágazás kezdetén a

köztes fenotípusú heterozigóták hátrányban vannak, s ezért a szelekció kedvez az

asszortatív párosodásnak. Ez a szelekció azonban eleinte gyenge, s emiatt a

rekombináció megakadályozza a szelektált lokusz és a párosodási lokusz közötti

kapcsoltság létrejöttét, s ezzel a homozigóták közötti reproduktív izoláció kialakulását
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(Felsenstein 1981). Ahogy az allélek egyre jobban szétválnak, a heterozigóták elleni

szelekció erősödik, s egy ponton - az asszortativitást befolyásoló lokusz

allélgyakoriságának és penetranciájának, valamint a rekombinációs rátának

függvényében - létrejöhet a homozigóták közötti asszortatív párosodás (4. ábra). Ha

viszont a szelekció nem válik elég erőssé ahhoz, hogy a rekombinációt legyőzze,

akkor a populáció további evolúciója során a heterozigóta hátrány eltűnhet. Ezután

hiába jelenne meg egy "jobb" asszortatív párosodási mechanizmus (nagyobb

penetranciával vagy kisebb rekombinációval): a fajképződésre nyíló lehetőséget a

populáció elszalasztotta (Geritz & Kisdi 2000).

4. ábra. Allélek evolúciós elágazása és reproduktív izoláció kialakulása.
A párosodás asszortativitását a szelektált lokuszon heterozigóta utódok
Hardy-Weinberg egyensúlyhoz viszonyított hiánya ( pqHF 21−= )
méri. A párosodási lokusszal való kapcsoltság megjelenésekor a
heterozigóták gyakorisága lezuhan, a homozigóták között (a párosodási
"hibák", vagyis a párosodási lokusz 1-nél kisebb penetranciájából
kifolyólag részleges) reproduktív izoláció jön létre. (Geritz & Kisdi
2000 alapján)
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Konklúzió

Az evolúciós elágazási pontok azonosításával az adaptív dinamika megmutatja, hogy

mely (akár meglehetősen komplex) ökológiai feltételek kedveznek a diverzitás

evolúciójának. Ha az evolúciós elágazást genetikai megkötöttségek megakadályozzák

(pl. soklokuszos genetika lokuszonként csak két alléllel; Abrams et al. 1993), akkor a

populáció permanensen megreked az adaptív tájkép mélypontján, azaz nem tud

adaptálódni a környezetéhez. Flexibilisebb genetikai variáció mellett (pl. egy

lokuszon sok lehetséges allél esetén) fajon belüli genetikai polimorfizmus

evolválódhat (Kisdi & Geritz 1999). A hátrányban lévő heterozigóták szegregációs

terhet jelentenek a populáció számára, amitől vagy a dominancia-recesszivitás fajon

belüli evolúciója révén lehet megszabadulni (Van Dooren 1999), vagy pedig a

homozigóták közötti reproduktív izolációval, azaz fajképződés révén (Geritz & Kisdi

2000; l. még Dieckmann & Doebeli 1999).  Az evolúciós elágazások gyakori volta (1.

táblázat) újra ráirányítja a figyelmet a nem-allopatrikus fajképződés lehetőségére. Az

adaptív dinamika ezzel hozzájárul azon új elméleti és empirikus eredményekhez,

melyek révén a fajképződés nem-allopatrikus módjai ismét polgárjogot nyernek az

evolúcióbiológiában (Via 2001).

További információ: egy bővebb adaptív dinamika irodalomjegyzék a
http://users.utu.fi/evakis/addyn.htm weboldalon található

Köszönetnyilvánítás

Hálás vagyok Vida Gábor professzornak és Pásztor Erzsébetnek pályám kezdete óta
belém vetett bizalmáért és segítségéért. A fejezetben foglaltak Stefan Geritz-zel,
Meszéna Gézával és Hans (J.A.J.) Metz-zel közös munkánkon alapulnak. A fejezet
megírása idején a ModLife európai kutatási hálózat (Human Potential Programme,
European Commission, HPRN-CT-2000-00051) és a Finn Tudományos Akadémia
anyagi támogatását élveztem.
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