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Osszq[og/ala's

Darwin evolticiés elméletének 6kol6giai mag-
va a létért foly6 kiizdelem elkeriilhetetlensé-
gének gondolata. Egy sor kiemelkedd tudés,
Ernst Haeckeltdl a versengést szisztematikus
kisérletekkel vizsgalé griz Georgjj Francsevics
Gausén és a kozlegeld tragédidjanak megfogal-

' A cikk az OTKA K67907 és K49689 szdmu kutats-
si projektjeinek tdmogatdsdval késziilt.

mazésdr6l hires Garrett Hardinon 4t a niche-
elméletet elészor formalizalé George Evelyn
Hutchinsonig, az 6koldgidt ,a létért folyd
kiizdelem” tudomdnyaként fogta fel. Ez a
felfogds a nyolcvanas évektdl kezdve héttérbe
szorult. Az idei kerek Darwin-évfordulék
kapcsin megmutatjuk, hogy a szelekcié ere-
deti elmélete tjrafogalmazhaté a strukturale
populdcidk, az adaptiv dinamika, a populacié-
dinamika és a kvantitativ genetika fogalma-
inak segftségével. A klasszikus megkozelitések-
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kel 6sszhangban hangstlyozzuk, hogy a ter-
mészetes szelekcié darwini fogalma szorosan

osszeftigg a populdciok novekedésének sza-
bélyozottsdgaval. Prébédlkozdsunkkal nem
dllunk egyediil. A tudomanyfilozéfus Gregory
J. Cooper 6koldgidrdl sz616 konyve a kovetke-
26 cimmel jelent meg 2003-ban: A ktért folys

kiizdelem tudomdnya. Az okoldgia alapjairdl.
Ezzel a definiciéval dsszhangban azt dllitjuk,
hogy az 6kolégia mint ,,az élélény-populdci-
0Ok és trsulasok elterjedésének és szamossd-
ganak kutatdsa” sikeresen alapozhaté a létért

valé kiizdelem és a fajképzdés darwini elmé-
letére, ha hiien kovetjitk Charles Darwin lo-
gikdjat, és a rdtermertség fogalmdt ennek

megfeleléen definidljuk. Az ily médon létre-
jott okoldgiai elméletnek hét olyan — logikai-
lag Gsszefliggd — alapelv a pillére, melyek gé-
nekre, klénokra és az ivarosan szaporodé

fajok populdcidira egyardnt érvényesek.

Bevezetés

Az dkolégia egzakt természettudomanyként
orténd felfogdsa és képviselete napjainkban
is komoly kihivést jelent. A természetrajzos
szemlélet szamos képviselSje a terepen szer-
zett, sokszor ldtszolag egymésnak ellentmon-
dé tapasztalatai alapjén, illetve logikailag ki-
kezdhetetlen elméleti timpontok hijan még
ma is azt hangoztatja, hogy az 6koldgia— vizs-
galt objektumainak egyedisége, bonyolultsdga
és a kiils6 feltételek viltozékonysdga miatt —
lényegileg kiilonbozik példdul a fizikatdl, és
ahozzd hasonlé, szigoran elméleti alapokon
nyugvé tudomdnyteriiletektdl. Az 6koldgia
helyzetének, eszkozeinek, lehetdségeinek
megitélésében még a vezetd elméleti 6kold-
gusok sem teljesen egységesek, bar tobbsé-
giikben azért egy univerzdlis, logikailag 6sz-
szefliggd alaptorvényekre épiilé okoldgia
fejlesztésén dolgoznak. A hetvenes, nyolcva-

nas évektdl azonban az elmélettel szemben

megnyilvanulé szkepticizmus, mely szerintaz

egyes matematikai modellek csupan egy vagy
legfeljebb néhdny, egymastdl izolalt 5koldgiai

probléma megolddsinak specifikus eszkozei,
uralkodé attittiddé valt az elméleti 6koldgidn

kiviil. Bér az elméleti koldgia miivel6i kozote

jellemz&en tovébbra is kisebbségben vannak
a pragmatikusnak nevezhetd kutatdk, akik
nem ltnak lehetSséget arra, hogy az egyedi

okolégiai szituciokra kidolgozott szimuld-
cidkat, modelleket a természetben 4ltaldinosan

érvényes alapelvekhez és egységes matemati-
kai elmélethez kossék, az egységes és univer-
zdlis elmélet dltal irdnyitott terepi, illetve ki-
sérletes kutatdsokba vetett hit az 6kolégusok

tobbsége szdmadra elveszett. Ebben a helyzet-
ben viszont £él6, hogy az ad hoc 5tletek moti-
valta elméleti és empirikus eredmények sz-
szefliggéstelen tomege maga ald temeti az

dttekintést, dltaldnos megértést igényld szem-
Léletet, illetve az ezt képvisel kutatdkat, okta-
t6kat és didkjaikat egyardnt.

Az 5kolégia e ,nyomortsdgdval” szemben
az evolucids paradigmadnak Sridsi egységesitd
ereje van dltaldban a bioldgidban, és killono-
sen azon beliil az 6koldgidban. Darwin elmé-
lete a létért val6 kiizdelemrdl nemesak az n.

wszintetikus evoltcidelmélet” (Vida, 1981-85)
alapja, hanem szdmos olyan meghatdrozé
jelent8ségli 6kolégus munkdssdga is Darwin
elméletén alapult, mint Gause-¢, akita Lotka-
Volterra kompeticids modell llusztrdldsdra pa-
pucsdllatkdkon végzett szisztematikus labo-
rat6riumi vizsgdlatsorozata, vagy Charles El-
toné, akita tdplélékpiramisai tettek kozismert-
té. Darwini alapelveken épitkezett Hutchin-
son is, aki a niche-elméletet Gjrafogalmazta,
és széles korben népszertsitette. Egy sor nagy-
szerli kutatd teremtett ebben a szellemben
ma s €6 hagyomdnyokat: David Lack (1947)
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amadarokolégidban, John Harper (1967) és

David Tilman (1988) a névénydkoldgidban,
Ilkka Hanski (1999) a (lepke-) populdcié-
hélézatok kutatdsiban, vagy Peter Turchin

(2003) az erdei rovarkartevék tomegesség-
ingadozdsaibdl kiindulva a kaotikus populd-
ciédinamika kutatdsiban. A szdzad legna-
gyobb hatdsti elméleti kolégusainak mun-
kdjdt szintén Darwin motivdlta, az dltalinos

kompeticiés elméletet kidolgozé Alfred

Lotkatdl az evolicids dkoldgidt elméletileg

megalapozé Robert MacArthuron keresztiil

a strukeurdlt populdcidk dltalinos evoltcié-
elméletének alapelveit formalizalé Hans

Metzig vagy a kompeticid-elméletet a fluktud-
16 kornyezetben élé populdcidkra dltaldnosi-
t6 Peter Chessonig. A hetvenes évekre kiala-
kult, s azéta az dkoldgia integrdns részévé valt

az evolucids okoldgia. Ez féként hdrom, az

evolticiés gondolat 5koldgiai integraldsdra és

kiilnésen a populdciégenetika és az okoldgia

egységesitésére torekvé amerikai kutaténak

készonhetd: a fizikus képzettségli, fiatalon

elhunyt Robert MacArthurnak, az evoldciége-
netika él6 klasszikusdnak, Richard Lewontin-
nak é a mindkettdjiikkel klasszikus cikkeket

publikdlé, szintén fizikusnak tanult Richard

Levins filozdfiai forrdsbdl tdplalkozé erdfeszi-
téseinek. Jelentds szerepet jétszott az dkold-
giai szempontbél fontos, a fajok elterjedését

és tomegességét meghatdrozo tulajdonsigok

adaptaciokként t6rténd felfogdsa is. Az adap-
técidkutatds technikai és fogalmi nehézsége-
inek okdn azonban mindeddig még a popu-
laciébiolégia sem kapott egységes elméletet

(Lewontin, 2004), a tarsulasokol6gidrol nem

is beszélve (Chase — Leibold, 2003).

A darwini szelekcids elméletet, a mendeli
oroklédés-elméletet és a makroevolticids elmé-
letet Ssszeegyeztetd modern szintézis massziv
logikai problémdja, ami minden tovébbi

integraldst ellehetetlenitett, a természetes
szelekcié és a diverzitds fogalmi és formalis
osszekapcsoldsdnak hidnya volt. Ez a problé-
ma Darwin szdimdra még nem létezett. A
fajképzddést a viltozatok folyamatos és foko-
zatos tdvoloddsaként képzelte el, s Robert
Malthusra alapozé elméletébdl az kovetkezett,
hogy a specidciét éppen a divergencidra tor-
ténd természetes szelekcid eredményezi. Az
adaptiv tdjkép igen vonzé metafordja, amit
Sewal Wright, az elméleti populdciégenetika
s egyben a modern szintézis egyik megalapo-
z6ja mdr 1932-ben bevezetett, s nyomaban
George Gaylord Simpson a morfolégiai evo-
lGci6 integrélja széles korben népszertsitett
és terjesztett, maga ald temette Darwin diver-
gencia-elvét. Az adaptiv tdjkép metafordban
a természetes szelekci6 6rokos hegymdszéssal
anal6g egy olyan tdjban, amit a tulajdonsdg-
kombinaciék adott, dllandé kornyezetben
érvényes ratermettsége alakit ki (7. dbra). A
legelényosebb tulajdonsdgkombindcidk a
hegycsticsok. Egy csticsrdl csak tigy lehet elke-
riilni, ha valamilyen véletlen folytdn lesodré-
dunk egy masik hegy libdhoz. Az evoliicié
szdmdra sorsdontd véletleneket az elkéborld
egyedek dltal alapitott 4j populdcidknak a

sziilépopuldcidétdl esetleg lényegesen eltérd
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I. dbra » A Simpson—Wright-féle adaptiv
tdjkép: a tulajdonsdgok fliggvényében
a ritermettség lathat6
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genetikai Osszetétele jelenti. Amig az adaptiv
domborzatot eleve adottnak tekintjiik, amit
csak kiilsé koriilmények hatdroznak meg, s

amit magdnak a szelekciénak a folyamata nem

alakit folyamatosan, addig a versengés csok-
kentése dltal hajtott divergencia darwini

koncepcidja e képben nem vizualizdlhaté. A
divergencia-elv hdttérbe szoruldsdval parhuza-
mosan a kutatok a populdciék genetikai ho-
mogenizal6désdt kezdiék szelekcids alapten-
dencidnak tekinteni, s éppen a genetikai

polimorfizmus, azaz a fajokon, populiciékon

beliili 6r6kl6d6 valtozatossdg fennmaraddsa

igényelt specidlis magyardzatot. E szerint az

oroklédé sokféleséget specidlis genetikai

mechanizmusok tartjak fenn, amelyeknek
semmi koziik a versengés csokkentéséhez: a

véltozatok tbbsége a szelekcid szempontjabdl

semleges és dtmeneti, vagy az allélok kozti

olyan gyakorisdgfliged szelekcié tartja fenn,
mint amilyet példdul a hemoglobin gén egy
valtozatdra heterozigéta egyedek elénye hoz

létre a maldria sujtotta tertileteken.

Az integricié fogalmi nehézségeit jol jelzi,
hogy mig ,a legrtermettebb fennmaraddsa”
a szaporoddsi egységet képezd mendeli po-
puldcidkon beliil vitathatatlan alapelv ma is,
addig a kompetitiv kizdrds gondolata, azaz
az egymashoz hasonlé, versengd fajok popu-
lacioi kozott természetes szelekeid problémds-
sd valt. Hasonlképpen, mig a faj ratermettsé-
gének fogalmdt elfogadjik, és ma is haszndl-
jak az elméleti dkolégidban, addig a popula-
cidgenetikai ritermettség fogalmanak Ossze-
kotése a malthusi paraméterrel, azaz a popu-
laciok névekedési titemével, még a jové fel-
adata egyes populdciégenetikai monografidk
szerint is. Ugy véljiik, ezek a fogalmi problé-
mék a formalizalt elméletek aldbb tdrgyalt
teriiletein végbement nagymértéki fejlédés
kovetkeztében mdra kezelhetSkké valtak. Bar

a strukturdlt populdcick elmélete (Metz et
al., 1992), a populiciédinamika (Berryman

— Kindlmann, 2008), a tdrsuldsskoldgia
(Chase—Leibold, 2003; Meszéna et al., 2006),
akvantitativ genetika (Lynch — Walsh, 1997)
ésazadaptiv dinamika (Meszéna etal., 2005)
mindegyike sajat feltevés- és modellrendszert
épitettki, a rdtermettség kozos fogalma révén
mégis Gsszekapesolhatdk.

Darwin szelekcids elméletének kovetkeze-
tes alkalmazdsa fontos 1épés lehet afelé, hogy
az okolégia diszciplindris krizisébdl kildbal-
junk. Els6 lépésként kurrens 6koldgiai fogal-
mak haszndlatdval aktualizdljuk Darwin
szelekcids elméletét.

Darwin logikdja

Darwin szelekcids elméletének logikdjit

nemrégiben két amerikai kutat6 rekonstru-
dlta a Nature-ben megjelent évfordulds cik-
kiikben. David Reznick és Robert Ricklefs

(2009) dtalapelve a kovetkezd: 1. az 6rokl6dd

valtozatossag, 2. az utédtobblet-termelés, 3. a

populdciénovekedési korlatok jelenléte, amik

a lédért folyd kiizdelemhez vezetnek, 4. a

természetes szelekci: alétért foly6 kiizdelem-
ben sziikségképpen rengeteg egyed pusztul

el, vagy marad utéd nélkiil, ami ,.a kedvezd

egyedi kiilonbségek és valtozatok megdrzé-
séhez és a kirosak eltinéséhez” vezet, és 5. az

adaptiv divergencia: e kiizdelemben azoknak
a véltozatoknak a sikere vdrhaté, amelyek a

,leginkabb kiilonbdznek a kézeli rokonaikedl

a taléléshez és szaporodashoz kapesol6dd

sziikségleteikben”.

Mi Darwinnak e principiumokhoz kap-
csol6dé eredeti szovegeit 6koldgiai szempont-
bél tekintjiik 4t. Darwin egyik kiindulépont-
ja az volt, hogy a sziiletések és a haldlozdsok
szamanak ki kell egyenlitenie egymdst ahhoz,
hogy egy-egy faj fennmaradjon, s ez az egyen-

1437



Magyar Tudomany e 2009/12

suly a ,novekedési korldtok” eredménye. E
korldtok megdébbentden teljes listdjdt adja
A fajok eredete harmadik fejezetében, példai
kozt szerepelnek biotikus kolcsonhatdsok (ra-
gadoz6—préda, gazda—parazita, névény—no-
vényevd, novény—beporzd szervezet) amik
szabélyozhatjdk a populdciok novekedését, és
az éghajlar kozvetett (a tipldlék vagy a megfe-
lel éléhely megvéltozott mennyiségén ke-
resztiil realizdl6dd), illetve kozvetlen hatdsai.
Darwin hangstlyozta, hogy utébbiak koziil
abiotikus kapcsolatokon keresztiili kdzvetett
hatdsok az dltalinosak, mig példdul a hideg-
gel vagy az aszdllyal vivott kiizdelem csak ,a
fajok foldrajzi elterjedési teriiletének hatdrain
zajlik”. Az 6r6kl6d6 véltozatok kozti termé-
szetes szelekcié abbdl a tapasztalati ténybdl,
illetve logikai sziikségszertiségb6l kovetkezik,
hogy a populdcidk novekedését el6bb vagy
utébb valamilyen tényez6 korldtozza. Dar-
win szerint a természet az él6lény-populdcié-
kat jellemz8 exponencidlis nvekedési képes-
ség kovetkeztében telitett. ,A magas geomet-
riai novekedési rita kovetkeztében minden
tertilet teljesen tdmve van.” Barmely aprécska
el6ny a versenytars valtozattal szemben azon-
nal a gy6ztes valtozat egyedszdmdnak néve-
kedésében és a vesztes szdmanak csokkenésé-
ben nyilvinul meg, Tgy a létért foly6 kiizde-
lemben a jobb valtozat/jobb faj fennmarad,
mig a rosszabb kihal, s anndl szorosabb lesz
a verseny, minnél hasonlébb valtozatok ko-
zott folyik: ,,A kiizdelem csaknem mindig a
fajtdrsak kozt lesz a legkeményebb, mivel
azonos korzetekben fordulnak eld, ugyanazt
a taplalékot igénylik, és ugyanazoknak a ve-
szélyeknek vannak kitéve.” —azaz azok kozott
a valtozatok kozott, amelyeknek azonosak a
novekedési korldtaik. , Egy-egy faj valtozatai
kozott csaknem ugyanilyen kemény lesz a

kiizdelem, és néha megfigyelhetjiik, hogy

rovid id6 alatt el is d6l.” Ez a gondolat, tehdt
a populdcidkon beliili természetes szelekcid
és a populdcidk kozti kompetitiv kizdrds ko-
zott elvi hasonldsag veszett el hossza iddkre,
amikor Gregor Mendel 6rokléselméletét in-
tegraltdk az evoluciés elméletbe. Darwin
okolégiai szempontbdl vildgosan és konkré-
tan fogalmazott, amikor azt magyarazta, hogy
a véltozatoknak hogyan kell killonboznitik
ahhoz, hogy egymds mellett fennmaradhas-
sanak: ,,minnél kiilonbozEbbé vélnak egy faj
leszdrmazottai felépitésben, megjelenésben
és szokdsokban, anndl inkabb képesek lesznek
arra, hogy a természet dllamanak sok és széle-
sen valtozatos pozicioit betoltsék, s igy egyed-
szamukat néveljék”. Még konkrétabban fo-
galmazott, amikor egy ,elképzelt példdval”
illusztrdlta mondandéjat: ,Vegyiik a farkas
esetét, amely sokféle vadra vaddszik. Egy ré-
sziiket az erejével, mds résziiket az tigyességé-
vel, megint mdasokat a gyorsasdgdval ejti el.
Tételezziik fel, hogy a leggyorsabb zsdkmi-
nyanak, mondjuk egy szarvasnak, az adott
vidéken végbement valamiféle valtozds miatt
megnovekedett a létszdma, a tobbi prédallat
szdma pedig lecsokkent abban az évszakban,
amikor a farkast a leginkabb szoritja az éle-
lemszerzés. Ilyen kortilmények kozott a leg-
fiirgébb és a legsovdnyabb farkasoknak lesz a
legjobb esélyiik a talélésre, és igy a fennma-
raddsra és kivalasztdddsra. [...] a Catskill-
hegységben a farkasnak két véltozata él: egy
agdr alkatd, amely szarvasra vaddszik, és egy
mdsik, tomzsibb, rovidebb labt, amely gyak-
rabban tdmadja meg a juhdszok nydjait.”
Darwin dinamikus gondolkoddsmédja itt
szépen megnyilvanul: a kétféle farkaspopuldci6
(a szarvason, illetve a juhon él6) n6vekedési
korlatai kiilonbozdek, ami mindkettd szama-
ra lehet6vé teszi, hogy noveljék a szamossd-

gukat, azaz, hogy egytitt éljenek. Ez a fajkép-
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z6dés alapja. Figyeljiik meg, hogy ez a diver-
gencia-elv feltételezi, hogy a farkasok kozott
nem jelenhetnek meg olyan varidnsok, ame-
lyek egyardnt jok a juhok és a szarvasok elej-
tésében (ldsd kényszerek).

A dinamikus gondolkoddsmédon til
Darwin tisztaban volt a valtozdsok véletlensze-
1l természetével is: ,,A puszta véletlen, nevez-
hetjiik igy is, elérheti, hogy egy valtozat vala-
milyen tulajdonsdgdban kiilonbézzon a szii-
leitél, majd e vdltozat utédai szintén ugyan-
ebben a tulajdonsdgukban kissé nagyobb
mértékben kiilonbozzenek téliik, de ez on-
magdban soha sem fogja megmagyardzni
azokat a nagyméreékii kiilonbségeket, ame-
lyeket egy nemzetség kiilonbozd fajai kozt
dltaldban taldlunk.” Darwin trgyalta a sem-
leges véltozatok lehetséges sorsdt s: ,,A se nem
kéros, se nem el6nyds valtozatokat a termé-
szetes szelekcié nem érind, és vagy flukeudld
elemek maradnak — ahogy azt taldn néhdny
polimorf fajndl ldtjuk —, vagy végiil is fixdl6d-
nak a szervezet és a feltételek természetétd]
figgéen.”

Darwin gondolkoddsmédjdnak ckolégi-
ai logikdja a fajok exponencidlis novekedési
kapacitisinak és az 6roklédé valtozatok ke-
letkezésének felismerésével indul, a néveke-
dési korldtok elkeriilhetetlenségének tényével
folytatédik, majd az e korldtok divergencid-
jdra dllandéan folyd természetes szelekci6
gondolatdval zdrul. Ez a logika bizonydra
nyilvanval4 volt az olyan kivélé okoldgusok
szdmdra, mint Elton vagy David Lack, akik
explicit médon dsszekapesoltdk a természetes
szelekcié er6sségét a populdciok dinamikdjd-
val, illetve a ndvekedésszabalyozdst a jellegel-
tolédassal és a fajképzédéssel. Hutchinson a
niche fogalmdt a Gause-féle kompetitiv ki-
zdrasi elvvel kapcsolta 6ssze, mig MacArthur
Ronald Fisher szelekciés alaptételét dltalino-

sitotta ugyanebben a szellemben a szabdlyo-
zott ndvekedésti populdcidkra. Mindezek
ellenére Darwin robusztus gondolatai elstily-
lyedtek a technikai nehézségek mocsarban,
mind az 6kolégidban, mind az evoldcidel-
méletben.

DARWIN LOGIKAJANAK
AKTUALIZALASA

Szaporoddsi egységek

Modern értelmezésiink kiindulépontja ha-
rom szaporodasi vagy reprodukal6dé egység,
tipus elkiilonitése. Barmilyen reprodukélédé
egység populicidja képes exponencidlis no-
vekedésre. A reprodukdlédé egységek lehet-
nek egy fajhoz tartozd, ivarosan szaporodé
egyedek (populdciéjuk a mendeli populdcié),
ivartalanul szaporodé egyedek, vagyis klénok
(populdcidjuk a klénpopuldcié) valamint az
egy genetikai lokuszhoz tartozd génvltoza-
tok, azaz allélok (egy allél masolatainak po-
pulicidja). Akkor van e szaporodasi egységek
oroklédé valtozatai kozott szelekeid, ha azok
populdcitinak tomegessége kiilonboz6 titem-
ben névekszik: a legnagyobb névekedési rd-
tdju véltozat exponencidlisan tilnévi az ala-
csonyabb {itemben szaporodé viltozatokat.
Akiilonboz6 tulajdonsiggal rendelkezd egye-
dek rdtermettsége ;annak a populdciénak a
novekedési ratdja, ami kizdrélag az adott tu-
lajdonsdgt egyedekbdl 4ll.” Ez a definicié
mindhdrom szaporodasi egység populdciéjd-
ra kiterjeszthetd. Az ivarosan szaporodd egye-
dek esetén a reprodukal6dé tulajdonsag a faji
hovatartozds. A ritermettség az esetek tobbsé-
gében a kiils6 koriilmények és a tobbi jelen-
1év6 véltozat tomegességének is fliggvénye.
Az ivarosan szaporodé diploid szervezetek
populdcidiban nem mindig a legritermet-
tebb genotipust egyedek ,,gyéznek”: gondol-
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junk arra, hogy ha a heterozigéték ratermett-
sége a legmagasabb — példdul a maldridval
fert6zott tertileteken a hemoglobin sarlésejtes
vérszegénységet okozd valtozatdra heterozigéta
emberek ritermettsége magasabb, minta csak
anormdlis vagy csak a mutdns allélt hordozé
homozigétiké — akkor sem lesz a népesség-
ben mindenki heterozigbta. Az 6roklés méd-
ja miatta heterozigétak utédai kézott mindig
el6fordulnak homozigétik. Az egyedek dltal
hordozott allélkombindciék minden ivarsejt-
képzédéskor felbomlanak, igy nem reprodu-
kalédnak, azaz a genotipus nem szaporoddsi
egység. Maguk az allélok masolédnak, s md-
solataik szima mind szaporodas el6tt, mind
utdna megszamlalhatd, azaz a darwini réter-
mettség-fogalom allélokra alkalmazhatd, mig
ugyanez a genotipusokrdl, az allélok egy-egy
egyedben eléfordulé kombindcidirél nem
mondhaté el. Mivel ugyanazon az alapon
beszélhetiink allélok, klénok és mendeli po-
puldcidk rétermettségérdl, az allélok kozti
természetes szelekcié folyamata analg a kls-
nok vagy a fajok mendeli populdciéi kozti
skolégiai kompeticié folyamataval. Igy fel-
fogva a ,.kompetitiv kizdrds elve” és ,a legrd-
termettebb fennmaradasa” felcserélhetd kife-
jezések.

Populdcidregulicid és a létért folyo kiizdelem
Amikor Darwin a ,létért folyé kiizdelem” fo-
galmdt bevezette, megjegyezte, hogy ,dltald-
nossdgban, metaforikus értelemben” hasznal-
ja, azaz nem tudta a megfelelé fogalmat
absztrakt szinten definidlni. A fzjok eredete
szovegére és Darwin fent vézolt logikdjéra
tdmaszkodva tgy gondoljuk, hogy a ,létért
folyé kiizdelem” néhany kivételtdl eltekintve
a szabdlyozé tényezdk dltal indukalt versen-
géssel azonos. A novekedési korldtok ugyan-
is rendszerint szabdlyozé tényezdk (tdplalék,

ragadozo, parazita, tér stb.) vagy esetenként
olyan extrém kiils6 feltételek, amelyek kozote
az egyedek puszta fennmaraddsukért kiizde-
nek. A modern evoldciés elméletekkel Sssz-
hangban ezt a kétfajta kiizdelmet kétféle
szelekcids folyamatnak feleltethetjitk meg. A
,kihaldssal torténd természetes szelekcid” az
egyedek elemekkel folytatott harcibdl kovet-
kezik, és mind korlatlanul névekvd, mind
szabdlyozott novekedésti populicidkban be-
kovetkezik. Ez esetben a kevéssé alkalmas
valtozatok elpusztulnak, mert populiciéjuk
novekedési kapacitdsa negativ az adott koriil-
mények kozott. Példdul a letdlis vagy termé-
ketlenséget okozé muticiék minden koriil-
mények kozott kihalnak, azaz a tobbi valtozat
jelenléte nem befolyasolja sorsukat. A | kiza-
réssal torténd természetes szelekcié” esetén
mindegyik véltozat novekedési kapacitdsa
pozitiv, azaz a tisztin egy-egy valtozat egyedei-
bdl 4ll6 populdcick novekednének. Ez eset-
ben korldtoz tényezdk hidnydban az Ssszes
valtozat fennmaradhatna, bdr ardnyuk expo-
nencidlisan valtozna. Fzért , kiz4rassal torténd
természetes szelekcié” nem fordulhat el ex-
ponencidlisan novekvd populdcidkban, csak
szabdlyozott novekedéstiekben.

Fontos kiilonbséget tenni a novekedési
kapacitas (7 ) —ami a valtozat populaciéjanak
novekedését akkor jellemzi, amikor a
populdciédenzitds kicsi (azaz a novekedés
korldtlan) és nincsenek jelen més valtozatok

—, valaminta ritermettség mértéke, a pillanat-
nyi (fejenkénti) novekedési rita () kozote,
ami a kortilmények (biotikus és abiotikus) és
a populdciédenzitds fiiggvényében valtozik.
Ha egy szabélyozott nvekedésti populdci6-
ban egyetlen legjobb véltozat van, annak
egyenstilyban nulla lesz az dtlagos pillanatnyi
novekedési rétdja, mig a t6bbi, kiszoruld vél-
tozaté negativ.
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Kizdrds & robusztus egyiittélés

Implicit darwini gondolat az, hogy egy-egy
valtozat fennmaradésa vagy kizdrédasa azon

mulik, hogy a versengé valtozatok egyedszd-
ma hogyan szabdlyozédik. Idézziik fel a farkas

példdjét! Ha a két véltozat egyedszdmdt kii-
16nb6z8 tdpldlék szabalyozza (juh, illetve

szarvas), akkor a természetes szelekcié egyes

jellegek divergencidjdhoz, végsé soron fajkép-
z6déshez vezet. Ez a bioldgiai sokféleség

gySkere. Darwin gondolata dsszekapcsolha-
t6 tovdbbd a gyakorisdgftiggd szelekcié mo-
dern fogalméval, a novekedésszabalyozdsért

felel®s visszacsatolds dimenzidszdmadval és a

robusztus egytittélés feltételeivel. Gyakorisdg-
fliggd szelekci6rol akkor beszéliink, amikor
az egyes véltozatok ritermettsége, azaz popu-
laciéik novekedési rétdja fiigg attdl, hogy
milyen egyéb valtozatok milyen gyakorisdggal

vannak jelen. Ha a rdtermettség csak a po-
puldciok Gsszlétszimardl figg, akkor denzitds-
fliggd szelekciérol beszéliink, és az Gn. , vissza-
csatol6 kornyezet” egydimenzids. Ilyenkor a

valtozatok kozti versengésnek egyetlen gydz-
tese van, amelyet valamelyik extrémum sza-
bily jésol meg: példdul forrdsért foly6 versen-
gés esetén az R*-szabdly (a legalacsonyabb

tdpanyag-koncentrdcién megélé névényfaj

[allél, kl6n] gy6z) érvényes. Egytittélés csak
akkor lehetséges, ha a kornyezeti visszacsato-
lis tobb, mint egy dimenzids. Gyakorisdg-
fliggd szelekei esetén a ritka valtozat elénye

stabil egytittéléshez vezet. Az egytittélés csak

akkor lesz robusztus, azaz ellendll6 a kdrnye-
zeti valtozdsokkal szemben, ha az egytittéld

populdciokat mds-mds tényezdk szabdlyozzak,
vagy kozos szabdlyozé tényezdk esetén a sza-
bélyozds médjaban nagymértékben kiilon-
boznek. Mind a szabalyozé tényezdkre kifej-
tett hatds mértékében, mind a szabdlyozd

tényezSkre valé érzékenység méreékében je-
lentdsen kiilonboznitik kell az egyes valtoza-
toknak ahhoz, hogy a kérnyezeti tényezék
széles tartomdnydban egyiitt éljenck.

Kényszerek és csereviszonyok

Az evolicids 6koldgidban szokds ,,darwini
démonnak” nevezni az olyan elképzelt él6-
lényt, amely egyszerre végtelen hossz életti
és végtelentil szapora. Ha szorosan kdvetjitk
Darwin logikdjdt, akkor ez a ,darwininak”
nevezett ,,szuperorganizmus’, egydltalin nem
darwini. Darwin egyensulyi szemlélete szerint
ugyanis a novekedési korlatok eleve lehetet-
lenné teszik egy ilyen démon létezését. Azaz
egy halhatatlan, folyamatosan szaporodé gép
helyett az igazi darwini démon olyan élélény,
amely maximdlis hatékonysdggal fogyaszt
minden forrést, foglal el minden teret, mene-
kiil el minden ragadozé eldl, keriil el minden
betegséget. Ez a valtozat minden mds vélto-
zatot kiszoritana, s egyeduralkoddként végiil
egyensulyban élne abiotikus szabalyozé té-
nyezSivel. Azaz az egyedi szervezddés csere-
viszonyokhoz vezetd belsé kényszerei nélkiil
nem lenne lehetséges a fajképzddés.

Egy masik nem trividlis kovetkezménye
Darwin divergencia-elvének, hogy minden
populiciéra a szabélyozd tényezdk egyedi
kombindci6ja hat, és szelektdl a lehetséges
valtozatok kozott. Egy-egy fajnak szdmos,
egymdstdl genetikailag eltéré populdcidja
létezik valtozatos kornyezeti feltételek kozott,
amelyek kiilonb6z6 szint(i haldlozdshoz és
termékenységhez vezetnek. A populdciénéve-
kedés szabdlyozottsdginak kovetkeztében
néhdny életmenet-tulajdonsdg (termékenysé-
gi ratdk, haldlozési ratdk, ivarérés kora, repro-
duktiv élethossz stb.) vagy denzitds- vagy
gyakorisdgfiiggd kell hogy legyen. Ezért a

nem szabdlyozo kérnyezeti feltételek valtozd-
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sa nemcsak kozvetlentil szelekedlhat a valtoza-
tok kozott, hanem kozvetve, az egyes véltoza-
tok denzitdsinak megvaltoztatdsdn keresztiil

is, az életmenet-tulajdonsdgok denzitésfliggé-
sének kovetkeztében. Az életmenet-jellemzék

kozti csereviszonyok és a ngvekedésszabélyo-
zds kozos eredményeként sokszor megfigyel-
hetd, hogy az optimdlis életmenet-stratégidk

az egyensilyi populdciédenzits fiiggvényé-
ben véltoznak. Ezt a mintézatot az 7/K-szelek-
cid elmélete tette kozismertté.

Fuajképzidés

A fajok eredetének — a Darwin szdmdra leg-
fontosabb megoldandé problémanak — dar-
wini magyardzata, mely a divergens evolticiét

a kompeticiés nyomds csokkentése felé hat6

szelekciéval hozza kozvetlen kapcsolatba, a

mai elméleti megkozelitések koziil a komperi-
tiviadaptiv fajképzidés elméletével mutat

nyilvanvalé rokonsagot. A specidci6 e darwini

magyardzata a szimpatrikus (térbeli izoldci6

nélkiili) mechanizmusok jelentéségét hangsi-
lyozza, ami éles ellentétben 4ll Ernst Mayr

(2001) jellemzden allopatrikus szemléletével,
aki szdmdra ez egyértelmiien aldrendelt jelen-
t6ségli. Darwin szdmdra a divergencidra tor-
én6 szelekci6 a domindns fajképzé mecha-
nizmus, a kiilonbozd éldhelyekhez val6 al-
kalmazkodas a versengés enyhitésének csak

egy specidlis médja. A modern, formalizdle

niche-elmélet, az adaptiv dinamika és az adap-
tiv fajképzédés elméletei a kordbban tirgyalt

értelemben egyértelmiien a darwini specidcié

elveire és a szimpatrikus fajképz6dés gyara-
podé terepi bizonyitékaira épiilnek. Ennek

megfeleléen a darwini specidcié szemléletméd-
jaszinte véltozatlan tartalommal, de modern

elméleti é empirikus mddszerek birtokdban,
velitk 6sszhangban szolgdlja a fajok eredeté-
nek és egytittélésének megériését.

Az Gkoldgia darwini alapelvei

Meggy6z6désiink, hogy néhany, a darwini
gondolat magvit képezd alapelv kovetkezetes
szem el6tt tartdsdval az 6koldgia legfontosabb
problémai logikailag egységes szemléleti ke-
retben tdrgyalhaték. Az aldbb felsorolt hét
alapelvet az okolégia ,kristdlyosodasi gocai-
nak” tekintjiik, melyek koré megfeleléen
strukeurdlt, koherens és a gyakorlatban is al-
kalmazhat6 elméleti tudas szervezhetd. Aldbb
csak az alapelvek felsoroldsdra szoritkozunk

—részletesebb kifejtésiikre, logikai és médszer-
elméleti kapcsolataik elemzésére késziil6
tankonyviinkben (Pdsztor et al., iz prep.)
keriil sor.

Exponencidlis ngvekedési kapacités: Szabd-
lyozé visszacsatoldsok hidnydban bdrmely
onreprodukald egységekbdl dllé populd-
ci6 létszdma exponencidlisan novekszik.

Orokl3d6 valtozatossag: Minden dnrepro-
dukdlé egységekbdl dllé populdcidban
el6fordulnak mésoldddsi hibak, amelyek
az utbédokban 6roklédnek, és befolydsol-
hatjék azok szaporodési/tilélési sikerét.

Szabélyozott névekedés: Minden novekvd
populécié elébb-utébb a sajdt tovabbi
novekedésének gitjdvd vilik: a populdcié-
novekedés negativ visszacsatoldssal szabd-
lyozott folyamat, mely végiil a populdcié
nulla gyarapoddsdt eredményezi hossza
tdvon.

Kompetitiv kizdrds: Ha t6bb populdcié
novekedését egyetlen kornyezeti ényezd
szabdlyozza, akkor mindig csak az az egy
populdcié marad fenn (nulla ndvekedési
titemmel), amelyet ez a tényezd a legkevés-
bé gdtol a novekedésben; a t3bbi populd-
ci6 kihal.

Robusztus egyiittélés: Kiilonbsz6 6nrepro-
dukdlé egységek populdcidinak tartds
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egytittélése kizdrdlag akkor lehetséges, ha
populdciénévekedésiik szabélyozdsiban
elegendé mértékben eltérnek egymastol.
Csereviszonykorldtok: Az egyedi tulajdonsd-
gok véltozatossiga egyedszervezGdési vagy
energetikai okokbdl mindig korldtozott;
a ratermettség komponensei egymdssal
tobbnyire csereviszonyban llnak.
Sztochaszticitds: A populdcidk véges mére-
b6l eleve kivetkezik az 5koldgiai jelen-
ségek sztochaszticitdsa. Az egyedek véges
szamabél kovetkezden véltozataik szdma
is véges, és barmelyik véltozat pusztin
véletlentil is kihalhat.
A fend alapelvek univerzdlisak, amennyiben
minden dnreprodukald egység populdcidira

sziikségszerien és dltaldnosan érvényesek,

masrészt koherensek abban az értelemben,
hogy levezethetd bel6liik egy, a szabalyozott
populdciéndvekedés elvén alapuld, integralt
és formalizdlt 6koldgiai elmélet. A fajok ere-
dete kdzponti fogalma, a ,létért folyd kiizde-
lem” ebben a felfogdsban a szabalyozott po-
puliciénovekedés metafordja, amely a fent
hét alapelv kontextusiban egyszerre adhat
magyardzatot a természetben annyiszor meg-
figyelt, de megnyugtatéan mdig meg nem
értett biol6giai sokféleség evolicids létrejot-
tére és az azt fenntarté 6koldgiai mechaniz-
musok miikddésmddjdra.

Kulcsszavak: Darwin, létért folyo kiizdelem,
populdcidregulicid, okoldgia, evolicid, rdter-
mettség, elmélet, alapelvek
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