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Az 0koldgidnak szadzadunk mésodik felében
tapasztalhatd renaissance-a abban is megnyil-
vanul, hogy az Okoldgiai interakcioknak az
evolicioban jatszott szerepével foglalkoz6
publikaciok szama az elmult évtizedben roha-
mosan megndtt. Az e téren végzett kutatasok
ma mar a sokak altal 6nallé diszciplindnak te-
kintett ,evollcio-6koldgia”-va nétték ki ma-
gukat, mely, mint arra ROUGHGARDEN
(1979) ramutatott, a populaciéokoldgiat és az
evolucidelméletet egyesiti magaban.

Az evollcio-6koldgia egyik fontos feladata
a kulénb6z6 fajok egyutt él6 populécidi ko-
zotti kolcsdnhatasok evoldcios kdvetkezme-
nyeinek feltdrasa. Bar mar DARWIN (1859)
emlitést tesz példaul a viragos névények és a
viragmegporzé rovarok kdzotti kapcsolat valé-
szin( evoluciés szerepérdl, a populaciok ko-
z0tti kolcsonhatasokra visszavezethetd evold-
ciés folyamatok megjellésére ma altalanosan
hasznalt ,koevolucié” kifejezést csak 1964-
ben EHRLICH és RAVEN vezette be a lepkék
és a novények egyuttes evoluciojarél széld
cikkében. Ez a kozlemény azdta az evolucio
irodalmanak egyik leggyakrabban idézett kz-
leményévé valt: nemrég szerepelt a Current
Contents “citation classics” listajan [C. C.
Life Sciences, 27(37), 16, 1984], Ennek oka
nemcsak a cikk kétségtelen stimulalé hatasa-



ban keresendd, hanem abban is, hogy a maga-
sabb rend{ névények és a névényevé rovarok
rendkivili faj- és életforma-gazdagsdga mély-
ségesen impresszional minden kutatdt, aki a
természetes tarsulasok elemzésén keresztul ke-
res valaszt az evollcié kérdéeseire. Ugyanis, ha
szdmba vesszilk a ma ismert fajokat (1. bra)
—az algéaktdl, gombaktol és egyéb mikroorga-
nizmusoktol eltekintve —akkor kidertl, hogy
azok 22%-at a magasabb rend( ndvények,
26%-at pedig a ndvényev6 rovarok teszik Ki
(STRONG et al., 1984). Tehat az érintett fa-
jok szamét tekintve sem mellékes jelentdségl
kérdésrél van szd. Ugyanakkor érdemes meg-
jegyezni, hogy az allatvilag evoluciéjanak tor-
vényszer(iségeivel foglalkozé munkak korab-
ban szinte kizarolag a gerinces allatok, tehat
az abraban szerepld fajok minddssze 4%-anak
vizsgéalatara tAmaszkodtak.

Az idézett cikkben EHRLICH és RAVEN
abbdl indul ki, hogy a lepkék rendjének tébb
csaladjdban a fajok szigorGan csak egyetlen
vagy legfeljebb egy-két, tobbnyire rokon né-
venycsaldd fajaira specializalodtak, vagyis a
novényfajok és a rajtuk él6 lepkefajok parhu-
zamos filogenetikai sorokat alkotnak. Ezek
létrejottét a szerz6k a kovetkez6 evollcios
mechanizmussal magyaraztak:

Téaplalkozasukkal a rovarok csokkentik a
névények ratermettségét (fitness-ét), vagyis
szelekciés hatast képesek kifejteni. Mutaciok
eredményeképpen egyes névényegyedek riasz-
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1. abra. Az ismert fajok megoszlasa
a magasabb rend( él6lények csoportjai kozott
(STRONG et al., 1984, nyoman)

t6 vagy mérgez6 hatasi masodlagos novenyi
anyagokat (alkaloidok, gliikozidok sth.) kez-
denek termelni, az ilyen névényegyedeket a
rovarok elkerllik vagy csak kevéssé karosit-
jak, tehat a masodlagos novényi anyagok fo-
kozott termelése iranyaban szelektéljak a no-
venyeket. Az igy rezisztenssé valt ndvények
—megszabadulvan a rovarok tdmadasatol —uj
adaptiv zénaba kertlnek, ahol radiaciéjuk fo-
kozottabban lehetévé valik. Viszont egyes ro-
varok alkalmazkodhatnak a rezisztens noveé-
nyekhez és — mentesilve a korabbi tdpnove-
nyikon vellik egyiitt élt tobbi fitofag popula-
ciokkal valé versengést6l —maguk is 0j adap-
tiv zonéba jutnak és szintén szabadon evolval-
nak. A koevolucié lényege tehat a reciprok



szelekcios kdlcsdnhatas, mely egyrészt a re-
zisztenciat biztosit6 novényi tulajdonsagok
(f6leg mésodlagos névényi anyagok) megjele-
nését, masrészt a rovarok fokozo6do taplal-
kozési specializaciojat eredményezi, és végsé
soron a két élélénycsoport kdzotti parhuza-
mos filogenetikai sorok kialakulasdhoz vezet.

EHRLICH és RAVEN hipotézisével kapcso-
latban szamos szerz@ felelevenitette FRAEN-
KEL (1959) feltételezéset, mely szerint a
méasodlagos ndvényi anyagok létezésének ér-
telme, ,,raison d’étre”-je, a rovarok elleni véde-
lem. S6t, az utobbi években egyes szerzék,
kihasznalva a napi politika kinalta analogia-
kat, szenzéciot hajhészo talalasban egyenesen
a novények és a rovarok kozotti ,fegyverke-
zési versenyrdl” (arms race) irnak (BEREN-
BAUM és FEENY, 1981). Ebben a verseny-
ben a névények egyre ujabb méasodlagos anya-
gokat ,taldlnak fel” a védelmikre, viszont
egyes rovarok, alkalmazkodva az (j anyagok-
hoz, képesek attorni a védelmet, és igy tovabb.

EHRLICH és RAVEN ko6zleménye Kki-
16nb6z6 koevoluciés matematikai modellek
kidolgozadsadhoz is alapul szolgélt (ROUGH-
GARDEN, 1983). Maés szerz6k feltételezik
(ZWOLFER, 1978), hogy a rovaroknak és a
zarvatermd novényeknek a krétaban és a har-
madidészakban kimutathatd robbanésszer(
radiacioja és az ennek kovetkeztében kialakult
hallatlan fajtagazdasagsag is a két élélénycso-



port kozotti reciprok evollcids interakcidk
eredménye.

A novény—rovar evollciés modellt szamos
mas él6lénycsoportra is alkalmaztak, és a ko-
evolicid iskolapéldajaként keriilt bele a kézi-
konyvekbe. Nem vitds, hogy ez a hipotézis
rendkivul plauzibilis, hiszen a két él6lénycso-
port viszonyanak szamos vonédsat megmagya-
razni latszik és mas élélény-egyuttesekre is al-
kalmazhatonak tlinik, csak egyetlen hib4ja
van, ti. az, hogy alapvet6en téves. Ez a kovet-
kez&kkel bizonyithaté:

Ha megvizsgaljuk, hogy milyen taxondmiai
(fiietikus) kapcsolat van egy fitofag rovarfaj
vagy rokon rovarfajok tadpnovényei kozott
(2. &bra), akkor a kovetkezd négy f6 tipust
kilonboztethetjik meg (JERMY, 1984):

Az A-tipusban kozeli rokon rovarfajok
nem kozeli rokon novényfajokon élnek. Ez a
tipus a novényevl rovarfajok jelentds részét
oleli fel. lde tartoznak az Gn. tdpndévényrasz-
szok, valamint azok a testvér (sibling) fajok is,
amelyek alaktanilag azonosak vagy majdnem
azonosak, és gyakran csak igen eltérd tapnové-
nyeik alapjan kiilonbodztethet6k meg.

A B-tipusba sorolt esetekben kozeli rokon
rovarfajok kézeli rokon (ugyanazon genusba
vagy csaladba tartoz6) novényekre specializa-
I6dtak, de tapnovény-spektrumaik részben at-
fedik egymast. Ez a tipus valamivel kevésbé
gyakori, mint az elébbi.



A TIPUS

B TiPUS

C TIPUS

D TIPUS

2. dbra. A ndvényevd rovarok és tapnovényeik
fiietikus kapcsolatainak lehetséges tipusai.

R = rovarfaj; N = ndvényfaj; a szaggatott nyilak
a taplalkozasi kapcsolatokat, az elagazo,
illetve széttartd vonalak a rokonsag fennallasat,
illetve hianyat fejezik ki
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A C-tipus lényegében a B-tipus egy specidlis
esete, melyben a rovarfajok szlikén specializa-
I6dtak (esetleg monofagok) kdzeli rokon no-
vényfajokra. Csak néhéany eset ismeretes.

A D-tipusba a polifag rovarfajok tartoznak,
amelyek kilénb6zé csaladokba vagy rendekbe
sorolt névenyfajokon képesek élni. Ez a tipus
kevésbé gyakori, mint az A és a B, ugyanis a
taplalékspecialista (oligo- és monofag) fajok
valamennyi rovarrendben tobbségben vannak.

Nyilvanvald, hogy parhuzamos filogenetikai
sorok koevolucios kialakuldsa csak a B- és a C-
tipus esetében tételezhetd fel, ami aztjelenti,
hogy EHRLICH és RAVEN feltevése eleve
csak a novény—rovar kapcsolatok kisebb részé-
re lehet érvényes. Minthogy azonban ez a két
tipus is szamos rovarfajt foglal magaban, fon-
tos megvizsgalni, hogy ezek az esetek mennyi-
ben tdmasztjdk al4 a hipotézist. Ehhez an-
nak 4 premisszajat célszerl elemzés targyava
tenni.

Az 1 premissza annak a feltételezése, hogy
a novényevd rovarok csokkentik a novények
ratermettségét —fitnessét — tehat szelekcios
nyomast gyakorolnak rajuk, vagyis reziszten-
ciara szelektalnak.

A mezb- és erddgazdasagnak, valamint a
gyomndvények ellen rovarokkal végzett biold-
giai védekezésnek altalanos tapasztalata, hogy
a rovarok jelent6sen képesek cstkkenteni a
novények fitnessét. Azonban tekintetbe kell
vennink, hogy a kulturnévények tiszta allo-
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manyai és a tomeges gyompopulaciok kiulono-
sen kedvezd feltételeket teremtenek a fitofag
rovarok nagymeérvii elszaporodasdhoz. Lénye-
gében méas azonban a helyzet a sokkal diver-
zebb természetes novénytarsuldsokban. Ezek-
ben az aldbbi tények miatt nagyon is kétséges
a fitness-csokkentd hatés:

1. Az egyes rovarfajok elterjedési teriilete
rendszerint a tdpnovények aredjanak csak egy
részére terjed Ki, és ezen belil is foltos el6for-
duldst mutat. Egy adott rovarfaj tehat eleve
tdpnovénye alloményénak csak egy részére
gyakorolhat szelekcids hatést.

2. A rovarok talnyomo¢ tobbségének popu-
lacidslriisége a tapnovényallomanyokhoz vi-
szonyitva igen Kicsi, s6t egyes rovarfajok at-
meneti lokalis kiveszése is altalanos jelenség.

3. A fitofag rovarfajok egy toredéke id6-
szakos tdmeges elszaporodasra képes ugyan,
de ez tobbnyire tapnovenyalloményaiknak
csak egy részét erinti, foltosan jelentkezik, és
a tbmegszaporodas idészakait hosszu nyugal-
mi periddusok valasztjak el egymastol.

4. Eppen sajat vizsgalataink mutattak r4,
hogy a természetes ndvényalloményokban a
rovarok véletlenszer(en talaljdk meg tapnové-
nyeiket, ezért mindig megvan annak a lehet6-
sége, hogy a tapnodvényegyedek jelent6s része
mentes maradjon az adott specialista rovarfaj
tdmadasatol.

Ezek a korilmények eleve kizaijak annak
a lehetéségét, hogy a rovarok egyes novény-
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egyedekben esetleg megjelend, eltérd tulaj-
donségok (rezisztencia faktorok) szerint sze-
lektiv fitness-csokkenést okozzanak, tehat
megfelel§ populdcidgenetikai hatést fejtsenek
ki, ami nélkil szelekcié nem lehetséges.

Megjegyzendé még, hogy egyes esetekben a
fitofag rovarok taplalkozasanak hatasara nem
fitness-csokkenést, hanem ellenkezéleg, fit-
ness-ndvekedést tapasztaltak (APOSTOLOW,
1967; BOSCHER, 1979; HENDRIX és
TRAPP, 1981).

Jellemz6, hogy mig szamos zooldgus ma-
gaéva tette EHRLICH és RAVEN (1964) fel-
tételezését, addig a botanikusok tobbsége a
fitofag rovarokat nem tekinti szamottevd sze-
lekcids tényezdének a ndvények evoluciojaban
(HARPER, 1977). Egyes zoolégusok — pl.
ZWOLFER (1978) —azzal is érvelnek, hogy a
ndvények és a rovarok jelenlegi koegziszten-
cigjanak egyensulya az evolucié korébbi sza-
kaszaban uralkodott viszonyokra vezethet6
vissza, amikor a rovarok sokkal intenzivebben
tdmadtak a noveényeket, s igy rezisztenciéra
szelektaltak. Ezt a feltételezést azonban sem-
milyen paleobioldgiai adat nem tdmasztja ala
(COX, 1974). Sét, a paleobotanikusok véle-
ménye szerint a rovarok diverzitdsi paraméte-
reiben a kréta és a harmadid6szak soran Ki-
mutathaté ingadozasok igen nagy val6szind-
séggel nem az okai, hanem a kovetkezmé-

sz

(DOYLE, 1978; TIFFNEY, 1981).
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Osszefoglaléan az a kdvetkeztetés vonhatd
le, hogy a fitofag rovaroknak a ndvenyekré
gyakorolt populaciégenetikai hatasa, az esetek
talnyomd tobbségében elhanyagolhato, tehat
rezisztencidra nem szelektalhatnak. Vagyis az
1. premissza nem igazolhato.

Bar ez a konklizié 6nmagaban elegendd
lenne EHRLICH és RAVEN hipotézisének el-
vetésére, mégis foglalkoznunk kell atobbi pre-
misszaval is, mert egyes, tdmegesen és rend-
szeresen fellépd rovarfajok esetében nem zar-
haté ki a rezisztenciara iranyul6 szelekcio.

A 2. premissza annak az allitasa, hogy a ro-
varok tdmadésai kovetkeztében rezisztensse
valt névény —megszabadulvan a rovaroktol —
szabadon radidl, tehat a novény kladogenezise
fokozottabban lehetévé valik. A kérdés tehéat
az, hogy a szelekcio vezethet-e totalis rezisz-
tenciahoz?

DETHIER (1954) maéar harom évtizeddel
ezel6tt feltételezte, hogy a novények rezisz-
tencia-mechanizmusainak és a rovarok tole-
rancidjanak, illetve preferencidjanak egyidejd
evollcidja dinamikus egyensulyi &llapothoz,
tehat koegzisztenciahoz vezet. Ezt a feltevést
az ilyen jellegl interakciokkal foglalkozé ku-
tatdsok azdta megerdsitették. Kilondsen meg-
gy6z6ek a fitopatolégusok vizsgalatai, akik
megallapitottdk, hogy a gazda-parazita inter-
akciék eredménye altaldban olyan dinamikus
egyensulyi allapot, amikor is a gazdapopula-
ciot a fogékonysag, illetve ellendllésag, a para-
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zitat a virulencia, illetve avirulencia génjeiben
mutatkozé polimorfizmus jellemzi.

A fitofag rovarokra vonatkoztatva ez azt je-
lenti, hogy még azokban a ritka esetekben is,
amikor valamely novény populéci6i rendsze-
resen és intenziven ki vannak téve valamely
rovarfaj tdmadasanak, a ndévényben nem sze-
lektalddhat totélis rezisztencia, legfeljebb bi-
zonyos rezisztenciatényez6k mennyiségi meg-
valtozasara, tehat bizonyos fokd anagenezisre
keriilhet sor. Az ilyen interakciok altal kival-
tott novényi kladogenezis feltételezését azon-
ban semmi sem tdmasztja ala.

Kovetkezésképpen a 2. premisszat is el kell
vetnink.

A 3. premissza feltételezi, hogy a masod-
lagos novényi anyagok a rovarok elleni védel-
met szolgaljak és a rovarok szelekcids hatasara
jelentek meg az evollci6 soran.

E premissza mésodik fele mér az 1. és 2.
premissza cafolata alapjan elvethet6. Ami a
premissza els6 felét illeti, a masodlagos nove-
nyi anyagok evoluciés eredete és funkcidja
tekintetében az allaspontok nagyon eltéréek.
A koevolucionalista zool6gusokkal ellentét-
ben a novényfiziolégusok és fitokémikusok
nem a herbivorok szelekcids hatdsénak tulaj-
donitjak a masodlagos anyagok evollcios meg-
jelentését, és nem tekintik azokat elsésorban a
herbivorok elleni védelem anyagainak.

A vélemények ellentmondéasossagat jol tik-
rozi példaul a ndvényi cianogenezis esete. Mig
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a koevolucionistak magatol értetéd6ének tart-
jak, hogy a cianogenezis a herbivorokkal szem-
beni ellendllosagként szelektalodott ki, addig
a természetben végzett vizsgalatok azt mutat-
tak, hogy a herbivorok vagy nem tesznek k-
I6nbséget az acianogén és cianogén valtozatok
kozott vagy, ha az acianogén véaltozatokat ré-
szesitik elényben, hatasuk nem eléggé intenziv
ahhoz, hogy monomorf cianogén populaciok
szelektdlodjanak ki. Megéllapitottdk azt is,
hogy a cianogenezist sok mas okoldgiai té-
nyezd (h6mérséklet, talajviz-sztressz stb.) be-
folyasolja, és elsGsorban ezek dontik el egy
adott helyen és populéciéban a két valtozat
aranyat (JONES et ah, 1978).

Egy maésik, gyakran emlegetett és a kézi-
konyvekbdl a mai napig Kiirthatatlan példa a
rovarok vedlési hormonjaival azonos hatasu
fitoekdiszteroidok botanikai el6forduldsa. Vi-
szonylag jelent6s mennyiségben fordulnak el
példaul a pafranyokban, ezért tetszetés volt
az a feltételezés, hogy a pafranyok, hosszl
evollciojuk soran »feltaldltdk” ezeket az
anyagokat, melyek most védelmil szolgalnak
a rovarok ellen (WHITTAKER és FEENY,
1971; SWAIN, 1978). Viszont azok a rovarok,
amelyek jelenleg a pafranyokon élnek, evolu-
cidsan adaptalddtak a fitoekdiszteroidokhoz.
Ez a meggy6z6en hangz6 érvelés azonban 0sz-
szeomlott, amikor JONES és FIRN (1978) ki-
mutatta, hogy a fitoekdiszteroidok a pafra-
nyokban eléfordul6 koncentraciékban alkal-
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mazva a pafradnyokhoz nem adaptélt rovarok-
ra is hatastalanok. Minthogy a fitoekdiszte-
roidok vizoldékonysaga a legnagyobb a szte-
roidok kozott, SLAMA (1979) feltételezi,
hogy a névények ilyen formaban transzportal-
jak a szteroid vézat, vagyis ezeknek a vegyl-
leteknek a novényélettani jelent6sége az el-
sOdleges, nem pedig a rovarok elleni védelem.

E megéllapitdsoknak az vethet6 ellen, hogy
a legtdbb novényfaj populécidit nem egyetlen
rovarfaj, hanem a fajok egyuttese (guild) ta-
madja meg, amely eredményesebben szelektal-
hat egy adott méasodlagos novényi anyag fel-
halmozddasa iranyaban, mint egy-egy rovarfaj
onmagéaban. [A koevollciénak azt az esetét,
amikor tdbb faj van evollcios kélcsénhatas-
ban, »»diffiz koevolici6”-nak nevezik (lasd
FUTUYMA és SLATKIN, 1983).] Ez az ellen-
vetés azonban kénnyen visszautasithatd, mert
pl. sajat vizsgalataink (SCHOONHOVEN és
JERMY, 1977) azt mutattdk, hogy ugyanaz a
masodlagos ndvényi anyag az egyik rovar tap-
lalkozasat gatolhatja, a masikra hatastalan
(1. tablazat), s6t egy harmadiknak a taplal-
kozasat serkentheti. De mas ndvényi tulajdon-
sagok esetében is hasonlo a helyzet. Példaul, a
levelek olyan szoveti szerkezete, amely vala-
mely ragd rovar taplalkozasat gatolja, teljesen
irrelevans egy szivé vagy a szarban aknazo ro-
varra nézve (STRONG et al., 1984). Kovet-
kezésképpen arovarguildeknek ugyszélvan va-
lamennyi tagja —ha egyaltalan képes erre —
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1. tdblazat Kilonb6z6 ndvényi anyagok taplalkozast gatld,
illetve serkent6 hatasa a burgonyabogar (Leptinotarsa de-
cemlineataj és a kaposztalepke (Pieris brassicae) larvaira.
(SCHOONHOVEN és JERMY 1977, nyoman)

Vegyilet Konc. L.decemlineata P.brassicae
Berberin 1/1000 M - o+
Conessin 1/100 M - o+
Atropin 1/1000 M - + o+
Brucin 1/1000 M - +
Tannin 1/100 M + o+ -
Séliéin 1/100 M + 4+ -
Sinigrin 1/100 M + + S
Quinin 1/100 M + o+ + o+
Spartein 1/100 M + o+ o+ o+ o+
Strychnin 1/1000 M + o+ o+
Azadirachtin 1/1000 M + + o+
Caffein 1/100 M + +
Gossypol 1/1000 M - -
Betulin 1/1000 M

Coniferin 1/1000 M - -
Amygdalin 1/100 M - -
Pilocarpin 1/100 M

Megjegyzés. + + + = er6s, + + = kdzepes, + = gyenge gatlo
hatas; —= hatastalan; S = taplalkozast serkentd hatas.

mas-mas tulajdonsdg iranyaban szelektal, te-
hat a hatdsok nem 0sszegezddnek, hanem —a
tulajdonsagok genetikai kapcsoltsdga miatt —
adott esetben akar le isronthatjak egymaést.

Mindezek alapjan a 3. premissza is elve-
tendé.

A 4. premissza a kdvetkez6képpen hangzik:
egyes rovarpopulaciok —alkalmazkodva a re-
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zisztenssé valt ndvényhez —megszabadulnak
sajat versenytarsaiktol, és igy szabadon radiél-
nak. Mas szbval: a szlk taplalékspecializacio
az interspecifikus kompeticié eredményekép-
pen létrejott niche-szegregéciot jelenti (SHA-
PIRO és CARDE, 1970; OWEN, 1972; BEN-
SON, 1978).

Miel6tt tovabb mennék, meg kell jegyez-
nem, hogy Darwin Ota egészen a legutobbi
idékig a fajok kozoOtti versengésnek kiemel-
ked6en nagy szerepet tulajdonitottak az
Okoldgiai és evolucioelméleti fejtegetésekben
—utalok itt csak roviden a kompetitiv exklu-
zid, a jellegeltolodés vagy a niche-szegregacio
fogalmaéra, valamint az ezek alapjan felbuijan-
zott matematikai modellek sokasagara, amire
kés6bb még visszatérek. Viszont a természetet
kdzvetlenul vizsgalé ©kolégusok az utdbbi
években er6sen megkérddjelezték a korabbi
megallapitasok altalanos érvényét. Nyilvan-
valéva valt ugyanis, hogy a kompeticié koz-
vetett bizonyitasara felhasznalt jelenségeknek
mas magyarazata is lehet, ezért megfelel6 bi-
zonyitékokat csak a természetben végzett ki-
sérletek és rendszeres megfigyelések szolgal-
tathatnak.

Sajnos, ezek a kisérletek sulyos metodikai
nehézségekkel terheltek. El6szor is, eleve csak
olyan fajokat lehet vizsgalni, amelyek a termé-
szetben kell6 egyedszd&mban fordulnak eld
ahhoz, hogy szamszer(ien kiértékelhet6 ered-
ményeket szolgaltathassanak. Méasodszor, csak
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ott varhaté versengés, ahol a kompetitorok
populdciosrlsége elég nagy ahhoz a készlet-
hez képest, amelyért a versengés kialakulhat,
igy tehat egyéaltaldban nem alaptalan a két-
ked6knek az a vadja, hogy a kompeticid hivei
eleve olyan eseteket valasztanak Ki vizsgala-
taik targyaul, amelyekben a kompeticié nagy
val6szinliséggel varhato.

Mi a helyzet a novényevd rovarok eseté-
ben?

STRONG és munkatarsai (1984) fitofag
rovarokkal végzett 49 szabadfdldi vizsgalat
eredményeit elemezve megéllapitottdk, hogy
20 esetben sikeriilt kisebb-nagyobb mérvi
kompeticiot kimutatni, de 29 esetben nem.
Tehat még az azonos taplalékot igényl6 és
nagy egyeds(rdségben egyutt eléfordul6é ro-
varpopuléciok kozott sem feltétlentl alakul
Ki versengés. A kompetitiv szitudciok kialaku-
lasanak valdszin(iségét a természetben tovabb
csOkkenti még a témeges rovarfajok eseté-
ben is egyeds(rlseégik aszinkron fluktuélasa
(SCHWERDTFEGER, 1970), melynek soran
egyes fajok populacioi atmenetileg lokalisan el
istlnhetnek (EHRLICH et al., 1980).

A fitofag rovarokra fokozottan all DAR-
WIN (1859) megéllapitdsa: “Rarity is the
attribute of a vast number of species of all
classes, in all countries.” Illusztracioképpen
néhany hazai példa szolgalhat: a névényevd
rovarok harom legalaposabban kutatott cso-
portjdban az an. ,ritka fajok” arany a ko-
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vetkezd: levélbogarak 48,5%-a, furdlegyek
62,2%-a és a pajzstetvek 64,6%-a. Ezeket a
fajokat az orszag kevés helyén, kis példany-
szamban taldltdk és talaljak annak ellenére,
hogy tapnodvényeik gyakoriak. A fajok ritka
voltara nincs megfelel6 magyarazat, annyi
azonban nyilvanvalé, hogy a kompeticio
nem lehet az oka és természetesen ezek a fa-
jok nem lehetnek szamottevd kompetitorok
(JERMY, 1984, 1985).

Kovetkezésképpen megallapithatd, hogy a
4. premissza is megalapozatlan, tehat az egész
EHRLICH és RAVEN-féle koevoldlcids hipo-
tézist el kell vetnink.

Azonban tovéabbra is nyitva marad a kérdés,
milyen evollciés mechanizmus hozhatta létre
a novények és a fitofag rovarok rendkiviil sok
fajt fel6leld, sokrétii kapcsolatat.

Kereken egy évtizeddel ezel6tt, amikor
EHRLICH és RAVEN hipotézise mar altala-
nosan elfogadott és egyeduralkodod, sét diva-
tos volt ebben a problémakérben, egy attél
mer8ben eltér6, nagyon egyszer(i hipotézist
kockaztattam meg (JERMY, 1976), amely
természetesen nagy eretnekségnek szamitott
és ennek megfeleléen eleinte elutasitasban ré-
szesllt (JANZEN, 1979), az utébbi években
azonban fokozatosan polgéarjogot szerzett
(MULLER, 1980; KLAUSNITZER és RICH-
TER, 1983; FUTUYMA és SLATKIN, 1983),
illetve szamos szerz@ feltételezéseimmel meg-
egyez6 eredményre jutott (STRONG et al.,
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1984; CRAWLEY, 1983). Hipotézisem lénye-
ge a kdvetkezd:

A zarvaterm@ novények rendkivili bioke-
miai és strukturdlis diverzitdst eredményez6
radiacidja tette, illetve teszi lehetévé a fitofag
rovarok példatlan fajgazdagsaganak kialakula-
sat. A rovarok evolucidja kovette, illetve ko-
veti a novényekét anélkil, hogy az utébbiak
evollcidjat szamottevéen befolydsolnad. Az
evollcios kolcsonhatds tehat aszimmetrikus:
a rovaroktol a novények felé irAnyul6 evolu-
ciés visszacsatolds elhanyagolhaté (JERMY,
1976, 1984). A két élélénycsoport evollcioja-
nak ezt a menetét szekvencidlis vagy kovetd
evolucionak (sequential evolution) neveztem
el, amit a német szerz6k Nachfolge-Evolution
(MULLER, 1980), illetve Aufeinanderfolge-
Evolution (KLAUSNITZER és RICHTER,
1983) kifejezésekkel forditottak.

A rovar-novény kapcsolatok evollcidjanak
ezt a szekvencidlis jellegét az aldbbiak téa-
masztjak ala:

1. Mint lattuk, igen gyakori az az eset, hogy
kozeli rokon rovarfajok egymaéstél taxonod-
miailag (filetikusan) tavol all6 ndvényfajokra
specializalddtak (A-tipus), ami arra enged k-
vetkeztetni, hogy az evolucié sordn gyakran
fordult és fordul el§ ,,adaptaciés” atvaltas az
egyik tapnovényfajrél egy nem kozeli rokon
masik novényfajra.

2. llyen jellegl atvéltdsok eredmenyezik a
mar emlitett tApndvény-rasszok és a sibling fa-
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jok megjelenését. Uj tapndvényekhez alkal-
mazkodott, és egyuttal reproduktive izolalt
rovarpopulécidk, amelyek gyakran onall6 fa-
joknak is tekinthet6k, a vizsgalatok tanuséaga
szerint néhany szaz éven belil (ZIMMER-
MANN, 1960; IVES, 1978; GARDINER,
1979), vagy még rovidebb id6é alatt (SOUTH-
WOOD, 1973; STRONG et ah, 1977; HSIAO,
1978, SCHOONHOVEN, 1981) kialakulhat-
nak és BUSCH (1975) szerint elméletileg
egyetlen generécion belil is megjelenhetnek.

3. Nem mutathatd ki korrel&cio a novények
és a rajtuk él6 rovarok evollcios kora kdzott.
Példaul, az evolucidsan 6si pafranyokon egy-
arant élnek 0Osi és modem rovarcsoportok fa-
jai (HENDRIX, 1980).

4. A biokémiai és strukturalis szempontbol
diverzebb ndvénycsaladok fajaihoz tobb fito-
fag rovarfaj adaptalodik, mint a kevésbé di-
verz fajokbol allé csalddok fajaihoz. Példaul,
PRICE (1977) kimutatta, hogy a kevés, de
biokémiailag diverz fajt tartalmazé ernyGs-
virdgzatlak csaladjanak (Umbelliferae) fajain
sokkal tobb specializalt aknazolégy faj (Agro-
myzidae) él, mint a fajokban gazdagabb, de
biokémiailag egységesebb f(iféléken. Feltéte-
pontjabdl fontos a rendelkezésre alld nichek
mindsége és mennyisége.

Mindezekbdl kovetkezik, hogy a nové-
nyeknek dont6 szerepe van a fitofag rovarok
evollciojaban.
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Sajat vizsgalataink egyértelmden igazoltak,
hogy a rovarok tapnévényspektruméat doénté
mértékben a nodvények biokémiai profilja,
vagyis az a kémiai »Gestalt” szabja meg,
mely f6leg a kilonb6z6 masodlagos ndvényi
anyagok el6forduldsatél figg. Azt is bizonyi-
tottuk, hogy a rovarok taplalékspecializacioja
alapvet6en magatartasi jelenség. Ugyanis ke-
moreceptoraik segitségével a rovarok érzékelik
a ndvények biokémiai profiljat, és ennek alap-
jan kuldénboztetik meg tapnoévényeiket a nem
tapnovényektbl. A taplalékspecializacidt tehat
ez a felismerési folyamat, nem pedig a nove-
nyek tadplalkozas-élettani minésége, toxicitasa
sth. determinalja. Kovetkezésképpen a tapla-
Iékspecializacio megvéltozasat alapvetéen az
idegrendszer ilyen iranyld mikodését szaba-
lyozd genetikai kédban bedllo valtozésokra
kell visszavezetniink. Ezek figyelembevételé-
vel a ngveny—rovar kapcsolatok 4 tipusanak
(2. &bra) evoluciods kialakulasat a kovetkezd-
képpen képzelhetjuk el JERMY, 1984):

Az A-tipusi kapcsolatok létrejottéhez a
rovarok genomjaban olyan valtozasokat kell
feltételezniink, amelyeknek kovetkeztében az
Uj rovar-forma a szul6populacié tapnovényei-
t6l biokémiailag jelentésen eltérd, tehéat ta-
xondmiailag tavoli novényfajt ismer fel tap-
novényként. BUSH (1975) feltételezi, hogy
ilyen magatartasi valtozas egyetlen allélszub-
sztitacio révén is elGallhat és speciécio Kiin-
dulasaul is szolgalhat. A fitofag rovarok evo-
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lucidjanak ez a menete GRANT (1977) sz6-
hasznélata szerint a makroevolicié >,specia-
cios trendjének” felel meg.

A B-tipust kapcsolatok kialakuldsahoz
olyan genetikai véltozasok vezethetnek, ame-
lyek nem befolyéasoljak lényegesen a szen-
zoros mechanizmust. Az Gj rovarformék olyan
novényfajhoz, fajokhoz adaptalédnak, ame-
lyeknek kemizmusa nem tér el lényegesen a
szUl6populacié tdpndvényeitdl, tehat taxo-
noémiailag is azokhoz kozel allnak. llyen ese-
tekben a speciacié nem a taplalékspecializacio
megvaltozdsara, hanem egyéb tényezOkre
vezethetd vissza. Ez a tipus GRANT (1977)
kifejezésével élve a makroevoldcid | fiietikus
trendjének” tekinthetd.

Az igen ritka C-tipus létrejottéhez a szenzo-
ros mechanizmus kis mérvii, de igen sziik spe-
cializacioval (monofagiaval) jar6 megvaltoza-
sat tételezhetjiik fel. Ebbe a tipusba tartozik
az egyetlen olyan, kelléen dokumentalt példa,
amelyben a rovarok és a novények kozotti
reciprok evolucios kolcsdnhatas, tehat parhu-
zamos kladogenezissel jard, valodi koevolucio
igen nagy valdszinlséggel feltételezhetd. Ez a
fugefajok és a flugedarazsak esete. A fligedara-
zsak azonban nem egyszerlien ndévényevék,
hanem Ggyszo6lvan a fligék Iétfontos szimbion-
tai, mert kizérolag 6k képesek kodzvetiteni a
fugék virdgzatdnak megtermékenyitését, ma-
guk viszont Kkizarélag abban a fligefajban ké-
pesek fejlédni, amelyre specializalddtak.
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Végul a D-tipusba olyan rovarfajok tartoz-
nak, amelyek specializaltabb formék evolu-
cidjanak kiindulasi alapjai (MULLER, 1978)
vagy specializalt formak leszarmazottai, ame-
lyek elveszitették szenzoros mechanizmusuk
diszkriminacids képességét (DETHIER, 1954).
Egyébkent egyre tobb polifdg rovarfajrél de-
ral ki, hogy tobbé-kevésbé izolalt populacioi
viszonylag szlk taplalékspecializaciét mutat-
nak, ami a fokozodd specializaci6 altalanos
tendencidjéra utal.

osszefoglaléan megallapithatjuk, hogy a
szekvencidlis evolucio hipotézise valamennyi
ismert, illetve lehetséges rovar-tapnoévény kap-
csolat evoluciojara egyértelml magyarazatot
ad. Ugyanakkor nem zérja ki annak a lehetd-
ségét, hogy azokban a ritka esetekben, amikor
valamely rovarfaj rendszeres tdmadasaival sza-
mottevéen csokkenti tapnovényei fitnessét,
utébbiakat bizonyos fokU rezisztenciara sze-
lektélja. Ez azonban legfeljebb anagenetikus
véaltozashoz és a partnerek kozotti egyensuly-
hoz vezethet, de semmiképpen sem eredmé-
nyezhet kladogenezist. Egyetlen kivételt a
fligefajok és a fligedarazsak sok tekintetben
specialis esete képvisel.

Bar az eddig elmondottak a ma ismert ma-
gasabb rend( él6lények fajainak csaknem felét
kitevd két él6lénycsoport evollciés kdlcson-
hatdsaira adnak megfelel6 magyarazatot, még-
is minddssze parcidlis jelentéséglik lenne, ha
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nem lehetne bel6lik néhéany altaldnos kovet-
keztetést levonni.

Az egyik, amire fel kell hivnom a figyelmet
az, hogy a szekvencidlis evollcié mas élolé-
nyek kozotti kdlcsénhatdsok evoluciojara is
érvényes. Erre eklatans példat szolgaltatnak
tobbek kdzott a virdgos novények és a virdg-
megporz6 rovarok. Ebben az esetben azonban
forditott a viszony: a megporz6 rovarok kép-
viselik azt az evollcios hajtoerdt, amely a no-
veények kladogenezisét teszi lehetévé anélkdl,
hogy ez a rovarok evollcidjara visszahatna.
Konkrét példaként érdemes megemliteni
egyes orchidea nemzetségeket, amelyeknek
fajai az Euglossinae méhfajok ndstényeit uta-
nozzadk és nemcsak alakjukkal, hanem még
specifikus ivari csalogatbanyagokat is termelve
vonzzak magukhoz a méhfajok himjeit, ame-
lyek elvégzik a megporzést. Evollcios vissza-
csatolas természetesen nem képzelhet6 el.

Egyértelm(ien szekvencialis evolicié kovet-
kezményeinek tekintend6k az Allatvilagban
gyakori parhuzamos gazda—parazita filogene-
tikai sorok, amelyekre mar FAHRENHOLTZ
(1913) felhivta a figyelmet (Fahrenholtz-féle
szabaly). Ezeket egyesek még ma is >>koevolu-
cio” kifejezéssel illetik, holott tdbb mint nai-
vitds lenne feltételezni, hogy pl. az emldsdk
kladogenezisét parazitaik befolyasoltak volna.

Més élélénycsoportok kozotti kapcsolato-
kat is elemezve arra a kovetkeztetésre kell jut-
nunk, amire legGjabban WILSON és GLEE-
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SON (1984) is rdmutatott, hogy szimmetrikus
evollciés kolcsonhatasokra, tehat a koevo-
luciéra sensu stricto alig van példa. Szimmet-
rikus kdlcsonhatas feltételeként tekinthetd
gén-gén-elleni (gene for gene) reciprok szelek-
ciés mechanizmus gazda-patogén rendszerek-
ben mutathaté ki (FLOR, 1971; NELSON,
1979). Viszont ezek evollcidjaval kapcsolat-
ban az az &ltalanosan elfogadott és tapasztala-
tilag is igazolt vélemény kristdlyosodott Ki,
hogy a reciprok szelekcio csak a partnerek
anagenezisét eredményezi (MAY és ANDER-
SON, 1983), de kladogenezis nem kovetke-
zik be.

A szorosabb értelemben vett koevollcid
ritka voltara kovetkeztet —legaldbb is impli-
cite —a FUTUYMA és SLATKIN szerkeszté-
sében 1983-ban megjelent “Coevolution”
cimi kotet szerz6inek tobbsége is, de ez nem
akadalyozta meg a nagy tekintély ROUGH-
GARDEN-t (1983) abban, hogy ugyanennek a
kotetnek az egyik fejezetét az interakciok
szimmetridjara alapozott matematikai mo-
dellnek szentelje, még hozz& “The Theory of
Coevolution” cimmel. De még tovdbb ment a
kovetkez6 évben az ugyancsak tekintélyes
szerz6par, STENSETH és MAYNARD SMITH
(1984). Ok tobbek kozott VAN VALEN-nek
(1973) abbol a feltételezésébdl Kiindulva,
hogy atarsuldsokat alkoté populécidk kozotti
minden oldald szoros kdlcsénhatas kdvetkez-
tében az egyik faj evolicidja szikségképpen a
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tobbi evollcidjat is maga utan vonja, az 6ko-
szisztémakban folyd koevollcié matematikai
modelljét dolgozték ki, és bel6le messzemend
kovetkeztetéseket vontak le az evollci6 altala-
nos menetére. A modell kiindulasi alapja azon-
ban bioldgiai nonszensz, hiszen semmilyen
okoldgiai tapasztalat sem igazolja ilyen szoros
kolcsdnhatasok létezését a populaciok kozott.
A szekvencidlis evolucié &ltalanos elterjedt-
sége vilagos bizonyitéka ilyen kdlcsénhatasok
hidnyanak. De a partnerek evoluciéjanak se-
bességében sincs semmilyen korrelacié: ha a
noévények evolicidja a mai szinten megéllna,
a fitofdg rovaroké valtozatlanul tovabb halad-
na, hiszen szdmos rovarcsoport fajai (pl. akné-
z6legyek, furélegyek, ZWOLFER, 1982) evo-
luciésan sokkal fiatalabbak, mint sok tapno-
vényik.

A STENSETH és MAYNARD SMITH
(1984) modelljéhez hasonlé matematikai
konstrukcidk (és hany ilyen van!) bizonyéra
érdekes matematikai tanulméanyok, de aligha
van heurisztikus értékiik a bioldgiai torténé-
sek torvényszer(iségeinek felderitésében.

Egy tovabbi kérdés, amivel részletesebben
foglalkozni szeretnék, az interspecifikus kom-
peticio. A kézikényvekben és tankdnyvekben
ma is az Okologia egyik alapfeltételezésének
tekintett Gauze-hipotézis (egyesek szerint
»torvény”) azt mondja ki, hogy ,két vagy
tobb populacié nem élhet tartésan egyutt, ha
kornyezeti igényeik teljesen megegyeznek”
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(JUHASZ-NAGY és VIDA, 1978). Amennyi-
ben ilyen populaciok kerulnek 6ssze, akkor a
versengésben az egyik alul marad, kizarédik.
Ezért a Gauze-hipotézist a kompetitiv exkld-
zi6 hipotézisének is nevezik. Altalanos az a
feltételezés is, hogy a természetes tarsuldsok
szervezddeésében a kompetitiv exkldzio jelen-
t0s szerepet jatszik, tovabba, hogy az azonos
Okologiai igény( populdciok — koevoldlcios
kolcsdnhatasok kovetkeztében — valamilyen
relevans tulajdonsagukban megvaltoznak, vagy-
is jellegeltolodas (character displacement)
kovetkezik be, ami —csdkkentve a kompeti-
ciot - biztositja a készletek felosztasat, a
niche szegregaciot.

E kérdéscsoportnak ma mar konyvtarnyi az
irodalma, mely féleg elméleti fejtegetéseket,
kilondsen pedig matematikai modelleket tar-
talmaz. Val6szindleg a mar emlitett médszer-
tani nehézségek miatt kevesen vizsgéljak a
kompeticiot a természetben végzett kisérle-
tekkel vagy a természetes tarsulasok ilyen ira-
nyu behaté elemzésével. Azonban felting,
hogy éppen az utébbiakban érdekelt szerz6k
(CONNELL, 1975) szkeptikusak a széban for-
g6 fogalmak &ltalanos érvényét illeten, amit
a kovetkezd néhany kiragadott példa illuszt-
ral. Mint lattuk a fitofag rovarok kézotti kom-
peticié elhanyagolhaté. Lényegében ugyanezt
taldlta DEN BOER (1985) a ragadozd futd-
bogarakon végzett sokéves szabadfoldi vizsga-
latai soran, és valdsziniileg nem alakul ki ver-
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sengés a korhadékfogyaszto rovarok, valamint
szamos mas gerinctelen allatcsoport popula-
ci6i kozott. Ugyancsak els6sorban a termé-
szetben végzett kutatasok alapjan kérddjelezik
meg Gjabban a kompeticiébol szarmaztatott
jellegeltolodasnak egyik kézikonyvbdl a mé-
sikba véandorl6 iskolapéldait is, amilyen a
galapagosi Darwin-pintyek (SIMBERLOFF,
1982), az &zsiai csuszkdk (GRANT, 1975), a
daniai Hydrobia tengeri csigdk (JACOBS,
1985) stb. esete. JACOBS (1985) egyik leg-
Ujabb Kitliné cikkében felsorolja azokat, az
eddig altalaban el nem végzett konkrét vizsga-
latokat, amelyek nélkil afennall6 jellegeltéré-
sekbdl nem lehet ajellegeltolddas folyamatara
visszakdvetkeztetni, mint azt sok szerz6 még
ma is teszi.

Csak véazlatosan térhetek ki az ide kapcso-
16d6 szigetbiogeografiai vitira. ELTON 1946-
ban megjelent cikkében azt allitotta, hogy a
madarak esetében a faj/genus index a szigete-
ken kisebb, mint a kdzeli szarazfoldén, mert
a szigeteken élesebb a verseny, tehat ott ke-
véshé élhetnek egyutt a hasonlé igényi (ro-
kon) fajok. Az elmult 40 esztendd vitaja egyre
inkdbb arra a konklGzidra jut, hogy a szigetek
faundjanak kialakuldsédban és &z ezzel analdg
folyamatokban, mint pl. az Gjonnan betelepi-
tett ndvényfajok herbivor guildjének létrejot-
tében és 0Osszetételének forméalddasdban a
véletlen jatssza a legfontosabb szerepet, a
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kompeticionak nincsen dont6 jelent6sége
(STRONG et al., 1984).

Ehhez kapcsolodik a természetes téarsula-
sokban el6forduld ,,lres” vagy ’potencialis
nichek™ kérdése. A fitofdg rovarok esetében
LAWTON (1982) nagy sz&ma Ures nichet mu-
tatott ki, és ugyanezt allapitotta meg DEN
BOER (1985) a futdébogarakra nézve. Felte-
het6en hasonl6 a helyzet szamos més alacso-
nyabb rend( &llatcsoportban is. Mindezt meg-
er@siti SIMBERLOFF (1981) megallapitasat,
aki kilonb6z6 fajok behurcoldsanak, betelepi-
tésének kihatasait elemezve azt talalta, hogy
az esetek tobb mint 90%-aban az idegen faj
megjelenése semmilyen strukturalis vagy funk-
cionalis véltozast nem okozott a helyi tarsula-
sokban, és a kompeticiora utald jeleket is
minddssze az esetek toredék részében sikerilt
felfedezni. Kovetkezésképpen kell6 kritikaval
kell kezelni azokat a hipotéziseket, amelyek
— megfelel6 konkrét vizsgélatok nélkil —a
tarsulasok struktarajanak és funkcidjanak ér-
telmezéséhez a nichek telitettségének és a po-
pulaciék kozoétti minden oldald kdlcsdnhatas-
nak a feltételezésebdl indulnak ki. Ez termé-
szetesen nem zarja ki bizonyos populaciok ko-
z06tti kdlcsonhatasok létezését.

Roévid megvitatasra érdemes még a kdvet-
kez6 kérdés: miért domindl a szlk taplalék-
specializacié a fitofag rovarok k6zott? E kér-
dés jelent6ségéet az adja meg, hogy a speciali-
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zacié az evollcié elméletének egyik sokat
vitatott problémaja.

Kézenfekvd lenne feltételezni, hogy a gene-
ralista fitofagoknak tébb energiat kell a K-
I6nb6z8 tapnovényfajokban eléfordulé ma-
sodlagos novényi anyagok detoxifikalasara
forditaniok, mint a specialistdknak (KRIE-
GER et al., 1971; WHITTAKER és FEENY,
1971; FUTUYMA és GOULD, 1979; BA-
RANCHIKOV, 1981), tehat a specialistdk
adaptiv elényben vannak. Az (jabb vizsgala-
tok azonban nem talaltak korrelaciét a sz6-
kébb specializacié és a hatékonyabb taplalék-
hasznositas kdzott (FOX és MORROW, 1981),
tehat a specializdci6 — ugy tlinik —nem jar
élettani elénnyel.

okoldgiai vonatkozésban a specialista felté-
telezhet6 el6nye, hogy egy adott novényfaj-
hoz valé adaptacié egyduttal egy tobbé-kevésbe
jol definialt okoldgiai szituaciéhoz valod alkal-
mazkodast is jelent, hiszen a legtdbb novény-
faj ilyen szituaciok indikatora. Ez WATT
(1965) szerint a specialistdk populacidinak
fokozott stabilitast biztosit.

A legegyszer(ibb és a legvaldszinibbnek ti-
né magyardzat azonban az, hogy a specialis-
tdkbol adaptiv radiacioval Gjabb specialistak
keletkeznek. Talan az a feltételezés is megkoc-
kaztathat6, hogy a mai fitofag Gsei is eleve
specialistak voltak. Ezzel kapcsolatban érde-
mes idézni FEENY-t (1975), aki szerint “at
least in some circumstances specialist feeders
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may remain specialists not because this is
their optimal strategy but because once they
become specialists they have little evolu-
tionary opportunity to reverse the process.”

Kordbban sz6 volt mér arrél, hogy az (j
taplalékpreferenciat mutato rovarformak meg-
jelenése (nevezzik ezeket egyszerlien mutan-
soknak) az idegrendszer mikédését kddold
genom megvaltozasara vezethetd vissza. Ezért
kézenfekvé az a feltételezés, hogy a genom
evollcidjaban rejlé kényszer az oka egyrészt
annak, hogy a tapndvényrasszok sth. miért
gyakoribbak bizonyos rovarcsoportokban,
mig masokban ritkdk, mésrészt, hogy miért
van minden tarsulédsban sokkal kevesebb no-
venyevl rovarfaj, mint ahé&ny potenciélis
nichet a tarsulés kinal.

Az ilyen jellegl fajkeletkezés genetikai kor-
latait meggy6z6en mutatja be FELSENSTEIN
(1981) matematikai modellje, melynek alap-
jan a szerz6 azt a HUTCHINSON-i (1959) kér-
dést, hogy ,miért van olyan sok allatfaj?”
megforditja, és arra a kérdésre keres valaszt,
hogy >miért van olyan kevés allatfaj?” An-
nak ellenére, hogy a fitofdg rovarfajok szdma
—mint lattuk —oriési, utdbbi kérdés rajuk is
vonatkoztathatd, hiszen sokkal kevesebb van
beldlik, mint amennyit a ndvények altal biz-
tositott potencialis nichek megengednének.
A vélasz a genetikai kényszerben keresendd.

A fitofdg rovarfajok keletkezése tehat
MONOD (1970) evollcios sémajat koveti:
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a Véletlenszeren fellép6 mutansok kozul a
novényzet szelektdl, mert csak azok marad-
hatnak fenn, amelyek »beletalaltak” egy meg-
Iév6 nichebe. Minthogy a kompetici6 elhanya-
golhatd, a mutansok megmaradasanak valoszi-
nlisége nem a nichek szdmanak, hanem bio-
kémiai és strukturdlis diverzitasanak a fiigg-
veénye. Ezt bizonyitja a méar emlitett tény,
hogy minél diverzebb egy névénycsalad, annal
tobb specialista fitofag rovarfaj adaptalédott
hozzéa az evolici6 folyaman.

A fitofadg rovarok evollcidjanak itt vazolt
menete, mely mutatis mutandis val6szindileg
més él6lényegyuttesekre is érvényes, megkér-
déjelezi az evolucidelméletben &ltalanossé valt
optimalista felfogast, mert —mint azt Gjabban
FUTUYMA (1983) is hangsilyozta —a tap-
novények nem képviselik feltétlendl a lehet6
legkedvezébb taplalékot egy adott rovar sza-
méara. Mas szdval, bar a szelekcid iranyitja a
taplalékspecializacié kialakulasat, ez nem ve-
zet szikségképpen a legoptimélisabb ered-
ményhez. Ez megegyezik LEWONTIN (1979)
véleményével, aki szerint semmi sem igazolja
azt a feltevést, hogy az optimalizacid a szelek-
ci6 kovetkezménye lenne. Az itt targyaltak
DEN BOER-t (1985) is igazolni latszanak; sze-
rinte sok evolucios spekulacionak és modell-
nek eredendd hibaja annak a feltételezése,
hogy a szelekcié csak a legratermettebbet
(maximalis fitness) hagyja meg, holott a valo-
sagban csak a nem ratermettet iktatja Ki.
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Vagyis a fajok igen kilénb6zé foku ratermett-
séggel maradhatnak fenn, és populacidik gene-
tikai polimorfizmusa részben a szelekcidénak
ebbél a ,,kiméletes” jellegébdl ered.

A fajok tobbségének ritka volta feltehet6-
leg szuboptimalis adaptaltsagukra vezethet6
vissza, aminek kovetkeztében populécidik di-
namikajat ismétléd6 lokalis kihaldsok és ujra
betelepedések jellemzik. DEN BOER (1985)
joggal hangsulyozza. ”*“... in my opinion the
greatest problem of a population is not: “How
to keep down density?”, but: “How to pre-
vent extinction?””

Az elmondottak 6sszegezéseképpen legyen
szabad egy metodoldgiai és egy elméleti konk-
IGziét hangsulyoznom.

A metodoldgiai konklizié az evollciddko-
l6giai kutatasokra vonatkozik. Atlapozva az
utébbi tiz esztend6 idetartozéd publikéacioit,
azonnal szembet(inik, hogy a matematikai
konstrukciokkal foglalkoz6 munkak lassan-
ként tulsulyba jutnak. Tévedés ne esseék, mi
sem all t6lem tavolabb, mint a matematikai
modellek jelent6ségének lebecsiilése a biol6-
giai torvényszer(iségek feltardsaban. Sajnos
azonban egyre gyakoribb eset —erre egy-két
példat emlitettem is — hogy a modellek pre-
misszai bioldgiailag teljesen megalapozatlanok
vagy egyértelmden tévesek. Az ilyen kozlemé-
nyek azt a veszélyt rejtik magukban, hogy a
bioldgidban kevésbé tajékozott vagy tajéko-
zatlan ”bio”-matematikusokat Gjabb model-
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lek szerkesztésére sarkalljék, s igy —oOngeijesz-
téssel —todmegesen keletkeznek olyan bioma-
tematikai kozlemények, amelyeknek vajmi ke-
vés kdze van a bioldgiai valésaghoz. Szeren-
csére egyre tobben ismerik fel, hogy az 6kol6-
gidban és az evolluciokutatadsban egyarant
veszélyes és félrevezetd minden elsietett alta-
lanosités, és hogy a torvényszeriiségek felderi-
téséhez az eddigieknél sokkal tobb, ujszer
megkdzelitéseken alapulé populaciddkologiai
és -genetikai vizsgalatra van szikseg, kulonos
tekintettel a természetes életkdzdsségekre.
Ezek a kutatdsok semmi esetre sem nelkiloz-
hetik a megfeleld matematikai konstrukciokat
mint eszkdzoket, de ezek nem valhatnak 6n-
célla és Prokrusztész-agyakka, amelyekbe uto-
lag gydmdszolik bele a bioldgiai realitast. Ez-
zel kapcsolatban talan nem art a biomatema-
tikus SKELLAM-re (1972) hivatkozni, aki
mar masfél évtizeddel ezel6tt figyelmeztetett
a matematikai 6kolégia meddé formalizmussa
valasanak veszélyeire. Az utdbbi évek publiké-
ciéi nem mutatnak arra, hogy Skellam figyel-
meztetését az érintettek megszivlelték volna.

A masik, az evolulcio elméletét érint6 konk-
lUzid, hogy az itt trgyalt problémakor is vila-
gosan utal a természettorténés jelentés mér-
tékben sztochasztikus jellegére, amirél —kulo-
ndsen a determinisztikus matematikai model-
lek blivoletében —ma nagyon gyakran megfe-
ledkeziink. De hadd emlékeztessek ezzel kap-
csolatban RAUP és GOULD (1974) szimula-
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dos modelljére, amely az evolidds események
véletlen jellegének feltételezésébdl kiindulva a
paleontoldgusok altal szerkesztett kladogra-
mokhoz kisértetiesen hasonld ,torzsfakat”
eredményezett, s ezzel kdzvetve bizonyitotta
a véletlen kiemelkedd szerepét az evoluddban.

Nem kétséges, hogy a véletlen mint terme-
szeti tényezd rendkivil megneheziti a terme-
szeti folyamatok értelmezését, mert a MO-
NOD-i (1970) fogalompér, a »véletlen” és a
»szlikségszeriség” éles megkiuldnboztetését
koveteli meg a bioldgiai jelenségek vizsgalata
soran, ez pedig gyakran nagy modszertani ne-
hézségekbe (tkdzik, de els6sorban megfelelé
szemléletmodot igényel. Az evoliddokoldgia-
ban val6 tajékozddast ma az egymasnak merg-
ben ellentmond6 hipotézisek sokasdga nehe-
ziti meg. Ugy hiszem, nem jarunk messze az
igazsagtol, ha ennek legfébb okéat az emberi
gondolkodas természetében latjuk, mely kol-
csOnhatast és szervezettséget keres és gyakran
vél talalni ott is, ahol ilyen nem létezik. A ku-
tatd elme nehezen nyugszik bele abba, hogy a
természet nem hasonlithaté matematikai pon-
tossaggal megszerkesztett mérnoki konstruk-
cidhoz, hanem sokkal inkabb az evollci6 csa-
pongd fantdzidja altal létrehozott és nagyrészt
véletlen folyamatokkal formalt mivészi alko-
tashoz, amelynek értelmezése nehéz feladat
elé allitja a jelenségek okat flirkész6 Embert,
de amely talan éppen sztochasztikus jellege
miatt szerez annyi esztétikai élvezetet a szem-
1616d6 Embernek.
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