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1. Bevezetés: az ertekezés témavalasztasa és célja

A térbeli szerkezetek és az idébeli dinamikdk szoros kapcsoltsaga egyike azoknak a
visszatéré témaknak, amelyek az utdbbi két évtized szilinbioldgiai szakirodalmat csak
feliiletesen attekintve is bizvast a szakma kozhelyei koz¢é sorolhatok. A téma nem Uj:
Alexander Watt tobb, mint fél évszazada megjelent, Gttéré tanulmanya (1947) akér
programnyilatkozatnak is tekinthetd e tdrgyban, mégis gyakorlatilag kdvetkezmények
nélkiil maradt a konkrét kutatasi programok szintjén egészen a kozelmultig. A kdzbeesd
1d6 talnyomo részében a strukturalis és a dinamikus szemléletmod képviseldi két,
egymastol tematikailag, metodologiailag ¢és nagyrészt a vizsgalati objektumok
tekintetében is mereven szeparalt problémakdrre Osszpontositottak. A strukturalis
tanulmanyok szerz0i jobbara egyiittéld populaciok, illetve tarsuldsok térbeli
mintdzatanak, topografiai-topologiai viszonyainak statisztikai modszerekkel torténd
feltarasara torekedtek, nem torddve a vizsgalt struktardkat 1étrehozé mechanizmusokkal.
A dinamika irant érdeklddok viszont a térbeli aspektusokat szaz szdzalékban
elhanyagolva jelentds szellemi erdket szenteltek a populdcio- és tarsuldsdinamikai
folyamatok tisztan idébeli jellemzésére.

A klasszikus strukturalis-dinamikus dichotomia — legalabb részben — a
sziinbotanika ¢és a sziinzoologia szemléletmodjanak ¢és modszerelméletének
hagyoményos kiilonbségeiben gyodkerezhet. A humboldt-i tdjélmény altal motivalt
novényconologia elsddleges célja a latszolag statikus vegetacio-mintazatok strukturalis
torvényszerliségeinek feltdrasa kiilonbozd térbeli 1éptékeknél. A statikus kép mogott
valojaban mindig valamiféle egyensulyi dinamika implicit feltevése rejlik, és az a —
szintén ki nem mondott — meggy6zA8dés, hogy amit latunk, az legaladbbis lokalis
egyensulyi allapot. A szerkezetvizsgalat célja az egyensulyi allapot strukturalis
jellemzése. Ez az attitlid hatarozhatta meg a klasszikus, ill. részben a modern conologia
strukturalis-statikus-statisztikus kozelitésmodjat.

A sziinzoologia egyik meghatdrozo élménye viszont a mozgds: a gyakran
feltinben nem-egyensulyi jellegi egyedszam-valtozasok (gradacidk, tomeges
migraciok) és a latvanyos, olykor dramai kdlcsonhatasok préda- és predator-, parazita-
¢s gazdapopulaciok kozott. A populaciok egyedszam-valtozdsai mellett az
allattarsulasok id6ben viszonylag gyorsan atrendez6dd, és sokszor rejtett térbeli
szerkezetei a dinamika szempontjabol masodlagos jelentdségiinek ¢és nehezen
megragadhatonak tlinhettek fel. A malthus-i demografia nyomaban kiterebélyesedett
klasszikus populaciodinamika térben astrukturalis-dinamikus-analitikus
modszerelmélete alighanem jorészt ennek a latdsmddnak kdszonheto.

Mara a helyzet gyokeresen megvaltozott, mégpedig mindkét iranybol. A
tarsulasok  szerkezeti  aspektusait  tObbnyire  hosszabb-révidebb  idésorokon
tanulmanyozzak, ¢s a kapott idometszetek a legtobb esetben vilagosan mutatjak a
vizsgalt objektum iddbeli struktura-atrendezddéseit. Mésfeldl a populdciddinamikai
vizsgalatoknak ma mar szinte elengedhetetlen része a populaciokra hato térbeli
kényszerek dinamikai kdvetkezményeinek elemzése. Mindez joval kozelebb hozta
egymashoz a két, hagyomanyosan kiilon modszertant kovetd diszciplinat. A tarsulds-
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szerkezetek idobeli valtozasait dinamikus modellekkel probaljuk értelmezni, a tipikus
populaciddinamikai kérdések megvalaszolasdhoz pedig igen gyakran struktira-leird
eszkozoket hasznalunk.

A sziinbiologia  egységesedd  térido-szemléletmodja  nemcsak  a
populaciédinamikara, hanem az evolucidbiologia elméleti alappilléreire, a
populacidgenetikara és az evolucios jatékelméletre is kiterjed, lényegében a
populaciédinamikaéval azonos okbdl: az evolicids valtozasok (az allél-, ill. fenotipus-
gyakorisdgok valtozésai) szintén jelentés mértékben fiigghetnek a kolcsonhato, ill.
evolvaléddé populacid-kollektivumok topografiai, topoldgiai struktirajatol. Kissé
feliiletes megkdzelitéssel megkockaztathato az az allitds, hogy mivel az evolucios
1éptékii valtozasok hatterében a térbeli kényszerek altal befolyasolt rovidtava dinamikak
allnak, ezek olykor radikdlisan kiilonb6z6 végallapotokhoz vezethetnek hosszu tavon is,
mint azt a térbeli kényszerek elhanyagoldsaval varhatnank. Végiill — megfeleld
interpretacioval, 1ill. adaptaci6 utdn — mind a populdcidodinamikai, mind az
evolucidbioldgiai modellek apparatusa sikeresen alkalmazhatd olyan, az Okologiatol
latszolag tavoli problémak vizsgdlatdban, mint pl. a foldi ¢élet keletkezésének egyes
kérdései, amelyekben kozponti szerepe lehetett a prebiotikus replikatorok téridébeli
dinamikéjanak.

Ertekezésemben olyan populaciodinamikai, populacidgenetikai és jatékelméleti
modelleket mutatok be, amelyeket részben altalanos, modszertani céllal, részben pedig
konkrét elméleti 6kologiai, ill. evoliciobiologiai problémak megoldasara fejlesztettem
ki és vizsgaltam. A disszertacid elsé része alapvetden modszertani motivaltsagu: az
okologia tipikus téridé-modelljeinek attekintése €s osztalyozasa egy korabbi monografia
(Czéaran, 1998) alapjan, valamint egy 10j, a térbeli kényszerek dinamikai hatdsanak
vizsgalataban hasznalhat6 modell-tipus ismertetése. A masodik részben néhany konkrét
mikro-0kologiai alkalmazast vizsgalok részletesen baktérium, ill élesztégomba-
populaciok kompeticios kolcsonhatdsainak térid6-modellezésével. A harmadik rész a
mikrobidlis evolucid néhany érdekes kérdésével foglalkozik: a parosodasi tipusok
egy specialis bakteridlis kommunikdcids rendszer (az Un. ,,quorum sensing”)
kialakulasanak a magyarazatat kisérlem meg egy-egy sejtautomata-modell segitségével.
Végiil a negyedik részben a prebiotikus evolicio egyik fontos paradigmdja: a feliileti
metabolizmus-hipotézis plauzibilitasat, ill. a feliiletkotott metabolikus rendszer
evolucidképességét vizsgalom, szintén téridé-modellek segitségével.

2. Moadszerek, modellek

A disszertdcioban alkalmazott matematikai és szdmitogépes modszerek mindegyike
okologiai  (populaciddinamikai), ill. evoluciobioloégiai problémak vizsgalatara
kifejlesztett, térben explicit téridé-dinamikus modell, vagy ennek valamely kozelitése
(mean-field, ill. configuration-field = atlagtér, ill. lokalis atlagtér kozelités). A térben
explicit modellek nagy része sztochasztikus sejtautomata, vagy az Un kolcsonhatd
részecskerendszerek (interacting particle systems, IPS) osztalyaba tartozo racs-modell.
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Minden IPS-modell alapobjektumai diszkrét elemek, amelyek kozott a
kolesonhatdsok topologiailag egy graf-szerkezettel jellemezhetdk: két elem
kolcsonhatasban all egymassal, ha a konnektivitasi graf egyik éle 6sszekoti Oket. A
sejtautomatak szabalyos racsszerkezetben elrendezett elemei kozott a kdlcsonhatasok a
térbeli szomszédsagi viszonyoktdl fliggnek; altalanos esetben ilyen megkdtés nincs, egy
IPS-modell konnektivitasi grafja tetszOleges éleket tartalmazhat. A szomszédsag
geometridja a sejtautomatak esetében is modellfiiggd, de adott modellen beliil minden
elemre azonos: a konnektivitdsi graf szabalyos. Az elemek néhany (altaldban kevés)
diszkrét allapot egyikében lehetnek; diszkrét idépontokban allapotot valthatnak sajat
korabbi allapotuk és a veliik kolcsonhatasban allo elemek éllapota fliggvényében. A
sejtautomatak esetében az allapotvaltds determinisztikus modon, az egész racsban
szimultdn torténik; altalanos esetben az egyes elemeken az allapotfrissités
sztochasztikus 4tmeneti szabdlyok szerint és aszinkron moddon (racspontonként
kiilonb6z6 idépontokban) is végbemehet.

A sejtautomatdk, ill. az IPS modellek tehat térbeli kolcsonhatasban allo elemek
alkotta komplex rendszerek dinamikajanak a vizsgalatara alkalmasak - a novényi és
allati populaciok, ill. ezek tarsulasai, de barmilyen, onreprodukciora képes populacio,
pl. replikdtor makromolekuldk is, alkalmasint ilyeneknek tekintheték. A
populaciédinamikai jellegi alkalmazasokban a kolcsonhaté elemek mindig helyek,
valamilyen biologiai mindsitéssel (ami lehet pl. a helyet elfoglald faj vagy
fajkombinacié). A helyek biotikus allapotai és az atmeneteket definiald kényszer-
fliggvények altalaban egyszerlieck ugyan, am a rendszer kollektiv dinamikaja olykor
ennek ellenére is megddbbentéen bonyolult lehet. Emergens populacio- vagy tarsulas-
szintll tulajdonsdgok, pl. statikus vagy dinamikus téridébeli mintadzatok (allo-, halado-
vagy spirdlhullamok), onhasonl6 fraktal-szerkezetek alakulhatnak ki nagyon egyszeri
nemlinedris lokalis transzformécios szabalyok révén. Ezek a kozepes (a lokalis és - a
modell szempontjabdl - globalis kozotti) 1éptékben mutatkozo, bonyolult mintazatok a
determinisztikus sejtautomatakra és sztochasztikus IPS-modellekre egyarant jellemzok,
akar valds fizikai, kémiai vagy bioldgiai objektumok dinamikus modelljeirdl, akar Un.
metaforikus modellekrél van szo, amelyek valamely fizikai vagy biologiai elvet
hivatottak illusztralni, konkrét objektumra (a “vald vilagra™) torténd hivatkozas nélkiil.

A sztochasztikus IPS modellekben a konfiguracids entropia csokkenésének,
vagyis a mezo-1éptékli mintazatok kialakuldasdnak termodinamikai feltétele az, hogy a
sejtek kozotti kolesonhatas disszipativ, tehat a lokalis allapotatmeneti fiiggvény
(updating rule) nemlinearis jellegii legyen. Ez sziikséges, de természetesen nem
elégséges feltétele annak, hogy az IPS Onszervezd struktirakat hozzon létre. A
kolcsonhatast leird atmeneti szabalyok nemlinedris jellege nem olyan szembetling itt,
mint a tdmeg-kdlcsonhatds modellek esetében, mert az kdlcsonhatdsokat nem algebrai
formadban definialjuk. Megjegyzendd, hogy a atmeneti szabalyok nemlinearitdsa nem
feltétele a rendezett térido-struktirak megjelenésének a determinisztikus sejtautomatak
esetében, mert azok konfiguracidés entropidjat nem ndveli a kolcsonhatasok
valoszinliségi jellege; nincs sziikség az entropia-ndveld sztochasztikus keveredés
kompenzalasara “energia”-disszipalas révén.

A kolesonhatdo részecskerendszerek olykor meglepd hiiséggel képesek
megjeleniteni természeti vagy mesterséges entitasok téridobeli viselkedését, legalabb
kvalitativ jelleggel. Az IPS-modellek sok infraindividualis biologiai diszciplina
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esetében metaforikusak a fenti értelemben, mert lokalis kolcsonhatasi szabalyaik
semmiféle valos genetikai vagy fiziol6giai mechanizmusnak nem feleltethet6k meg. Ez
feltétlentil igaz az “Onreprodukald™ sejtautomatdkra, de nagyrészt ilyenek pl. az
embriondlis fejlédés sejtautomata-modelljei is. A populacid- ¢és tarsuldsdinamikai
alkalmazasok ebben az értelemben nem metaforikusak: lokalis allapot-transzformacios
szabalyaik a “val6s” kolcsonhatasokat szimulaljak, természetesen mindig tobbé-kevésbé
sematizalt modon. Az Okologidban alkalmazott IPS-modellek spektruma a
baktériumkoloniak novekedésének sebességét és geometridjat kiillonbozoé abiotikus
kornyezetekben leird sejtautomataktdl a szesszilis tengeri gerinctelen, allat- vagy
szarazfoldi novénytarsulasok kompeticids-mintazati dinamikajan, illetve térben explicit
gazda-parazitoid vagy préda-predator kolcsonhatasokon at a nagyob téridé-1éptékii
metapopuldcios €s taj-szintli modellekig ivel.

Az értekezésben szerepld, térben explicit modellek mindegyike a
populaciddinamikai alaptipushoz sorolhatd, tehat valds populacids (dinamikai, ill.
evolucios) folyamatokat szimuldl. A racspontokat egyedek (élesztd-sejtek,
baktériumsejtek, replikdtor-molekulak), ill. egyedek kis csoportjai foglaljak el, ezek a
szomszédsagukban taldlhato egyedekkel, kolonidkkal 4allnak kolcsonhatasban.
Szaporodasuk, ill. haldlozasi valoszinliségeik ezeknek a kolcsonhatasoknak a
figgvényei. Az evoluciés modellekben a kolcsonhatasi szabalyok mutacios
valtozasokon is dtmehetnek — ezekben a populaciok genotipus-, ill. fenotipus-eloszlasat
vizsgaljuk.

3. Az értekezesben bemutatott eredmenyek

e Egy szemle-cikkiink, majd ennek nyomdn 1998-ban megjelent monografiank a
populdciddinamika immar klasszikusnak szamitdé tér-idé modelljei (reakcio-
diffuzios modellek, foltdinamikai modellek, metapopulacids rendszerek, aggregalt
kolcsonhatasok modelljei) mellett részletesen bemutatja az ujabb, térben explicit
objektum-kolcsonhatasi modellek tipusait (kdlcsonhatd részecske-rendszerek -
interacting particle systems; IPS -, sejtautomatdk, parkettazdsi - Voronoi -
modellek, tavolsag-modellek). A konyv f6 hangsulya a modellek feltevéseinek
részletes kifejtésén, elemzésén és a formalizmus ezek alapjan torténd levezetésén, a
formalis konstrukcid és a biologiai interpretacio kolesonds megfeleltetésén van. A
modellek eredményeit ahol lehet, nem térbeli modellek joslataival hasonlitjuk
Ossze, tobbnyire a perzisztecia (ill. koegzisztencia) feltételeiben a klasszikus (pl.
Lotka-Volterra) rendszerekhez képest e tekintetben mutatkoz6 kiilonbségeket
kiemelve.

e Modszertani eredményiink a sztochasztikus sejtautomatak vizsgalataban 4ltalanosan
alkalmazhat6 lokalis atlagtér- (configuration-field) kozelités kidolgozasa. A lokalis
atlagtér-kozelités kolcsonhatd részecske-rendszerek (IPS) allapoteloszlasanak
egyszerli kiszamitasat teszi lehetévé tetszéleges iddegységre, a térben explicit
szimulacios modellekhez képest két korlatozo feltevés bevezetésével: a) a
kolesonhatd részecskék szama végtelen; b) a részecskék térbeli eloszlasa minden
idoegységben random. Ekkor a véges szamu részecskébdl allo kolcsonhatési
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szomszédsagok lehetséges konfigurdcioinak relativ gyakorisagai a multinomialis
eloszlassal megadhatok, ¢és az A4llapotatmeneti szabdly ismeretében a t-beli
allapotvektorbol, x(t)-bdl, a t-beli atmeneti matrix, M(x(t)), szdmithato.

A bakteriocinok (kozeli rokon torzsek ellen hatékony toxinok) termelése rendkiviil
altalanos jelenség a baktériumok korében. Megmutattuk, hogy - paradox modon - ez
a tulajdonsdg lehet az egyik oka a baktérium-tarsulasok olykor hihetetlen
diverzitdsanak: az egyes fajok toxintermeld, rezisztens és szenzitiv torzsei a Ko-
Papir-Ollo-jatékkal homolog lokalis kdlcsonhatasoknak koszonhetdéen indefinit
ideig koegzisztensek maradhatnak. A modell két lokélisan stabil kimenetele a
monotoxin-allapot (a stacionarius végallapotban a legtobb kolonia egyetlen toxint
¢s az ahhoz tartozo rezisztencia-faktort termeli), ill. a multi-immun allapot (a
legtobb kolonia sok toxinra termel rezisztencia-faktort, de altaldban csak egy,
legfeljebb néhany toxint allit eld). Baktérium-tarsuldsokban a modell alapjan
varhatolag inkabb a multi-immunitas kialakulasa, élesztoknél inkabb a monotoxin
allapot a jellemzd. Az eredmények az eddigi empirikus ismereteinkkel dsszhangban
vannak. (Tarsszerz6: Rolf Hoekstra)

Térbeli metapopulacidos modellel mutattuk meg altalanosan, hogy lokalisan efemer
¢lohelyeket feltételezve a ciklikus kolcsOnhatds sem sziikséges feltétele az
egyiittélésnek — a rezisztens torzs hijan is koegzisztens a rendszer egésze, a gyakori
lokalis kihalasok ellenére.

Megmutattuk, hogy a metapopulacios strukturdban definidlt nem-egyensulyi
(perturbalt) kolcsonhatas kompeticioban 4ll6 populaciok kozott akkor s
koegzisztecidhoz vezethet, ha a megfelelé egyenstlyi rendszer mindig kihal. A
koegzisztencia feltétele, hogy a kompetitor populaciok kellden hatékonyan
terjedjenek a foltokbdl 4llo éldhelyen, és a perturbaciok kozepes gyakorisaggal
torténjenek. Az egyiittélésnek nem feltétele a kompetitorok terjedési képességei
kozotti kiilonbség.

cres

sebességét a térbeli kényszerek dontden befolyéasolhatjak: szilard médiumon a
domindns kompetitor sejtvonal fixdloddsdhoz sziikséges id6 annak kezdeti
mintazatdtol nagymértékben fiigg. A kisérleti eredményeket térben explicit
szimulacids modell eredményeivel magyaraztuk. (Tarsszerz6: Michelle Habets)

Ciklikus kompeticios kdlcsonhatasban allé populacidk egyiittélésének mintazatat
vizsgaltuk a Potts-modell egy specidlis valtozatdval, ill. annak par-kozelitésével.
Megallapitottuk, hogy az egyiittélés tobbfajos koaliciok kozotti térbeli
kolcsonhatasok révén valosul meg. Erdekes eredmény, hogy az egyes koaliciok
tagjai a rendszeren beliil lehetséges legerdsebb kompeticids hatast gyakoroljak
egymasra — a szovetségeket tehdt valojaban a kozottik fennalld rendkiviil erds
antagonizmus tartja egyiitt. (Tarsszerz6: Szabd Gyorgy)

Vizsgaltuk a ,,quorum sensing” (QS) néven az utdbbi évtizedben ismertté valt,
baktériumtorzseken beliil, ill. ujabban azok kozott is kimutatott kémiai
kommunikéaciés mechanizmus kialakulasdnak evoluciés modelljeit. Célunk
elsdsorban a jelenség megjelenésének evolliicids magyardzata volt, nem egyértelmi
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ugyanis, hogy a kooperaciohoz kotott kommunikacio valdban hasznos az azt
hordozo szervezet szamara. Szimulacids modelljeink tanusaga szerint a bakteriocin-
termelés (mint torzson beliili kooperacidos forma) bazisan a QS kialakulasa
valoszinttlen. (Tarsszerzo: Rolf Hoekstra)

Altaldnosabb kooperaciés modellben is megmutattuk, hogy csak akkor varhatd
megbizhatd QS kommunikécidés mechanizmus kialakuladsa, ha a kooperacié obligat,
ill. ha annak hidnya oridsi fitness-hatranyt jelent. A modell eredményei alapjan
megallapitottuk, hogy a QS evoltciés kialakulasa egyeldre nem, ill. csak szigoru
feltételek teljesiilése esetén magyardzhaté megnyugtatdé mdodon, tovabbi lehetséges
mechanizmusokat kell tehat keresniink a QS altalanos és szamos bakterialis
kooperacio-format szabalyozo szerepének magyarazatahoz.

Térben explicit szimulaciok és azok nem-térbeli (mean-field) kozelitésének
Osszehasonlitasaval megmutattuk, hogy egy hipotetikus ,,primitiv’, egyetlen
panszexualis populaciobol 4llo fajban evolucids eldnyt élveznek azok a mutansok,
amelyek sajat tipusukkal nem, csak a panszexualis sziildpopuléacidval, ill. egy masik
parosodasi tipust képezd, de minden egyéb szempontbdl az elsé mutans tipushoz
hasonlé mutanssal hajlandok péarosodni. A mean-field kozelitésben a harom tipus
szinte minden paraméter-kombinacidban koegzisztens, a térbeli (sejtautomata)
modellben viszont a paramétertér biologiailag relevans tartomanyaban kompeticios
hatranyba keriil a panszexualis tipus a két valodi parosodasi tipussal szemben, és
végiil teljesen kiszorul a kozds habitatbol. Ily modon igazoltuk, hogy a két
parosodasi tipusban megjelend populaciok térben explicit rendszerben 6kologiai (és
igy evolucios) eldnyt élveznek az Osibb, panszexualis valtozatokkal szemben, ami a
kétféle gamétaval torténd szexudlis szaporodas elterjedtségének egy evolucios
okologiai magyarazatat teszi lehetové. (Tarsszerzd: Rolf Hoekstra)

Kimutattuk, hogy prebiotikus replikdtorok egyiittélése kompartmentalizacié és
hiperciklikus csatolds nélkiil is lehetséges kétdimenzids szubsztratum feliiletén,
amennyiben feltessziik, hogy a replikator-makromolekuldk egy k6z6s metabolikus
rendszert miikodtetnek, és annak eldnyeit (monomerek termelése) azonos modon
¢lvezik. A rendszer a lokalis kdlcsonhatdsok miatt perzisztens, és bar megjelennek
¢és tartdsan jelen vannak benne parazita-szekvencidk is, azok — pl. a hiperciklus
modellel ellentétben — nem képesek a rendszer 6sszeomlasat okozni. (Tarsszerzo:
Szathmary Eors)

Igazoltuk, hogy a feliileti metabolikus modellben mindig eléforduld és szabadon
mutalo parazita-szekvencidk a metabolikus rendszer hatékonysagat néveld funkciok
fel¢ evolvalodhatnak. A metabolikus modell tovabbfejlesztett valtozatdban a
parazita molekuldk kezdetben gyenge, majd fokozatosan er6sodd replikdz-
aktivitasra tesznek szert akkor is, ha sajat gyarapoddsi ratdjuk és replikédz-
aktivitdsuk egymassal csereviszonyban (trade-off) all. Végsd soron tehat egy
eredetileg karos hatdsu elem a metabolikus rendszer szdmara hasznos funkciora
szelektalodik. (Tarsszerzok: Konnyt balazs, Szathmary Eors)

A feliileti metabolizmus modelljébdl kiindulva felvazoltunk egy plauzibilis
mechanizmust, amely logikailag koherens események sorozatan keresztiil
magyardzza az elsO proto-sejt megjelenését. A kezdetben primitiv, néhany
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ribozimbol 4ll6 metabolikus rendszer fokozatosan bonyolultabba valik, Gjabb és
Ujabb parazita-szekvencidk adaptiv ,,megtéritése” (metabolizmust segitd funkciora
evolvalasa) révén. A rendszer hatékonysdga a replikdz-aktivitdst mutatd parazitak

crer

"o

molekulakat el6allitdé terminalis reakciokat katalizalhat, ami a metabolikus rendszer
szdmara membran-burkot hoz Iétre, lehetdvé téve a rendszer fiiggetlenedését a
feliilettol. A feliilettdl elszakado, replikazzal ellatott, membrannal kortilvett
metabolikus rendszer a proto-sejt, mely a kompartmentalizaltsagdnak koszonhetden
a feliiletkotott rendszernél lényegesen hatékonyabb szelekciés mechanizmusok
hatasa alatt evolvalodhat tovabb.
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