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Absztrakt

A klonalis novényekben a genetikai egyed (genet) tobb fiziologiai egyedbdl (rametbdl)
is allhat, s a genet novekedését a rametek populaciddinamikdja irja le. Kutatasunkban a rametek
mortalitdsanak hatdsat vizsgaltuk a genet talélési esélyére és méretére (rametszdmara). Egy naiv
hipotézis szerint azt véarhatnank, hogy mindkét performanciat jellemzd valtozé monoton
csokken a novekvo mortalitdssal. Azonban azt talaltuk, hogy a kapcsolat nem monoton: 1étezik
a genet szamara egy optimalis ramet mortalitas. A természetben megfigyelhetd, hogy a rametek
mortalitdsa fligg a kortol, ezért a vizsgalatunkban két ramet tipust kiilonboztettiink meg: a
novekedést biztositd termindlis és a ndvekedésre nem hatd interndlis rameteket.
Vizsgalatunkhoz egy sztochasztikus sejtautomata modellt alkalmaztunk. A szimulacids
kisérletek ramutattak, hogy a nem monoton kapcsolat magyarazata az, hogy olyan térbeli
struktirak alakulhatnak ki, melyek csokkentik a kolonizaci6 esélyét, igy dnakadalyozas 1ép fel
a geneten belill, melyet azonban a haldlozas képes részben feloldani. A novekve internalis
mortalitas a rametszamra, mig a novekvo termindlis mortalitas a ttlélésre hatott kedvezden a
paramétertér egy részén, azaz mindkét performancia véltozonak volt maximuma a mortalitasok
fliggvényében. Az alacsony internalis mortalitds okozta 6nakadalyozést képes volt kompenzalni
egy kozepes terminalis mortalitas. Végiil kitérek a klonalitds novénytarsuldsokban betdltott

szerepére, tovabba az evolucids kovetkezményekre is, illetve egy irodalmi attekintés keretében

crer



Abstract

In clonal plants, the genetic individual (genet), can consist of multiple physiological
individuals (ramets), and the growth of the genet is generally described by the population
dynamics of the ramets. We examined the impact of ramet mortality on the genet's survival and
growth (quantified by the increase of the number of ramets). According to a naive hypothesis,
one would expect that both variables describing the genet’s performance would monotonically
decline with increasing ramet mortality, however, we demonstrated by computer simulations
that the relationship is not monotonic; instead, an optimal level of ramet mortality exists.
Mortality can be age-dependent, therefore, we distinguished between two types of ramets:
terminal versus internal ramets. In our simulations, only terminal ramets were capable of
producing new ramets. We studied the spatial dynamics of the ramet population using a
stochastic cellular automaton model. Our simulation experiments revealed that the non-
monotonic relationship arises due to the formation of spatial structures which decrease the
probability of colonization, thus self-inhibition emerges, which can be partially reduced by
mortality. Higher internal mortality positively affected the number of ramets, while higher
terminal mortality improved survival in specific regions of the parameter space, resulting in
both performance variables (survival and growth) having a peak with ramet mortality. An
intermediate level of terminal mortality could compensate for the self-inhibition caused by low
internal mortality. Lastly, we discussed the role of clonality in plant communities, and its

evolutionary implications, along with reviewing the definitions of fitness in clonal plants.
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1. Roviditések jegyzéke

d; : Internalis ramet mortalitas

d; : Terminalis ramet mortalitas

d; : A hajtascstics mortalitasa

A : A racs mérete

t:1do

T : A szimulaci6 id6tartama

R : A fliggetlen ismétlések szama
k(t) : A taléld genetek szama

Q(¢t) : A taléld genetek aranya
N;(t) : Az interndlis rametek szdma
N¢(t) : A terminalis rametek szama

Niotar (t) : Teljes rametszam (a genet mérete)



2. Bevezetés és szakirodalmi attekintés

2.1. Moduléris €s unitér €ldlények

A tobbsejtii €l61ények testfelépitésiik alapjan két nagy csoportra oszthatok, a modularis
¢s az unitér organizmusokra [1]. A modularis ¢él6lények egyedfejlédési programjanak vége
nyilt, a sejtvonalak elkotelezodése késoi, tovabba testiik alapszabasa (body plan) flexibilis.
Ezzel szemben az unitér élolények egyedfejlodése zart végl, a sejtvonalak elkotelezddése
altalaban korai, s alapszabasuk fix [2, 3]. A novények modularis organizmusok, azaz testiik
ismétlédd egységek (modulok) sorozatabol all (1. abra) [4]. Mig az unitér ¢l61ények magas
szinten integralt szervezetek, addig a modularis novények lazabban integralt fiziologiai

egységek csoportjanak tekinthetdk [5, 6].

rametek még magasabb szintli egységgé, a genetté (d) szervezddnek.

A modularis ¢él6lényeken beliil a klondlis organizmusok egy specidlis csoportot
képviselnek. Esetiikben a teljes egyedfejlddési program reiteracidja megtorténhet. Az igy
kialakul6 fiziologiai egyedeket rameteknek nevezziik, mig a teljes, genetikailag azonos klont
genetnek hivjuk. A rametek szemiautonom egységeknek tekinthetdk, azaz a leany ramet részben
fiiggetleniil képes miikddni az anya ramettél [7]. A rameteket 0Osszekotd részeket
altalanossagban spacereknek nevezziik (2. abra), melyek sokfélék lehetnek (pl. rizoma, inda,

tarack).



2. abra - A klonalis névény sematikus felépitése; (1): spacerek, (2): a rametek, csillag (%): a genet eredési pontja.

2.2. A klonalis novények okologiai jelentOsége

A klonalis novények vizsgalata tobb szempontbdl is fontos kutatési feladat. A klonalitas
a novényvilagban széles korben megfigyelhetd jelenség, szamtalan faj képes klonalis
terjedésre. Példaul Kozép-Europa flordjanak esetén a fajok tobb mint 60%-ara jellemzo a
klonalitds [8]. A klonalis novények 0Okoldgiai jelentdsége is igen nagy. Szamtalan
novénytarsulas-tipus (pl. a gyepek) szerkezetét dontden klondlis fajok alakitjak ki, és
stabilitasukban is dont6 szerepet jatszanak, tovabba jelentds hatéssal lehetnek a novénytarsulas
térbeli struktirdjara [9, 10]. A klonalitas természetvédelmi jelentdséggel is bir, hiszen szamos
invaziv faj képes a klonalis terjedésre (Magyarorszagon pl. Robinia pseudoacacia, Solidago
canadensis, Asclepias syriaca).
rametek szdma) valtozasat a rametek sziiletése és haldlozasa okozza, s a populéciddinamikat a
rametek sziiletési (natalitasi) és haldlozasi (mortalitdsi) hatarozzak meg [7, 11, 12]. A rametek
haldlozasi ratajan azt értjiik, hogy egy adott ramet-populdcioban egységnyi id6 alatt mennyi
ramet pusztul el. A ramet haldlozas tekinthetd sztochasztikus folyamatnak, ha feltessziik, hogy
0 < d < 1 annak a valdszinlisége, hogy egységnyi id6 alatt elpusztul a ramet. Ebben az esetben
a ramet egységnyi idore vetitett tulélési valoszintisége (1 — d) [13, 14]. A ramet élethossza
széles skalan valtozik, kezdve az un. alegyéves novényektdl, melyek esetén a rametek fold
feletti részei minden évben elpusztulnak, azonban a hibernakulumok atvészelik a kedvezdtlen
idészakot ezaltal a genet éveld (pl. Circaea lutetiana [15]) [16], egészen a fasszaru klonalis

novényekig (pl. Larrea tridentata), ahol a rametek akar tobb szaz évig is élhetnek [17]. A ramet



demografiat vizsgald kutatok széles korben tanulméanyoztdk a rametek haldlozasat és
¢lethosszat, azonban a ramet tulélésére hato szelekcios erdk kevéssé ismertek [18].

Egy ,,naiv’ hipotézis szerint azt varnank, hogy min¢l alacsonyabb a rametek haldlozasi
valoszinlisége, anndl nagyobb lesz a genet talélési valdszinlisége, azaz a két valtozd kozott
monoton kapcsolat all fenn. Ez a feltételezés azonban nem feltétlentil igaz, hiszen a rametek
térbeli eloszlasa meghatarozza a novekedési lehetdségeket. Tehat a kapcsolat a két jelenség
kozott nem irhato le egy egyszerii szaballyal, mivel a genet optimalis talélése fiigg az elagazasi
rendszer térbeli strukturajatol. Ha a ramet haldlozas tal alacsony, akkor bizonyos novekedési
iranyok gatoltak lehetnek, ami jellegzetes térbeli formdk (pl. boszorkanygytiriik)
kialakulasdhoz vezethet [19]. A térbeli hatasok kapcsan tobb kérdés is felmeriilhet. Hogyan
befolyasolja a till magas lokalis ramet denzitas a kolonizacié sikerességét? Es az igy kialakuld

Onakadalyozas milyen mdodon hat genet talélési valosziniiségére és a tiléld genetek méretére?



3. Célkitizések

Kutatasunk célja a ramet mortalitds és a genet mérete, illetve tulélési esélye kozotti
kapcsolat feltarasa volt. Szimulacids vizsgalatainkban arra voltunk kivancsiak, hogy a ramet
mortalitds hogyan befolyasolja a genet performancia tényezoit, azaz a tulélési valoszinliségét
és méretét (rametszamat). Kutatasunk eredményeit a Flora cimli tudomanyos folyodiratban
publikaltuk, mely publikacié ezen dolgozat alapjaul is szolgal [20].

Tovabba a Kovetkeztetések fejezetben kitértem a fitnesz (bioldgiai ratermettség)
definialasanak kérdésére klonalis novények esetén az eredmények tagabb kontextusban valo

értelmezése érdekében.



4. Anyag ¢s modszer

4.1. A modell

A novények szesszilis életmoddot folytatnak, ezért populacidik modellezése soran nem
tételezhetlink fel kevert populacidt. Klonalis novények esetén kiemelten fontos a rametek
térbeli pozicidja, ezért modellezésiikre kivaldan alkalmazhatok a térben explicit modellek [21].
Az altalunk hasznalt modell egy Oborny Beata és Englert Péter altal fejlesztett sztochasztikus
sejtautomatan alapuld modell és a hozza tartozd szimulacios program (PlantNet) volt [22]. A
kornyeztet egy hexagonalis sejtekbdl all6 racs reprezentalta, ahol minden sejtbe egyetlen ramet
néhetett. A kornyezet a szimulaciok soran homogén volt, és minden szimulacid sordn egyetlen
genet novekedését kovettiik nyomon. A racs hatara zart volt, az id6t diszkrét [épésekben mértiik.
A klondlis ndvény termindlis és internalis rametekbdl, illetve az azokat 6sszekotd spacerekbdl,

tovabba a novekedést biztositd hajtascsticsokbol allt (3. abra).

3. abra - Pillanatfelvétel a PlantNet szoftverbdl, a ndvekedés korai stadiumabol. (1): interndlis rametek, (2):
terminalis rametek, (3): hajtascsticsok, (4): spacerek, csillag (%): eredési pont. A tovabbiakban minden
pillanatfelvételnél ezt a szinkodot alkalmaztam.

A sziiletési (rametprodukcids) folyamat sordn a terminalis rametek 0j hajtascsticsokat
probaltak meg 1étrehozni, melyekbdl 1) rametek fejlédtek ki. Azonban ha az adott sejt mar

foglalt volt egy masik ramet altal, ez a probalkozas sikertelen volt. Ha két ramet novesztett
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egyszerre egy sejtbe hajtast, akkor 1/2 valoszinliséggel elhalalozott az egyik. Ezen
tulajdonsagokbol fakad az, hogy a sziiletési folyamat lokalisan denzitasfiiggd volt, mig a
halalozas denzitasfiiggetlen volt: minden update soran azonos valdszintiséggel pusztultak el a
rametek.

A legfontosabb input paraméterek a rametek haldlozasi ratai voltak, melyek szdmos
kombinéciojara nézve vizsgaltuk a genet performanciajat. A hajtascsucsok haldlozasi
valosziniiségét minden szimulacid soran nulldnak vettem (dg = 0). A hajtascstics 1 —ds =1
valdszintiséggel alakult terminalis rametté, amely vagy d; valoszinliséggel elpusztult, vagy
1 — d; valészinliséggel fejlodott tovabb interndlis rametté, azaz a terminalis rametek mindig
csak egyetlen generaciot éltek meg. Az internalis rametek a késébbiekben minden update soran

1 — d; valosziniiséggel maradtak életben (4. abra).

1_dS l_dt 1_dl
-y 3 y

d;

o |
—()

4. abra - A sztochasztikus ramet-halalozasi folyamat. Az ires sejt azt az allapotot jelképezi, ahol az adott
alkotoelem kihalt.

ds

A genet mérete (tehat a rametszam, Ny,;q;) sztochasztikusan ingadozott (5. abra), ezért
a genet kihaldsanak valoszinlisége nem zérus ramet mortalitdsok esetén sosem volt nulla.
Bizonyos paraméterkombinacioknal egy steady-state allapot alakult ki. Ez az allapot t = 1000

1d6lépés elott bekovetkezett, ekkor mar jol elkiiloniiltek a kihald és talélé genetek esetei.
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5. abra - Két példa a szimulaciobol eltérd termindlis és internalis ramet mortalitasokkal (rendre d; és d;). Az a) és
b) képek pillanatfelvételek a szimulaciobol t = 10 iddlépésnél. A c) és d) abrakon a teljes rametszam lathato az
idé fiiggvényében, mindkeét eset 20-20 fiiggetlen futtatas t = 1000 idélépésig, A = 100 x 100-as racson. A talélé
genetek aranya 0.2 volt a ¢) esetben és 0.4 a d) esetben.

A szimulacids kisérletek soran kétféle esetet vizsgaltunk. Az els6 esetben a Q(d;, d¢) és
Niorar(d;, dp) valtozok mortalitasi rataktol valo fiiggését vizsgaltuk durva felbontasban, mig a
masodik esetben az igy feltérképezett paramétertér azon részét elemeztiik finomabb
felbontasban, ahol a Q(d;, d;) €s Niorqi(d;, dy) fliggvények maximumai voltak (1. tablazat). A
terminalis rametek eldgazasi- és rametprodukcios valdszinliségét egyarant egynek vettiik, mig
az internalis rameteknél nulldnak, azaz csak a terminalis rametek voltak képesek 0j rametek
1étrehozasara.

Eldzetes kutatasokban hasonlé beallitasokban vizsgaltdk a ramet mortalitast a PlantNet
szoftverrel [22, 23]. Jelen vizsgéalatunkban azonban hosszabb idéhorizontot (T = 1000 helyett
T = 10000) alkalmaztunk, tovabba nagyobb ismétlésszamot (R = 1000 helyett R = 10000)
¢és kisebb racsot (A = 150 x 150 helyett A = 100 x 100), illetve kisebb d, értékeket is
vizsgaltunk (0.1 helyett 0). Ezen tal az 1. beallitdsban (1. tablazat) kiilon vizsgéltuk a
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terminalis és internalis rametek szamat, illetve a 2. bedllitasban vizsgaltuk a genet

performancidjanak maximumat d; és d; fliggvényében.

4.2. Bemeneti paraméterek

Szimulacioink soran homogén kornyezetet tételeztiink fel. A szimulaciokat T = 10000
iddlépésig futtattam, egy A = 100 X 100-as méretli racson. Minden futtatds soran a genet
novekedése egyetlen rametbdl indult. A szimulacidkat minden paraméterkombindciod esetén

R = 10000 fiiggetlen ismétléssel futtatam.

1. tablazat - A terminalis és interndlis ramet mortalitasi értékek Osszefoglalasa. Fontos megjegyezni, hogy d;
esetén a legkisebb érték nem nulla volt, hanem d; = 0.0125. Ennek oka az, hogy ennél kisebb értékeknél Q
rendkiviil alacsony volt, ezért sem a tulélési valoszinliségre, sem a rametszamra nem kaptunk volna értékelhetd

becslést. Minden mas esetben a megvalasztott paraméter-értékek intervallumai egyenletesen voltak beosztva az

adott felbontasban.
d, d;
Beallitas | Leiras Kimenet Terjedelem Felbontas Terjedelem Felbontéas
1. | Nagy Q,N;, N,, 0 —0.500 0.050 0.050 0.050
terjedelem, Niotar —0.500
durva
felbontas
2. | Kis Q 0 —0.500 0.050 0.0150 0.0025
terjedelem, —0.0250
finom
felbontas
Neotar 0 —0.020 0.005 0.020 0.005
—0.100

4.3. A modell kimeneti valtozoi

Az elemzések soran a tulélé genetek aranyat (Q), és a taléld genetekben a terminalis
rametek szamat (N;) és az interndlis rametek szamat (N;), tovabba a teljes rametszamot
(Ntotar = N + N;) vizsgaltam. A szimuléaciok sordn, idovel a genetek egy része kihalt, a talélok
pedig steady-state-be kertiltek (5. abra). Ez a két allapot a T = 10000-es futtatasi 1d6 mellett
mar jol elkiiloniilt. Azon esetekben tekintettiik tuléldonek a genetet, ahol a szimulacio végén még
voltak terminalis rametek (N;(T) > 0), azaz a genet még képes maradt tovabbi terjeszkedésre.

Azon esetekben, ahol termindlis rametek nem alltak rendelkezésre (N.(T) = 0), a genetet
12



kihaltnak tekintettiik. A kihalt esetekben minden rametszamot nulldnak vettiink (N, = N; =
Niotar = 0). Igy meghataroztuk a tGléld esetek szamat (k), tovabba a talélé genetek
rametszamat kiatlagoltuk a t = T iddpillanatban.

A masik fontos kimeneti valtozo a taléld genetek aranya volt, melyet a tuléld esetek
szamanak (k) és az ismétlések szamanak (R) hanyadosaként definialtuk: Q = k/R. Ezzel a
relativ gyakorisdggal adtunk becslést a genet tulélési valoszintiségének elméleti értékére.

A szimulaciokbol szarmazd pillanatfelvételeket a PlantNet szoftver segitségével
allitottuk eld. A grafikonokat a Microsoft 365 PowerPoint és az R for Windows (4.3.1-es verzio)
[24] programokkal készitettiik, utobbit az RStudio (RStudio 2023.06.2+561 verzid) [25]

kornyezetben, a viridis és a plot3D csomagok felhasznalasaval [26, 27].
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5. Eredmények

5.1. A rametek 1ddbeli €s térbeli dinamikaja

A ramet populacio dinamikajat két mortalitds kombinacioban vizsgaltuk (5. abra): egy
magasabb (d; = 0.3,d; = 0.08) és egy alacsony mortalitdsu (d; = d; = 0.02) esetben.
Elséként R = 20 ismétléssel, T = 1000-ig, majd R = 10000 ismétléssel, T = 10000-ig (5.,
6. abra) végeztiink szimulacios kisérleteket.

Az elsO esetben (5.a, ¢ és 6.a abra) a magas mortalitds miatt a rametek denzitdsa
alacsonyabb volt (5.a, 6.a abra), nem alakultak ki nagy aggregatumok. Ezért a terminalis
rametek képesek voltak a megiiresedett helyeket is ujrakolonizalni. A rametszam eloszldsa mar
nagyon korai (t = 10) idoben bimodalis lett, azaz a genetek sorsa (t0lél6 vagy kihalo) korai
idészakban elddlt. A késdbbi iddlépésekben valamelyest ndvekedett a genetek mortalitasa,
azonban az eloszlas hamar stabilizalodott (6.a abra, hisztogramok). Ez annak kdszonhetd, hogy
a magas ramet mortalitds miatt a novekedés korai szakaszaban viszonylag nagy eséllyel haltak
ki egyszerre a terminalis rametek, s ekkor a genet véletlenszerlien kipusztult.

A masodik esetben mindkét mortalitds alacsony volt, ami azt eredményezte, hogy a
rametek denzitasa igen magas lett (5.b abra), és egy siird, linearis terjedési front alakult ki (5.b
abra) mar a ndvekedés viszonylag korai (t = 100) szakaszaban. A genetek mortalitdsa ebben
az esetben a kezdeti id6szakban alacsony volt (6.b abra, hisztogramok), a bimodalis eloszlas
késoébb alakult ki, mint a magas mortalitdsos konfiguracio esetén. Az alacsony ramet mortalitas
esetén a genet korai, sztochasztikus kihaldsanak valosziniisége alacsony volt, azonban késébb
a rametek ndvekedése gatolt volt a magas denzitas miatt. Amennyiben a genet tulélt, ujabb
terjedési frontok alakultak ki és hullamokban terjedt a ramet populacidé. Emiatt az eloszlas
késébb stabilizalodott (6. abra), tovabba térbeli (6. abra) és idébeli (S.¢ és S5.d abra)
variancidja is magasabb volt a ramet denzitasnak, mint a magas ramet mortalitds kombinacios

esetben.
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6. abra - A rametszamok gyakorisageloszlasa. A mortalitasi értékek megegyeznek az 5. abran lathatokkal; a): d, =
0.3 ésd; = 0.08, b): d; = d; = 0.02. Mindkét szimulacio A = 100 X 100-as racson futott, T = 10000-ig, R
10000 ismétléssel. Minden hisztogram esetén a bal sz€ls6 oszlop a kihalt (N;,:q; = 0) genetek szamat mutatja,
mig a tobbi oszlop a talélé genetek (Niyrqr > 0) méretének eloszlasat. A jobb lathatosag kedvéért a t = 10-nél
lathato eloszlast kiilon hisztogramon tiintettiik fel, finomabb skalan. A jobb oldalon pillanatfelvételek lathatok
egyszeri futtatasokbol.
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5.2. A genet tulélése

A genet tuléléséi esélyét (Q) a moralitasok széles kombinacidja esetén vizsgaltuk (7.a
¢és 7.c abra). A durva felbontas (7.a abra) esetén azt tapasztaltuk, hogy a paramétertér nagy
részén az internalis ramet mortalitdsnak (d;) nem volt hatdsa a tulélési esélyre, azonban igen
alacsony (d; < 0.03) értékeknél Q drasztikusan lecsokkent. A terminalis ramet mortalitas (d;)
esetén a paramétertér nagy részén a naiv hipotézisiink igazolddott, miszerint Q(d;) egy
monoton csokkend fliggvény. Azonban a finom felbontasban (7.c abra) lathatova valt, hogy
alacsony d; értékek esetén, kdzepes d, mellett novekedett Q. Mivel d; alacsony értéke erds
Onakadalyozast okozott a genet szamdra, igy ebben a tartomanyban a t0lélési valosziniiség
csOkkent, azonban d; képes volt helyeket felszabaditani - hiszen a terjedési front mogott
csOkkent a rametek denzitdsa -, igy eldsegiteni a visszafordulast és a rekolonizaciét. Tul magas
d; esetén azonban szintén csokkent a tulélési esély, hiszen magas volt a termindlis ramet
veszteség, a genet nem tudott hatékonyan terjedni. Ez egy viszonylag komplex kapcsolatot
jelent a két mortalitas kozott; a kdzepes dy képes volt kompenzélni az alacsony d; okozta
onakadalyozast, ugy, hogy kevésbé siirii terjedési frontot alakitott ki. Igy alacsony d; és kozepes

d; kombindaci6 esetén a Q(d;, d;) fiiggvénynek lokalis maximuma volt.
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7. abra - Az 1. tablazatban feltiintetett beallitasokkal futatott szimulaciok eredményei. a) és b): durva felbontas (1.
beallitas), ¢) és d): finom felbontas (2. beallitas), rakodzelitve a felilletek maximumaira. A szinskala legs6tétebb kék
szine azt az esetet jeloli, mikor az dsszes genet kihalt (Q = 0, Nyyeq; = 0).

5.3. A genet mérete

A rametszamrol elmondhato, hogy a paramétertér nagy részén érvényes volt ra a naiv
hipotézis (7.b abra); N;,:,; monoton csokkent d, fliggvényében. A rametszam d;-re kevésbé
volt érzékeny mint d;-re, megfigyelhetd, hogy d; hatasa jelent6sebb volt a rametszamra, mint
d; hatasa. A rametszam érzékenyebb volt az internalis mortalitasra mint Q, hiszen mig utébbi
esetén a paramétertér nagy részén d; hatdsa indifferens volt, addig N;,¢q; esetén leginkabb

monoton csokkenést tapasztaltunk (7.a és 7.b abra). Viszont alacsony d; esetén a rametszam
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novekedett, azaz Nyyeq;(d;) esetén egy globalis maximum alakult ki (7.d abra). Az eredmények

jobb megértéséhez megvizsgaltuk kiilon az interndlis és terminalis rametek szamat (8. abra).
a) Terminalis rametek (N;) b) Internalis rametek (N;)
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8. abra - Az internalis és terminalis rametek szama a mortalitasok fiiggvényében. A fiiggéleges tengely skalaja és
a szinskala is megegyezik a 7.b abran lathatoval.

Mig N,(d;), N;(d;) és N;(d;) monoton csokkend gorbék voltak, addig N;(d;) monoton
novekvo volt. Ennek oka, hogy a ramet mortalitdsnak elényds hatasa is lehetett, hiszen képes
volt tlires helyeket kialakitani, ezaltal novekedett az wjrakolonizécié hatékonysaga. Ezen
elény0s hatas a csak terminalis rameteknél volt megfigyelhetd, az N.(d;) gorbe esetén, hiszen
az elpusztuld internalis rametek tobb sejtet hagytak szabadon a terjeszkedd terminalisok
szamara, igy azok szama novekedhetett. Az N.(d;), N;(d;) és N;(d;) gorbék esetén azonban a
rametszamot csokkentd hatds dominalt.

A teljes rametszamra (N;,;,;) nagyobb hatdsa volt az internalis rameteknek, mint a
terminalisoknak, hiszen mig a terminalisok mindig egyetlen generaciot képviseltek az adott
iddpillanatban, addig az internalisok tobb generacidt is tulélhettek. A termindalis rametek
alacsonyabb szdma magyarazta azt, hogy a magas d; okozta rametszdm csdkkenést még a
legmagasabb N, érték sem volt képes teljesen kompenzalni. Ezért volt tapasztalhato csokkenés
az Niorqi-ban magas d;, alacsony d; tartomanyban. Azonban d; mentén ndvekedett N, (8.a
abra), ezaltal részben kompenzalodott a ramet veszteség, ami megmagyarazta, hogy alacsonya

d; esetén miért volt maximuma N;,;q;-nak (7.d abra ).
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5.4. A genet performancidjanak 6sszefoglalasa

A performanciat a genetek talélési esélyében (Q) és méretében (Niorq;) fejeztiik ki.
Megfigyeléseink szerint mindkét valtoz6 masképpen reagalt a valtozo mortalitdsokra, ezért a

maximalis performancia komplex mintdzatot mutatott (9. abra).

0.07
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di 0.04
II) Q ‘ g Ntotal

0.03
0.02 4
1T Q|
Ntotal
0-01 T T T
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9. abra - A paramétertér kvalitativan kiilonb6z6 tartomanyai. A hatarold vonalak a performancia valtozok; Q (lila,
#) és Nyorar (vilagoskék, @) maximumbhelyeit 6sszek6td gorbék.

Q-nak d; fiiggvényében volt nem monoton valasza (7.c abra), ezért a lila gorbét ugy
hataroztuk meg, hogy el6szor a d; értékeket valasztottuk ki, majd azon d; értékeket, ahol a
Q(d;, d;) feliiletnek maximuma volt. Ezért d; mentén a lila gorbétdl balra novekedett, mig téle
jobbra csokkent Q értéke. Nyyeqi-nak d; fliggvényében volt nem monoton (7.d abra), ezért a
vilagoskék gorbe megrajzolasa soran eldszor a d; értékeket valasztottuk ki, ezt kovetden azokat
a d; értékeket, ahol Nyyeq:(ds, d;) feliiletnek maximuma volt. Emiatt d; mentén a kék gorbétol
lefelé novekedett, mig felfelé csokkent Ni,.q; értéke. Azaz a naiv hipotézissel ellentétben a
ramet mortalitds és genet performancia kapcsolata nem irhatdé le egy egyszerli, monoton

kapcsolattal, a ramet mortalitas eldnyds is lehetett a genet szamara.
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6. Kovetkeztetések

6.1. A ramet mortalitas hatdsa a genet performanciajara

A naiv hipotézis szerint a ramet mortalitas csokkenti a genet talélési esélyét és méretét.
A szimulécios kisérletekkel azonban kimutattuk, hogy ez a hipotézis tobb esetben sem igaz. A
d; és d; éltal meghatarozott paramétertér harom, mindségileg kiilonb6zd régiora oszthato fel
(9. abra):

e Az I)-es tartomany: A mortalitasok novekedésével csokkent a tulélési esély (Q) és a
tuléld genetek atlagos rametszama (Ng,¢q;) 1S, azaz igazolddott a naiv hipotézis.

e All)-es tartomany: A naiv hipotézis részben igazolddott, hiszen d; negativ hatdssal volt
Q-ra, azonban d; ndvekedtével ndvekedett Ny,¢4;, azaz kevesebb, de nagyobb genet élt
tal.

e AlIl)-as tartomany: A naiv hipotézist elutasitottuk; mind Q, mind N;,;q; értékét novelte

a magasabb mortalitds, azaz mindkettd eldnyds volt a genet szamara.

6.2. Terminalis és internalis ramet mortalitas

Szimulacioink sordn termindlis €s interndlis rameteket kiilonboztettiink meg. A
valosdgban azonban nem csak ez a két generacio lehetséges, hanem a mortalitds folytonos
valtozoként ndhet a ramet ¢letkoraval [28].

Az egyik eldfeltevésiink szerint a termindlis rametek mortalitasa kisebb volt (d; < d;),
mint az internalisok. Ez a feltevés szamos novényfajnal realis, példaul az olyan fajoknal, ahol
un. programozott dregedés figyelheté meg. Ezt a virdgzas vagy termésérés is eldidézheti [29]
¢és jellemzden az iddsebb rametek mortalitasat noveli [30, 31]. A masik esetben az internalis
mortalitds volt kisebb (d; > d;), amely akkor jellemzd, ha példaul a fiatalabb rametek
érzékenyebbek a kornyezeti hatdsokra (fagyasra vagy kiszaradasra) [28].

A masik fontos feltételezése az volt, hogy csak a termindlis rametek voltak képesek 1j
hajtasokat 1étrehozni, és ezt minden update soran meg is kisérelték, mig az internalis rametek
képtelenek voltak 1j hajtasok produkciojara. A természetben a legtobb klonalis nfvény esetén
igaz, hogy az oregebb rametek is képesek rametprodukciora, azonban ez lehet korlatozott, ha
példaul az internalis mortalitds nagyon alacsony (pl. Filipendula ulmaria), ezért a sokaig
fennmaradd, elagaz6 rizomak meggatoljak az ij rametek létrehozésat bazipetalis irdnyban [32].

Egy masik lehetséges eset a geneten beliili munkamegosztas, mikor az interndlis rametek a
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tapanyagraktarozasban vesznek részt, ezért a szaporodasuk gatolt, mint példaul a Podophyllum
peltatum esetén [33].

A két mortalitas hatasa eltérd volt a genet performanciajara. Mivel a terminalis rametek
voltak felelosek a rametprodukcioért, ezért a legtobb esetben d; novekedése csokkentette a
talélést és a rametszamot is. Nagyon alacsony internalis mortalitas (d; < 0.03) esetén azonban
képes volt a terjedési front ,fellazitasaval” 1j iires helyeket l1étrehozni, ezzel eldsegiteni a
kolonizéciot, igy novelni a talélés esélyét (7.c abra). d;-nek kettds hatasa volt; csokkentette
N;-t, azonban ezaltal novelhette az iires sejtek szamat, igy eldsegithette az ujrakolonizacio
sikerességét. Q-ra tehat csak nagyon kis d; értékeknek volt hatdsa, azonban d; képes volt

novelni N;-t, tehat erre a valtozora pozitiv hatasa volt. (8.a abra).

6.3. Onakadalyozas

Klonélis novényekben a gyakori jelenség a direkcionalis novekedés [34]. Ekkor az 1)
rametek novekedésének meghatirozott irdnya van a térben az idésebb rametekhez képest. Ez
az egész genet térbeli strukturajat befolyasolja. A jelenség az altalunk hasznalt szimulacios
modellben is szerepelt, hiszen a spacereket mindig ,.elére” helyezték el a termindlis rametek.
Nem klonélis ndvények populacidiban ilyen hatds nincs, hiszen esetiikben a magvak szoérodésa
barmilyen iranyban torténhet.

Az altalunk hasznalt modellben denzitasfiiggd natalitds volt, azonban a mortalitas
denzitasfiiggetlen volt. A valésdgban azonban vannak olyan klonalis névények, melyek esetén
a mortalitds denzitasfliggd, s ennek fényében tovabbfejleszthetd a modell [35].

A modellben a direkcionalitas a hajtascsucsok elére iranyuld novekedésében nyilvanult
meg. Pusztan az a szabaly, hogy a spacerek ndvekedése mindig elére iranyult, azonban nem
képes Onmagaban megmagyarazni a komplex, emergens térbeli struktardkat, melyek a

szimulaciok soran megfigyelhetdk voltak nagyobb térbeli skalan (10. abra).
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t =150 t =100 t =150

= 200 t =250 t =300

10. abra - Ramet-populacié idébeli fejlédése (d; = 0, d; = 0.02). Mire a genet elérte a racs szélét a kozépso
részek megiiresedtek (central die-back), a siir(i terjedési front miatt azonban a rekolonizacié csak t = 200-nal
tortét meg. A kés6bbi idopontokban lathatd a ,,hulldmokban™ halado terjedés.

A magas lokalis ramet denzitas képes volt megakadalyozni a visszafordulast, igy a genet
szamara karos lehetett az a szcenario, mikor mindkét mortalitas alacsony volt. Fontos azonban
megemliteni, hogy a térbeli terjedést tobb tényez0 is befolyasolhatja a valésagban [36]. Ilyen
pl. a fenotipusos plaszticitds €s a fizioldgiai integracid. Elébbire példa, mikor a rametek indai
meghosszabbodnak egy kedvezdtlen kornyezeti foltban [37, 38]. Utobbi esetben a geneten beliil
anyagtranszport figyelhetd meg a rametek kozott [39, 40]. A bazipetalis transzport csOkkentheti
d;-t és novelheti d,-t, mig az akropetalis ellenkezdleg, csokkentheti d;-t és ndvelheti d;-t.

A szimulaciok a visszafordulds és az Onakadalyozas kapcsolatara is ravilagitottak.
Alacsony mortalitds esetén akropetalis irdanyban még magas volt a ramet denzitds, azonban a
kozépsd, bazipetalis rész mar megiiresedett. Sikeres visszafordulds esetén Ujabb
boszorkanygytiriis szerkezet alakult ki, majd a ramet-populécié idével térben homogenizalodott

¢s steady-state allapotba kertilt (10. abra).

6.4. A klonalis novények szerepe a ndovénytarsulasokban

A klonalis novények demografiai folyamatai kozvetleniil képesek befolyédsolni egy

tarsulds szerkezetét, példaul az altalunk is bemutatott gytiriképzddésen keresztiil [41].
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Szimulacidink sordn egy mechanisztikus modellt alkalmaztunk, melyben bemutattuk, hogy
pusztan a mortalitas valtoztatasa képes volt el6idézni boszorkanygytiriiket. E gylirtik azonban
mindig iddlegesek voltak. Ugyanakkor a siiri terjedési frontok steady-state-ben is
megmaradtak, aminek a valdsagban fontos szerepe lehet, hiszen ezek a térbeli strukturak
képesek lehetnek kiilonbozd fajokhoz tartozd egyedeket szétvalasztani. Mas modellezéses
vizsgélatok kimutattak, hogy ezek a térbeli formdk akar dllandosulhatnak is. A central die-back
jelenséget pl. a Reynoutria japonica fajnal is modellezték €s a genet hasonl6 térbeli strukturajat
figyelték meg, azaz a kozépso teriiletek megiiresedését [42]. Terepi vizsgalatok arra is
ravilagitottak, hogy a Fudzsi hegy vulkanikus talajan bizonyos pionir fajok csak a Reynoutria
altal képzett gytrik belso teriiletén voltak képesek megtelepedni [43]. A Carex humilis esetén
megfigyelték, hogy a genet belsé részein szignifikansan kiilonbozott a fajosszetétel a kiilsé
tertiletekétdl [44]. Ez a hatas novelheti a novénytarsuldsok diverzitdsat. A biodiverzitdsnak
pedig fontos szerepe van a novénytarsulasok stabilitdsdban, ezaltal — és szamos mas okbol - a

klonalis névényeknek kiemelt szerep van a vegetacidodinamikaban [36, 41, 45].

6.5. Evolucios kovetkezmények

Klonélis ndvényeknél a genet tekinthetd az evolucios egységnek [46]. Klonalis
novények esetén a genet élettartama sokat vizsgalt kérdés [30], azonban a rameteké kevésbé.
Vizsgalatunk soran ramutattunk arra, hogy a rametek mortalitdsanak kutatasa is igen fontos
feladat, hiszen ez befolyasolja a teljes genet talélését, viszont a két ,,szint" kozotti kapcsolat
nem trivialis.

A klonalis integraci6 és forrasallokacid széles kdrben tanulmanyozott jelenségek [47].
Az integraci6 foka igen tag hatarok kozott valtozhat, az Gn. integratoroktol, melyeknél a genet
kiegyenliti a rametek kozott a forrasokat (pl. Leymus secalinus), egészen az Un. splitterekig,
amely fajoknél a rametek kozott nincs szamottevd anyagéaramlas, s akar meg is sziinhet a
fiziologiai kapcsolat a rametek kozott (pl. Ranunculus repens) [39, 48, 49]. Mint azt az
Onakaddlyozds fejezetben is emlitettem, a transzport irdnya befolyasolhatja a ramet mortalitas
értékeit. Mig az akropetalis iranyu transzport csokkentheti d;-t, addig a bazipetalis novelheti
azt.

A genet maximalis ¢élettartama nagyon hosszu is lehet, feljegyeztek tobb mint 10000
éves, sOt 45000 évesre becsiilt geneteket is kiillonbozd fajok esetén [50, 51]. Azaz a genet
¢lettartama joval meghaladhatja a rametekét, s6t potencidlisan ,,halhatatlanna” valhat [51, 52].

Igen érdekes kérdés, hogy hogyan éri el a genet az ilyen magas €letkort, azonban a kérdés
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megvalaszolasahoz fontos, hogy megvizsgaljuk a ramet tulélésére hatd evolucios erdket,
melyek egyelore kevéssé kutatottak. Ezen kutatdsok fontos eszkoze lehet a modellek

tovabbfejlesztése €s az eredmények Osszevetése terepi és liveghazi vizsgalatok eredményeivel.

6.6. A fitnesz definialasa klonalis névények esetén

6.6.1. A fitnesz altalanos fogalma

A fitnesz (biologiai ratermettség) az evolicidbioldgia egyik kdzponti fogalma. Abszolut
fitnesz alatt altalanossagban azt értjlik, hogy egy adott tipus (valtozat) élethossza alatt atlagosan
mennyi utodot allit eld [53, 54]. Ez a meghatarozas magdban foglalja a ttlélési valdszinliséget
¢s a fekunditast (az adott tipus utddszaménak varhato értékét) egyarant. Ezek az értékek az adott
tipus sokasaganak populaciddinamikai paramétereibdl becsiilhetdk: a talélési valdszinliség az
egyedek talélésébol, a fekunditas pedig az egyedek utddszamabol. Ezért az abszolut fitneszt
novekedési rataja [55]. Az éldlények életciklusa soran bekovetkezd események sikerességét —
amennyiben az események befolyasoljak a tipus ratermettségét — , fitnesz komponenseknek
hivjuk (pl. fertilizacios siker, viabilitas, szaporodasi siker). Relativ fitnesz alatt egy adott tipus
egy masik, referencia tipushoz viszonyitott fitneszét értjiik. A legtobb esetben egy szelekcios
folyamat kimenetelének predikcidjahoz a relativ fitneszt hasznaljak [56].

Bér a fitnesz igen nagy jelentdségli fogalom, szdmszerlisitése mégis sokszor problémas,
igy szamtalan fitnesz mérészam létezik [57, 58]. Az egyik probléma a definialas kapcséan, hogy
bizonyos organizmusoknak bonyolult életmenettel rendelkeznek, igy bonyolulttd valik az
Osszes fitnesz komponens figyelembevétele [59, 60].

A klonalis ¢lélények a moduléris organizmusok egy specialis csoportjat alkotjak,
melyek esetén az egyed meghatdrozasa szamos nehézségbe iitkozik, ezért a klonalis novények
esetén a fitnesz definidlasa — mely legtobbszor az egyedek alapjan torténik - nem egyértelmd, s
nem létezik egységesen elfogadott altalanos definicio [5, 46]. A kdvetkezdkben a lehetséges

definicidkat és megkozelitéseket tekintem at.

6.6.2. A fitnesz szakirodalmi attekintése klonalis névények esetén

A legtobb fitnesz meghatdrozas azon a tényen alapul, hogy az adott él61ény életciklusa

soran gamétakat termel, melyekbdl zigdtak jonnek 1étre, majd ezekbdl az tjabb generacio alakul
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ki. Ez a megkozelités feltételezi a Weismann-féle szoma-csira szétvalast (11.a abra), amely
azonban az egysejtii eukariotak, gombak, ndvények és 19 éllat térzs esetén nem teljesiil [61]. A
csiravonal korai elvalasa csak azon 4allatokra jellemzd6, melyek nem képesek klonalis
szaporodasra. A ndvények esetén a merisztéma szovetekben talalhaté totipotens sejtek miatt a
szoma-csira szétvalas nem értelmezhetd. A klondlis novényekre szomatikus embriogenezis
jellemzd, azaz egyetlen egyeden beliil megtorténhet a teljes egyedfejlodési program reiteracioja

(11.b 4bra) [1, 61].

a) b)

@ 7

1
1
1
------------ GAMETAK GAMETAK

11. abra — A csiravonal és a szoma kapcsolata Buss (1983) alapjan. Az a) dbran az eredeti Weismann-féle elmélet
lathato, ahol a csiravonal 1étrehozza a szomat (folytonos nyilak), s a csiravonal és a szoma elkiiloniilnek. A b)
abran a Buss altal médositott, klonalis él61ényekre alkalmazhato elképzelés lathato. Ebben az esetben a gamétak
létrehozzak a szomat (folytonos nyilak), azonban a széma is 1étrehozhat egy 0j szomat (szomatikus embriogenezis
utjan, szaggatott vonal), s az (ij szOma tovabbi gamétakat termel).

Az a tény, hogy klondlis novények esetén a csiravonal és a szoma nem valik szét,
tovabba szomatikus embriogenezis figyelhetd meg, megneheziti az egyed-alapil fitnesz
definicidk értelmezését. Mig az allatok tobbségeénél a tulélési esély csokken a korral, s a
fekunditasnak van egy maximuma az életkor fiiggvényében, majd csokkeni kezd, addig a
klonalis ndvények bizonyos fajainal megfigyelték, hogy a genet potencidlisan halhatatlanna
valhat [30]. Ezért Fagerstrom a zigéta-zigota ciklus helyett a merisztéma-merisztéma ciklust
javasolta a fitnesz definialasanak alapjaul [62]. Harom kiilonb6z6 maddjat kiilonboztethetjiik
meg a merisztémak terjedésének t; idOpontbdl t, idOpontba (12. abra). Az aszexudlis
szaporodas soran (12.a abra) genetikailag azonos merisztémak jonnek l1étre vegetativ tton. A
szexudlis szaporodas esetén (12.b abra) a merisztéma generativ hajtast fejleszt, melyben
megtermékenyités révén zigotdk keletkeznek. Végiil a merisztéma nyugalomban maradhat,

azaz nem vesz részt a szaporodasban (12.c abra).
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12. abra - A merisztéma terjedés lehetséges utvonalai Fagerstrom (1992) alapjan. A s6tét korok a merisztémakat,
mig a vilagos kor a zigotakat jelképezi. Az a) utvonal az aszexualis terjedést, b) a szexudlis terjedést, mig c) a
dormanciat jeloli. Az a) abran a visszacsatold nyil jelentése az, hogy egységnyi ido alatt tobb vegetativ merisztéma
fejlesztése is lehetséges.

A merisztéma-merisztéma ciklus alapjan a kovetkezd egyenlet szerint lehet

kiszamitania fitneszt (F):

F =n(t)/n(t) = pa® +qfr+ (1 —p—qy, (1. egyenlet)

ahol n(t,) a merisztémak szdma t, idOpontban, n(t;) pedig t; idépontban. p annak a
valoszinlisége, hogy a merisztéma aszexudlis szaporoddsban vesz részt, a a ciklusonkénti nettd
proliferacids rata, k a ciklusok szdma idélépésenként. g a szexualis szaporodas valdsziniisége,
p a kicsirdzott magvak szama virdgzatonként, r pedig az atlagos rokonsagi egyiitthato a sziild
¢és utdd kozott. Végiil y a merisztéma talélési valoszinlisége a dormancia alatt. Ez az egyenlet
a merisztémak szdmanak korlatlan novekedését irja le (amennyiben a paraméterek idében
konstansok).

A genet terjedése térben €s idOben potencialisan korlatlan lehet, ami szintén neheziti a
zigbta-cikluson alapul6 fitnesz definicio értelmezését [63]. Példaul, ha két genetet tekintiink,
melyek csak rametprodukci6 révén terjednek, a genetek szama idében valtozatlan marad (egy-
egy), viszont a rametek szdma valtozik (ezaltal a boritottsagok is). Wikberg harom kritériumot
allitott fel, melyek teljesiilése esetén egy adott egység alkalmas a fitnesz kiszamitasara:

1) Legyen képes onreplikdciora, ezaltal szambeli ndvekedésre.

2) Térbeli és iddbeli terjedése legyen korlatozott. (Kiilonben egyetlen egység képes

lenne kiszoritani az dsszes tobbi egységet a populaciobol szambeli novekedés
nélkdl.)

3) Ne legyen az egység tal kicsi, a mérési zaj elkeriilése érdekében.
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Wikberg érvelése szerint ezeket az kritériumokat azon merisztémak elégitik ki, melyek
potencidlisan 1j rametek létrehozasara képesek. Ebben az esetben ,merisztéma” alatt a
vegetativ szervek azon csucsmerisztémai értendok, melyekrol rametek képesek fejlodni.

A klonalis novények esetén tobbszintli demografiai hierarchia figyelhetd meg (ramet és
genet szint; 1d. 1. abra), melynek kdszonhetden hierarchikus szelekcid alakul ki [1, 58, 64].
Pedersen és Tuomi egy fenotipusos optimalizacion alapuldé matematikai modell segitségével
kimutattdk, hogy denzitasfiiggetlen esetben barmelyik demografiai szint alkalmazhato
egységként a fitnesz kiszamitasdhoz, mivel a kiilonb6zé demografiai szintek egységeinek
novekedési ratdi konvergensek, azaz az id6 teltével egy kozos értékhez tartanak [64].
Denzitasfiiggd esetben (a kornyezet eltartoképességének figyelembevételével) azonban a
kiilonb6z6 szintekhez tartozo ndvekedési ratdk nem konvergensek, ezért ebben az esetben az
alacsonyabb demografiai szint egységeit (a rameteket) javasoltak a fitnesz megéllapitdsdhoz.

A denzitasfiiggés jelentdségére Winkler és Fischer tanulmanya is felhivta a figyelmet
[65]. Egy diszkrét dinamikai modell alapjan kétféle mérdszamot alkottak a fitnesz mérésére
klonalis novényekben. Az r-szelekcids rezsim (denzitdsfiiggetlen eset) esetén a kezdeti

novekedési ratat (r) javasoltak:
r = W(asHsFS + avHvFv) —m, (2 egyenlet)

ahol w a reproduktivan aktiv felndttek aranya a populacidban, ag és a, rendre a mag- és
vegetativ utdd produkcios ratdk, Hg és Hy, az atlagos tulélési ratak (rendre S a szexualis és V a
vegetativ utod esetén), Fs és Fy térbeli korrekcids faktorok (pl. limitalt mag diszperzi6 ill. a
rametek aggregacioja miatt), s végiil m a mortalitasi rata. Ez a mérdszam hasonlo leirasat adja
a rendszernek, mint a Fagerstrom altal javasolt képlet (1. egyenlet).

A K-szelekcids rezsim esetén (denzitasfiiggd eset) azonban pusztan egyetlen valtozat
fitneszét nem lehet értelmezni, hanem kiilonbozd valtozatok relativ fitneszét tudjuk jellemezni.
Winkler és Fischer [65] egy dinamikai egyensulyban 1€vd, rezidens populédcidoval szemben
vizsgaltdk egy ujonnan jott, invazids populacidé kompeticidos képességét. A javasolt fitnesz
mérészam ebben az esetben a kompetitivitds (C, a jeldlések azonosak a 2. egyenlet esetén

hasznaltakkal):

C = w(agHsFs + ayHy Fy)/m. (3. egyenlet)
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Ez a mérészam ekvivalens az élethossz alatti potencialis utodprodukcidval. A két szelekcios
rezsim esetén a mérdszamok ,.ellentétes” eredményt is adhatnak (pl. r; <1, de C; > Cy)

bizonyos demografiai paraméter-értékek esetén.

6.6.3. A fitnesz definiciok megvitatasa

A PlantNet modellel folytatott szimulacids kisérleteink soran bemutattuk, hogy a genet
tulélési esélye (Q) €s a rametszam (Nyyeqp) eltérd mortalitas értékeknél vesznek fel maximumot
(7. abra, 9. abra). A tulélés fitnesz komponens, ezért nagy jelentdésége van az evollcids

kovetkeztetéseknél. A rametszam kozvetleniil nem fitnesz komponens, azonban az alabbi

crer

1) A nagyobb rametszdm csokkenti a sztochasztikus kihalds esélyét [66].
2) Viragzas esetén a nagyobb rametszam novelheti a viragprodukciot [67].
3) A rametek forrasok felvételével novelik a geneten beliil allokdlhatd forrasok

Osszmennyiségét [68, 69].

A fitnesz definialasat neheziti, hogy a klonalis ndvények kettds szaporodasu éldlények,
s a fitnesz kiszdmitdsdnal a vegetativ és generativ szaporoddsi modokat egyszerre kell
figyelembe venni. A rameteknek véges mennyiségli forrds all rendelkezésiikre a szaporodasi
modok, azaz a rametprodukcié (vegetativ szaporodas) és a magprodukcid (generativ
szaporodas) kozotti allokdciohoz, igy a két szaporodasi mod kozott csereviszony (trade-off)
allhat fenn. Mivel a rametprodukcié indirekt médon hozzéjarulhat a magtermeléshez, ezért a
magasabb rametprodukcio képes lehet kompenzalni a rametenkénti alacsony magprodukciot a
genetben Osszesen megtermelt magok szdmara nézve [67, 70].

Fontos megemliteni, hogy a kornyezeti zavaras hatassal lehet az optimalis allokacios
stratégiara. Térben heterogén zavards (s ennek kovetkeztében bizonyos teriileteken
megndvekedett mortalitas) eléidézheti, hogy az optimalis allokacids stratégia ,,koztes” legyen
(mikor a genet mindkét szaporodasi modba fektet forrdsokat), olyan esetben is, ahol homogén,
allando kornyezetben a tisztdn vegetativ szaporodas lenne az optimalis stratégia [65]. A
kornyezet id6beli fluktudcidja is befolyasolhatja a vegetativ és generativ szaporodas relativ
eldnyét. A rametek (a szomatikus mutacioktdl eltekintve) genetikailag azonosak, a magrol
fejlédott utdédok viszont a szexualis szaporodéds miatt genetikailag 0j véltozatot képviselnek
(rekombinansok). Erésen fluktudld kornyezet esetén elényds lehet a magprodukcid, hiszen a

nagyobb genetikai diverzitassal rendelkezd utodkészlet jobban képes lehet adaptalddni a
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megvaltozott kdrnyezethez [71]. A kiilonbozé geneteknek eltérd ndvekedési ratajuk lehet az
adott kornyezetben.

adott populacioban a rametek definiciészerlien nagyobb szamban vannak jelen, mint a genetek,
azaz a rametek szelekcids szintjén a genetikai sodrodasnak kisebb szerepe van, a szelekcid
jobban tud érvényesiilni (hiszen nagyobb az egységek szdma), mig a genet szintjén erdsebb a
véletlen szerepe. Tovabbi fontos kiilonbség, hogy a genetek generacids ideje jellemzden
jelentdsen nagyobb, mint a rameteké, ezért a rametek szintjén hato szelekcio hatasa erésebben
érvényesiilhet, mint a genet szintjén hatd szelekcioé. Mivel ) genetek kizarolag ivaros
szaporodas utjan képesek létrejonni, ezért a generativ reprodukcionak fontos szerepe lehet
olyan esetekben is, ahol az adott tulajdonsag a genet szintjén elényds (pl. milyen sikeres a
viragok megporzasa). Erre példa még, hogy ha a magvak jo diszperzidos képességgel
rendelkeznek (pl. a termésen repitokésziilék talalhato), a genet 1 kornyezetekbe juttathat
utédokat, mig pusztdn rametprodukcio altal erre sokkal lassabban lenne csak képes.

Tobb tanulmany is kitért a denzitasfiiggés szerepére [64, 65]. Fontos kovetkeztetés,
hogy az eltérd denzitasti populacidkban levont kovetkeztetéseket nem feltétleniil lehet
kozvetleniil Osszehasonlitani (lasd a 2. és 3. egyenletek ellentmondédsos eredményekre
vezethetnek). Denzitasfiiggetlen esetben a nagyobb novekedési rataju valtozat varhatoan
kiszoritja az alacsonyabb ndvekedési rataja vaéltozatot. Denzitasfiiggd esetben azonban
bonyolultabb a kérdés, hiszen a fitnesznek csak Ggy tudunk értelmet adni, amennyiben két vagy
fel (pl. az alacsony denzitasrdl indulo invazios tipus képes legyen kiszoritani a rezidens tipust).

Mindezek alapjan elmondhatjuk, hogy nagy jelentdsége van tovabbi modellek
fejlesztésének, melyek egyszerre tobb genet terjedését is leirjdk, s fontos a modellek
eredményeit Osszevetni az empirikus adatokkal. A fitnesz pontosabb elméleti leirdsa segithet a
terepi €s laboratoriumi megfigyelések ¢€s kisérletek jobb megtervezéséhez, s az eredmények
pontosabb értelmezéséhez. Egyelére azonban nem létezik altalanos, minden szituicidra

alkalmazhato fitnesz definicio klonélis novények esetén.
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7. Osszefoglalas

Kutatdsunkban arra voltunk kivancsiak, hogy klonalis novények esetén a ramet
mortalitas (azaz haldlozési rata) hogyan befolyésolja a genet 6kologiai performanciajat, melyet
a tulélési valoszintiséggel (Q) és a rametszammal (N¢,tq;) jellemeztiink. Vizsgélatainkhoz egy
sztochasztikus sejtautomatan alapulé modell (PlantNet) segitségével végeztiink szimulacids
kisérleteket. A kornyezetet egy homogén (csak jo foltokbdl allo) hexagonalis racs reprezentalta.
A genetet a ndvekedést biztositd termindlis rametekre és a ndvekedést nem segitd internalis
rametekre osztottuk fel, s a terminalis (d;) és interndlis (d;) ramet mortalitdsok paraméter
kombinécioiban vizsgaltuk a genet performanciajat. Egy naiv hipotézis szerint azt vartuk, hogy
a performancia valtozék monoton csokkenek a mortalitasok fiiggvényében.

Azt tapasztaltuk, hogy a talélési valoszinliségre nézve a paramétertér nagy részén d;
hatasa indifferens volt, azonban alacsony d; értékek esetén Q drasztikusan lecsokkent, ugyanis
ezen esetekben egy stirli, lineéris terjedési front alakult ki, amely csokkentette annak az esélyét,
hogy a genet Ujrakolonizalja a megiiresedd kozépso teriileteket (O6nakadalyozas). A naiv
hipotézissel ellentétben d; esetén egy nem monoton valaszt tapasztaltunk, azaz kozepes d; érték
képes volt novelni a genet tulélési esélyét. Ez alacsony d; esetén volt igaz, ugyanis ekkor d;
képes volt iires helyeket 1étrehozni a terjedési frontnal, ami ndvelte a kolonizaci6 sikerességét.

A rametszam esetén a naiv hipotézis igazolodott d;-re nézve, azonban N;,¢4;(d;) nem
monoton valaszt adott, azaz a feliiletnek volt egy maximuma koztes d; érték esetén. Ennek
magyarazata az, hogy nagyobb d; csokkentette a denzitast, ami elGsegitette a terminalis rametek
novekedsét. Azonban N;,¢4;-hoz az internalis rametszam (N;) nagyobb mértékben jarult hozza,
mint a termindlis rametszam (N;), ezért ez a hatas csak alacsony d; értékek esetén volt képes
kompenzalni az internalis ramet veszteséget. Osszefoglalva tehat mindkét mortalitds esetén
l1étezett egy optimalis érték a genet szamara.

A kiilonb6z6 ramet mortalitas értékeket empirikus megfigyelésekkel vetettiik ssze. A
szimulaciok soran kialakult térbeli struktardk (pl. boszorkénygyiiriik) a természetben is
megfigyelhetk, s nagy szerepiik van a ndvénytarsulasok szerkezetének és dinamikéjanak
meghatarozasaban. A diszkusszidban egy szakirodalmi attekintést végeztink a fitnesz
lehetséges definicidirol klonalis novények esetén. A fitnesz az evoluciobioldgia alapvetd,
kozponti fogalma, azonban klondlis ndvények esetén egyelére nem létezik 4ltalanos

meghatdrozasa.
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