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1. Wstep

Przyjmijmy, ze definicja- dostosowania bedzie przepis, wedlug ktorego
dostosowanie mozna obliczy¢. W takim znaczeniu genetyka populacji definicji
dostosowania nie podaje. Uzywa si¢ tam tzw. wspélczynnika doboru s,
ktory informuje nas o tym, jaka cze$¢ osobnikow danego genotypu ulega
eliminacji w czasie trwania jednego pokolenia. Przyjmuje si¢, ze wspoiczynnik
doboru zwiazany jest z dostosowaniem W nastgpujaca zalezno$cia

W=1-s. (1.1)

Przy czym W jest tzw. wzglednym dostosowaniem, czyli ilorazem dostosowania
danego genotypu przez dostosowanie pewnego wybranego genotypu (np. geno-
typu o najwigckszym dostosowaniu).

Analizujac w genetyce populacyjnej najrozmaitsze modele doboru nadaje
si¢ wspotczynnikom doboru (a przez to dostosowaniu) potrzebne wartosci.
Genetyka populacji jest nauka uprawiana najczesciej przez hodowcow. Fakt
ten usprawiedliwia arbitralne przypisywanie dostosowania genotypom, gdyz
w sztucznej hodowli mozna stworzy¢ kazdemu genotypowi warunki, w ktorych
bedzie on mial dowolna wartos¢ dostosowania.

Pod pojeciem ekologicznej definicji dostosowania rozumiem taka definicje,
ktora podaje zwiazek pomiedzy dostosowaniem i waznymi z punktu widzenia
ekologii, mierzalnymi cechami osobnika, takimi jak produkcja potomstwa,
przezywalnos¢, cigzar itd. Czasami jednak definiuje si¢ dostosowanie nie
podajac wprost jego zwiazku z produkcja potomstwa lub przezywalnoscia,
lecz uzywajac wielkosci luzniej z nimi zwiazanych, ale takich ktore charakte-
ryzuja ,postawe” osobnika w zetknigciu ze srodowiskiem (np. liczba kopulacji,
liczba samic w haremie itd.).

- Ograniczmy nasze zainteresowanie do teorii biologicznych operujacych
pewnym aparatem matematycznym. Sadze, ze ekologiczne definicje dostoso-
wania, jakie spotyka si¢ w matematycznych modelach, konstruowane sa
na dwa sposoby. Albo uzywa si¢ do tego celu tzw. réwnania catkowego
Lotki i ta definicja jest w miar¢ ogélna definicja dostosowania, albo tez
definiuje si¢ je na potrzeby konkretnego modelu. Drugi sposdb postepo-
wania pozwala na duza doz¢ dowolnosci. Artykul ten poswigcony jest
omoéwieniu obu sposobow definiowania dostosowania w ekologii.
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2. Definicja pierwsza — réwnanie Lotki -

Rozwazmy populacje, ktora jest klonem, sklada si¢ wigc z genetycznie
identycznych osobnikow. Rozmnazaja si¢ one partenogenetycznie. Niech ¢
oznacza czas, za§ T wiek osobnika. Przyjmijmy takze, ze N, jest liczba
osobnikéw o wieku t w chwili t. Zastanéwmy sig, czemu réwna si¢ liczba
N, osobnikow o wieku 7 = 0 w chwili ¢t. Na liczbg t¢ sktada si¢ potomstwo
osobnikéw w roznym wieku. Liczba potomstwa osobnikéw w wieku x zalezy
od trzech wielkosci: liczby N,_,, osobnikéw o wieku 7 =0 x jednostek
czasu wstecz, prawdopodobienstwa, ze przezyja one do chwili ¢ (oznaczmy je
przez [,) i liczby potomstwa m, wyprodukowanego przez osobnika w wieku x.
Wtedy liczbe osobnikéow w chwili ¢ w wieku 0, ktére sa potomstwem
osobnikéow o wieku x w chwili ¢ mozna przedstawi¢ za pomoca naste-
pujacego rownania :
' Nio=Ni—xplim,. (2.1)

Zalozmy, ze populacja sklada si¢ z osobnikow w réznym wieku. Niech
zawiera si¢ on w granicach od 0 do oo. Aby obliczy¢ calkowita liczbe
osobnikoéw w wieku O w chwili ¢ trzeba dodac udzialy osobnikow w kazdym

wieku. Mozna tego dokonac za pomoca catkowania, jesli przyjmiemy, ze wiek
zmienia si¢ w sposob ciagly.

Nio="1 Ny_x0lemydx. (2.2)
0

Zrobmy teraz kolejne zalozenie. Przyjmijmy, ze liczba osobnikow w wieku
0 zmienia si¢ w czasie w sposob wykladniczy

IVl = R (2.3)
Mamy wigc wtedy
\ Fesiely (2.4)
Podstawiajac (2.3) i (24) do (2.2) otrzymujemy :

Ke' = [ Ke' 1. m, dx. (2.5)
0 3

Dzielac obie strony réwnania (2.5) przez K¢ otrzymujemy rdéwnanie zwane
rownaniem Lotki (Lotka 1925) lub czasem Fishera (Fisher 1930).

1= e ™l mdx. : (2.6)
0
W istocie m, =0 dla x - o, gdzie » jest wiekiem osiagniecia zdolnosci

reprodukcyjnej, oraz dla x > w, gdzie » jest wickiem ostatniej reprodukcji,
totez mozna napisac
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Miara dostosowania rozpatrywanego tutaj klonu jest r (r zwane jest
czasem parametrem maltuzjanskim). Zauwazmy, ze dostosowanie jest zdefinio-
wane w sposob uwiklany, wystgpuje ono pod znakiem calki po prawej
stronie rownania catkowego (2.7).

Roéwnania (2.7) mozna uzywaé na dwa sposoby. Po pierwsze majac dany
rozklad z wiekiem produkcji potomstwa i przezywalno$¢ mozna policzyc,
jaka powinna byé wartosé r, aby calka po prawej stronie réwnania (2.7)
rownala si¢ 1. Zwykle nie mozna uzyska¢ rozwiazania analitycznego, ale
metodami numerycznymi warto$¢ r udaje sig¢ obliczyc.

Drugi sposob jest jak gdyby odwroceniem poprzedniego, chociaz jest to
juz w istocie zagadnienie optymalizacyjne. Poszukuje si¢ takich funkcji [.
i m, jako funkcji wieku i innych zmiennych, ktore wstawione do rownania
(2.7) maksymalizuja wartos¢ r. Innymi stowy poszukiwane funkcje [, 1 m
maja nastgpujace wilasciwosci: wstawione do rownania (2.7) powoduja to,
ze trzeba uzy¢ maksymalnej wartosci r, aby calka z prawej strony tego
rownania byla réwna 1. W sposob posredni wprowadzamy wigc tu dobodr
naturalny. Przyjmujemy, ze uklad ewoluuje na tyle dlugo, iz na ,placu boju”
pozostaje tylko ten klon, ktéry charakteryzuje si¢ najwigksza wartosc1a %
czyli najwigkszym dostosowaniem.

Jesli sformulujemy zagadnienie w sposob nastgpujacy: jakie powinny by¢
funkcje I, i m,, aby uzyska¢ maksymalne r, to okazuje sig, ze 1}1e ma ono
interesujacych z biologicznego punktu widzenia rozwiazan. Smiertelnosé
powinna by¢ minimalna, czyli przezywalno$¢ maksymalna oraz maksymalna,
fizjologicznie mozliwa, produkcja potomstwa. Gdybysmy przekroczyli to fizjo-
logiczne ograniczenie (w modelu matematycznym jest to zawsze mozliwe),
to okazaloby sie, ze uzyskamy jeszcze wigksze wartosci r. Aby uzyskac
istotne rezultaty (to znaczy, aby r osiagalo wartos¢ maksymalna dla produkcji
potomstwa mniejszej od najwigkszej, fizjologicznie mozliwej i przezywalnosci
mniejszej od jednosci), trzeba zalozy¢ dodatkowo pewna zaleznos¢ migdzy
przezywalnoscia 1 produkcja potomstwa. Najogdlniej mowiac zaleznos¢ ta
powinna by¢ odwrotna, dlatego zagadnienie tak sformulowane nazywa sig
zagadnieniem kosztow reprodukcji (ogdélne omowienie- problemu — patrz
Partridge 1 Harvey 1988, szczegblowe modele mozna znalez¢ m.in. u
Schaffera 1974, 1983, Taylora i in. 1974 oraz Lawa 1979).

Rownanie (2.7) jest podstawa wszystkich teoretycznych rozwazan dotycza-
cych ewolucji strategii zyciowych (§tearns 1976, 1977, 1980). Pozwala ono
sformulowad nie tylko zagadnienie kosztow reprodukcji. Zakladajac pewna
zalezno$¢ miedzy przezywalnoscia lub produkcja potomstwa a innymi cechami
osobnika mozna zadaé pytanie o optymalne z punktu widzenia doboru
naturalnego wartosci tych cech, czyli takie, ktore maksymalizuja r. I znéw
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tak postawiony problem ma rozwiazania tylko wtedy, gdy dodatkowo
zalozymy istnienie pewnych zaleznosci (zwykle odwrotnych) pomiedzy roz-
patrywanymi cechami. Zalezno$ci te w literaturze angielsk ojezycznej zwane
sa tradeoffs i .,..reprezentuja koszty ptacone w walucie dostosowania, kiedy
korzystna zmiana jednej cechy jest zwiazana ze szkodliwa zmiang innej
cechy” (Stearns w druku).

Stearns i Koella (1986) badali zwiazek miedzy wiekiem i cigzarem
osobnikéw w momencie osiagniecia zdolnosci do reprodukcji. Rozpatrywane
przez nich osobniki rosly zgodnie z réwnaniem Bertalanffy’ego, wigc ich
ciezar w zmienial si¢ z wiekiem x wedlug rownania:

w(x)=A(l—Be ™) (2.8)

gdzie A, B i k sa stalymi, przy czym parametr k traktowany byl jako
miara szybkosci przyrostu cigzaru. Jes$li « jest wickiem osiagnigcia zdolnosci
do reprodukcji, to réwnanie (2.7) mozna przepisa¢ w postaci

| e f BRISE i A% (2.9)

Przyjmijmy, ze liczba potomstwa produkowanego przez osobnika w jed-
nostce czasu jest funkcja cigzaru osobnika, a ten ostatni jest, jak widac
z rOwnania (2.8), zalezny od wieku i parametrow charakteryzujacych szybkos¢
przyrostu ci¢zaru osobnika. Mozna wigc napisaé

b (wix)). .. dla. . x. .o

% 4 2.10
iy 0 dla o b
Zalozmy takze, ze Smiertelno$¢ d. opisa¢ mozna funkcja
a(k dl Dk
a (k) R e ) 211

*:Lj(oc,/\') gla o et

gdzie a(k) jest $miertelnoscia osobnikoéw doroslych zalezna od szybkosci
k przyrostu ci¢gzaru osobnika, natomiast j(x, k) jest $Smiertelnoscia juwenilna,
ktora zalezy takze od szybkosci przyrostu cigzaru oraz dodatkowo od wieku
osiagniecia zdolnosci do reprodukcji. ;

Dla rozwiazania problemu Stearns i Koella musieli zrobi¢ bardzo szcze-
gotowe zalozenia o funkcjach uzytych w modelu. I tak przyjeto, ze produkcja
potomstwa jest liniowa funkcja ci¢zaru osobnika

b(w)=Fw+H. (2.12)

miertelnos¢ dorostych jest odwrotnie proporcjonalna do szybkosci przyrostu
cigzaru osobnikow

ap

R ; 213
a (k) e 3 (2.13)
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Natomiast $miertelnos$¢ juwenilna jest odwrotnie proporcjonalna do szybk osci
przyrostu cigzaru ciata i wieku osiagniecia zdolnosci do reprodukcji

Jle k) = ?i*‘"ao, (2.14)
gdzie F, H, ay i A sa stalymi parametrami.

Podstawmy wszystkie te funkcje opisujace $miertelnos¢ i produkcije
potomstwa do rownania (2.9). Zauwazmy, ze trzeba obliczy¢ przezywalnosé
l..od wieku 0 do wieku x na podstawie Smiertelnosci d.. Mozna to zrobic¢
kosztem stosunkowo prostych obliczen. Problem polega teraz na poszukiwa-
niu takiego wieku a* osiagnigcia zdolnosci do reprodukcji, ktory mak-
symalizuje dostosowanie r. Ogoélnie moéwiac miara dostosowania r jest teraz
pewna funkcja wieku, w ktorym odbywa si¢ pierwsza reprodukcja. Z elemen-
tarnej matematyki wiadomo, ze pierwsza pochodna funkcji wzgledem zmiennej
niezaleznej obliczona w punkcie odpowiadajacym maksimum funkcji rowna si¢
zeru, co mozna zapisa¢ w postaci

or

7T :Oa 5
5 (2.15)

= ok

natomiast druga pochodna funkcji obliczona w tym samym punkcie jest
mniejsza od zera
8r

=k <0. (2.16)

Cala matematyczna zawito$¢ tego i innych, podobnych zagadnien spro-
wadza si¢ do zrozniczkowania obu stron réwnania (2.9) wzgledem parametru
ktorego optymalnej z punktu widzenia teorii doboru naturalnego wartosci
poszukujemy. Ro6zniczkujac réwnanie (2.9) wzgledem o uzyskujemy z lewej
strony 0, z prawej za$ musimy zrézniczkowac catke wzgledem dolnej granicy
calkowania oraz funkcje podcaltkowa wzgledem z. Informacje o tym, jak
takiego rozniczkowania catki dokona¢, mozna znalezé w prawie wszystkich
informatorach matematycznych i podrecznikach podstaw analizy matema-
tycznej. Po wykonaniu tego rézniczkowania, zgodnie z réwnaniami (2.15)
i (2.16), na miejsca pierwszych pochodnych r wzgledem o trzeba podstawi¢
zera i wykorzysta¢ to, ze druga pochodna jest mniejsza od zera. Zwykle
prowadzi to do pewnego zwiazku migdzy analizowanymi wielkosciami, ktory
jest poszukiwanym wynikiem modelu. Nie bede tych rachunkéw tu przed-
stawial. & skrocie mozna powiedzie¢ tylko, ze rozniczkujac rowmanie (2.9)
wraz z podstawionymi do niego wyrazeniami dla przezywalnosci i produkcji
potomstwa oraz korzystajac z réwnan (2.15) i (2.16) mozna pokaza¢, iz
pomiedzy ciezarem i wiekiem osiagnigcia zdolnosci do reprodukcji zachodzi
zaleznos$¢ taka, jaka przedstawiono na rys. 1. Kazdy punkt na wykresie
odpowiada wiekowi i cigzarowi w momencie pierwszej reprodukcji dia
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Rys. 1. Wiek « i cigzar w, w.momencie pierwszej reprodukcji uzyskane z modelu wyko-
rzystujacego definicje dostosowania wynikajaca z rownania caltkowego Lotki. Punkty na
krzywej odpowiadaja optymalnemu z punktu widzenia doboru naturalnego wiekowi i cigzarowi
w momencie pierwszej reprodukcji przy roznej szybkosci k przyrostu cigzaru (patrz row-
nanie (2.8)). W lewej gornej czesci wykresu szybkos¢ jest najwieksza, w prawej dolnej — naj-
mniejsza. Na rysunku zaznaczono punkty odpowiadajace wiekowi i cigzarowi w momencie
pierwszej reprodukcji dla dwéch wartosci parametru charakteryzujacego szybko$é przyrostu
ky 1 ky (wedlug Stearnsa 1 Koelli 1986)

Age 7 and weight w, at maturity obtained from the model using fitness defined by the
Lotka’s equation. Points of the curve correspond with optimal, from the point of view of
natural selection, age and weight at maturity for different rates k of individual growth
(see equation (2.5)). The growth rate is greatest in upper left part of the graph and smallest
in the lower right. Two points for age and weight at maturity for growth rate k, and k,
are indicated (according to Stearns and Koella 1986)

wybranej szybkosci k przyrostu cigzaru ciala. Wartos¢ k maleje wzdhuz
wykresu od lewej gornej do prawej dolnej czesci. Jesli przyjmiemy, ze rozne
warto$ci k odpowiadaja réznym. warunkom srodowiskowym, w ktorych
nastgpuje wzrost, to krzywa na rys. 1 reprezentuje zbior wszystkich punktow
odpowiadajacych optymalnemu z punktu widzenia doboru naturalnego
wiekowi i cigzarowi w momencie pierwszej reprodukcji dla réznych warunkow
srodowiska. 3 3 :

Wrocmy teraz do podstawowych zalozen, z ktorych wyprowadzone zostalo
réwnanie (2.7). Przyjelismy wtedy, ze liczba osobnikow w klasie wieku 0O
przyrasta w czasie wykladniczo. Niech N, oznacza liczbe osobnikéw w
wieku x w.chwili.z. Zwigzana jest ona z liczba N._., osobnikow w wieku 0
w chwili ¢t —x nastgpujaca zaleznoscia -

Nl,.\':NI*x,O [x’ (217)

gdzie [, jest prawdopodobienstwem przezycia od wieku 0 do wieku x.
Widac¢ stad, ze jesli liczba osobnikéw w wieku O zmienia si¢ wykltadniczo
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z czasem, to takze liczba osobnikow w innych klasach wieku zmienia si¢
wykladniczo z ta sama szybkos$cia przyrostu per capita.

Oznacza to, ze definicja dostosowania, ktora przedstawiono w tym roz-
dziale, dotyczy tylko populacji o stabilnej strukturze wieku (liczebnosci
w klasach wieku zmieniaja si¢ w jednostce czasu taka sama liczbg razy)
oraz takich, dla ktérych liczebnosci w klasach wieku i calkowita liczebno$é
populacji zmienia si¢ w czasie wykladniczo z ta sama szybkoscia przyrostu
per capita.

Drugim zalozeniem bylo zalozenie o tym, Ze rozpatrywana populacja
stanowi klon, czyli sktada si¢ z osobnikéw identycznych genetycznie i roz-
mnazajacych si¢ partenogenetycznie. Zalozenie to nie bylo bezposrednio
uzywane w tormutowaniu i przeksztalceniach wzorow, jest ono natomiast
bardzo istotne na etapie interpretacji. Wszystkie powyzsze obliczenia mozna
w zasadzie przeprowadzi¢ dla populacji niejednorodnej pod wzgledem gene-
tycznym. Wielkosci bowiem uzywane w tych obliczeniach (I, m,,..) sa
mozliwe do obliczenia nawet wtedy, gdy klasy wieku sktadaja si¢ z osobnik 6w
o roéznych genotypach. Takie obliczenia przeprowadza si¢ w demografii
np. populacji ludzkich. Jednakze r obliczone dla populacji niejednorodnej
pod wzglegdem genetycznym ma interpretacje wylacznie demograficzna. Jest
szybkoscia per capita przyrostu liczebnosci populacji. Natomiast jesli te same
obliczenia przeprowadzimy dla klonu, to r oprocz interpretacji demogra-
ficznej posiada takze interpretacje w kategorii teorii doboru naturalnego — jest
miarg dostosowania. Roznica ta wynika z prostej przyczyny. Nie ma sensu
oblicza¢ dostosowania dla populacji sktadajacej si¢ z genetycznie rézniacych sie
osobnikoéw. Mozna tego dokonac tylko dla pojedynczego genotypu. W tym
przypadku zrobiliSmy to dla populacji genetycznie identycznych osobnik 6w —
dla klonu. Mozliwos¢ interpretowania r jako dostosowania oznacza, ze
mozemy stosowac do niego rézne procedury optymalizacyjne — poszukiwaé
maksymalnych wartosci r przy zalozeniu pewnych zwiazkow miedzy parame-
trami i zmiennymi modelu. Takich zabiegéw optymalizacyjnych nie mozna
robi¢ w stosunku do r, ktdre jest interpretowane wylacznie w kategoriach
demograficznych, dopoki oczywiscie nie rozpatrujemy populacji manipulo-
wanej przez czlowieka.

Przyjrzyjmy si¢ na koniec, jak wygladaé¢ bedzie réwnanie Lotki w naj-
prostszym przypadku, gdy populacja sktada si¢ tylko z jednej klasy wieku
(pokolenia sa rozdzielone). Niech jej liczebno$¢ w chwili t —1 réwna sie N, .
Wtedy liczebno$¢ N, w chwili nast¢gpnej ¢ opisana bedzie réwnaniem

N,=N,_,Im, (2.18)

gdzie | 1 m sa odpowiednio przezywalnoscia i produkcja potomstwa w
jednostce czasu t — 1. Jesli liczba osobnik 6w zmienia si¢ wykladniczo z czasem
(N, = Ke"), to wtedy mamy

Ke" = Ke" Vim, (2.19)
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co daje

F=tert iy (2.20)
lub przeksztalcajac

r=In(lm). , (2.21)

Rownanie (2.20) lub (2.21) jest odpowiednikiem rownania Lotki w przypadku
jednej klasy wieku.

3. Drugi typ definicji - krolestwo dowolnosci

[en typ definicji zawiera w sobic wszystkie te sformulowania dostoso-
wania, ktore wynikaja z potrzeb konkretnego modelu lub teorii. Jedyny
warunek, ktory musi spelnia¢ ten rodzaj definicji, to zgodno$¢ ze zdrowym
rozsadkiem. Powinniémy by¢ w stanie uzasadnié, najczesciej ustnie, Ze tak
zdeliniowane dostosowanie ma co$§ wspolnego ze ,zdolnoscia do przezycia
i wydania potomstwa”. Cala reszta pozostawiona jest inwencji autora. Roz-
patrzmy dwa przyklady.

W teorii optymalnych strategii Zerowania przyjmuje si¢, ze miara Q,
dostosowania jest ilos¢ cnergii E, ktora osobnik asymiluje w okreslonym
czasie 'T (Stephens 1 Krebs 1986).

Jesli osobniki charakteryzuja sic stalym zapotrzebowaniem energetycznym
i nicpotrzebne sa im dodatkowe porcje energii, natomiast potrzeba im czasu
na wykonywanie innych czynnosci zyciowych, to rozsadna miara dostosowania
staje si¢ czas potrzebny na zdobycie tej stalej porcji energii. Z drugiej
strony, jesli osobnik moze przeznaczy¢ na zdobycie pokarmu tylko pewna
okreslona, stala ilo$¢ czasu, to miara dostosowania staje si¢ ilo$¢ energii
zdobytej w tym okresie. Zwykle jednak, z uwagi na liczne dodatkowe
ograniczenia, ktorym podlega osobnik, miara dostosowania zajmuje miejsce
posrednie migdzy dwiema powyzszymi skrajnosciami. . aznym zagadnieniem
jest wybor odpowiedniej skali czasu, w ramach ktoérej asymilacja powinna
by¢ maksymalizowana. Poniewaz dostosowanie osobnika mierzy si¢ w skali
calego jego zycia, to taka tez skala czasu powinna by¢ brana pod uwage
przy poszukiwaniu optymalnej strategii zerowania. Jesli strategia zerowania
stosowana w pewnej chwili czasu nie ma wplywu na wybor strategii w
nastepnych chwilach, to mozna stosowa¢ wtedy mniejsze skale czasu.

Zi6tko i Kozlowski (1983) rozwazali zagadnienie podzialu produkecji
osobnika na przyrost ciala i produkcje potomstwa (podobnie problem ten
rozpatrywal Insarov 1975). Przyjmowali, e $miertelnosé jest stala i rowna g,
natomiast szybkos$¢ asymilacji 4 i respiracji R sa potegowymi funkcjami
cigzaru
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A = ay Wb‘, ‘32)
oraz

R'="a; w' (3.3)

Wtedy réznica A4 1 R jest chwilowa produkcja, ktéra moze byé podzielona
na przyrost cigzaru i produkcje potomstwa. Niech produkcja potomstwa
stanowi czg¢§¢ y produkcji. Zagadnienie polega na poszukiwaniu takiej
funkcji y, ktora maksymalizuje dostosowanie zdefiniowane nastgpujacym
rownaniem

= :

Q,={7y(t)(a; w —a,w)e "dt, (34)

0
gdzie T jest dlugoscia zycia osobnika. Wartos¢ Q, jest réwna sumie energii
kierowanej na produkcje potomstwa w kolejnych jednostkach czasu. Kazdy
skladnik sumy pomnozony jest przez pewna wage, szybko malejaca ze
wzrostem $miertelnosci 1 wieku osobnika, co jest odbiciem faktu, iz w przy-
padku ciaglego zagrozenia $miercia odkladanie reprodukcji jest bardzo
ryzykowne.

4. Zakonczenie

Ktory ze sposobow definiowania dostosowania siga glebiej w istote
zagadnienia? Mysle, ze pierwszy, ten ktory postuguje si¢ rownanieth catko-
wym Lotki Mimo ze ograniczony bardzo ostrymi zalozeniami, jest on
uniwersalnym i ogélnym sformulowaniem dostosowania, wtedy gdy te zato-
zenia sa spelnione. Staje si¢ dokladnie tym, co intuicyjniec wyobrazamy
sobie pod pojeciem dostosowania — miara rozprzestrzeniania si¢ osobnik Ow
danego genotypu, uwzgledniajaca S$miertelno$¢ i produkcje potomstwa. Z
drugiej strony zalozenia, ktorymi obwarowana jest ta definicja dostosowania
spelniane sa niezmiernie rzadko. W praktyce definicji tej uzywa sie takze
wtedy, gdy nie spelnione sa zalozenia wymienione w rozdziale 2. Stearns
i Koella (1986) swo6j model normy .reakcji dla wicku i ciezaru przy
pierwszej reprodukcji sprawdzali korzystajac z danych dotyczacych populacji
ludzkich. Ludzie obeznani z przedmiotem twierdza, ze wartosci dostosowania
obliczone z rownania catkowego Lotki, przy pogwalceniu zalozen, ktdrymi
je obwarowano, niewiele réznia sie od rzeczywistych wartosci dostosowania.

Warto takze zauwazy¢, ze definicja dostosowania wykorzystujaca rownanie
calkowe Lotki nalezy do tej klasy definicji, ktore operuja miarami obfitosci
wystgpowania osobnikéw o danym genotypie. Mozna jednak spojrzeé na
miar¢ dostosowania w zupelnie inny sposdb. Zamiast zwraca¢ uwage na
liczbe osobnikéw — nosicieli danego genotypu, mozna skoncentrowaé sie
na miarach trwalosci wystgpowania tegoz genotypu (Stearns 1982, 1986).
Prawdopodobienstwo wydania potomstwa, ktére nie dozyje do wieku, kiedy
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bedzie moglo mie¢ wilasne potomstwo lub prawdopodobienstwo, ze klon
wymrze sa doskonatlymi sktadnikami takich miar dostosowania.

Definicje, ktorych przyklady przedstawiono w rozdziale 3, stwarzaja
niepokojaca swobode¢. Mozna argumentowac, ze daje ona znacznie wigksze
pole manewru, pozwala bardziej dostosowaé definicje do potrzeb konkretnego
problemu. Istnieje jednak bardzo istotny problem zgodnosci roznych definicji
dostosowania. Jesli przyjmiemy, ze definicja wykorzystujaca rownanie Lotki
jest bardziej ogolna (a tak chyba jest w istocie), to pozostaje otwarte
zagadnienie, czy maksymalizujac dostosowanie zdefiniowane wedhug pewnej
definicji z rodzaju dowolnych maksymalizujemy (jesli to jest mozZliwe)
takze r, ktore jest dostosowaniem wynikajacym z réwnania Lotki. Bardzo
trudno odpowiedzie¢ na to pytanie.

Tomaszowi Wyszomirskiemu dzigkuje na dyskusje nad wczeéniejsza wersja pracy. Praca
napisana w ramach CPBP 04.03.
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Summary

Two ways of fitness definition in ecological models are presented. The first one is
applaying so called Lotka’s equation. This definition can be applied to the .clone with
stable age structure and exponential growth of number of individuals in age classes.
The second definition allows for great liberty in fitness defining. In this approach different
fitness definitions are connected with different models. The problem of correspondence between
various fitness definitions still exists.

(wplyneto: 17 IV 1989 1)
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