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Bevezetés

Ertekezésem a darwini evoliicidelmélet alapjan 4ll. De pontosan mit is értek ezen? Jol
ismert, hogy darwini evolicié olyan populaciokra vonatkozik, amelyekben az egyedek
szaporodnak, a tulajdonsadgok 6roklddnek, de van valtozatossag is, azaz az 6roklédés ritkan
nem tokéletes, és igy megjelennek uj tulajdonsagok. Tekintslink olyan tulajdonsagokat,
amelyek meghatarozzak az egyedek tulélési valoszintiségét és/vagy utodszamukat! Az evolucio
biologia azt vizsgalja, hogyan valtozik az egymast kovetd generaciok populaciodiban egy adott
tulajdonsag relativ aranya vagy denzitasa. Az irodalomban ma mar sokszor darwini dogmanak
nevezett alapgondolat a kovetkezd: Az a tulajdonsag terjed el, amely nagyobb novekedési ratat
(azaz fitneszt) biztosit atlagosan az ezt a tulajdonsagot hordozd egyedeknek, mint az egész
populacié atlagos novekedési ratdja. Lényegében minden, itt ismertetett eredményem erre az
egyszerli darwini dogmara épiil: a populéciokban vannak tipusok (viselkedési valtozatok), és
ezek aranya a generaciok soran valtozik, tovabba az a tipus terjed el, amelyik novekedési rataja

nagyobb, mint a teljes populécio atlaga.

Az evolicido soran sokszor az egyedek kozotti kolesonhatdsok befolyasoljak a
kolcsonhatd egyedek ratermettségét (azaz talélését €s/vagy utdodszamat). A jatékelméleti
konfliktus definicio szerint pontosan ez az eset: a kolcsonhatdo egyedek nyeresége (vagy
vesztesége) kolcsondsen fligg sajat és tarsuk viselkedésétdl is, azaz ha egy jatékos
maximalizalni akarja sajat nyereségét, figyelembe kell vennie, hogy hogyan fog viselkedni a

konfliktus masik résztvevdje is.

Az evoluciods stabilitds Maynard Smith- és Price-féle alapgondolata (Maynard Smith és
Price 1973, Maynard Smith 1982) Iényegében a fenti darwini dogma tovabbgondolasa. ,,Egy
tulajdonsag evoluciosan stabilis stratégia (ESS), ha a rezidens populdacioban (ahol az egyedek
osztoznak ebben a tulajdonsdgban), egyetlen, tetszéleges, de kellden ritka* mutdns tipus nem
tud elterjedni”®. E gondolatot Maynard Smith és Price (1973) az evollcids matrixjatékok
alapmodelljének kertében formalizadlva megalapozta az evolucios jatékelméletet.
Természetesen, mint minden elméletnek és alapmodellnek, igy az evolucios jatekelméletnek is

vannak alapfeltételei (lasd az alabb felvetendd problémakat). Az evolucios jatékelmélet

crer

1 A bioldgidban a mutansok aranya nyilvan nem lehet tetsz8leges kicsi, hiszen a populaciok egyedekbdl allnak és
végesek. Ellenben a matematikdban a hataratmenetek képzése soran sziikséges technikai feltétel, hogy a
mutansok aranya tetszélegesen kicsinek, illetve a populacié mérete vagy a vizsgalt id6tartam hossza
tetszolegesen nagynak legyen valaszthato.

2 Monomorfnak nevezziik azt az esetet, amikor a rezidens populdcioban minden egyednek azonos a fenotipusa.



dc_1650_19

is matematikai formaba ontdom, amely eseteket az evolicidés matrixjatékokra vonatkozo

alapmodell feltételei kizarnak.

Az értekezésem nem oleli fel 6sszes kapcsolodd eredményem. Két szempontra épiilt a
valogatas. Azokat az eredményeimet tekintem at, amelyek a fenti szobeli evolucios stabilitasi

definicionak alkalmazasai, illetve azokat, amelyek szamomra a legérdekesebbek.

Célkitiizés, tudomanyos problémak és kérdések

Mint mar emlitettem, értekezésem célkitlizése az ESS fogalmat kiterjeszteni olyan
szelekcios szitudciokra, amelyeket a klasszikus evolucios matrixjatékmodell alapfeltételei nem
engednek meg®. Elséként felsorolom azokat az alapfeltételeket, amelyeket jelen értekezés is
feltételez. Tekintsiink egy darwini monomorf populacidt, amely a kovetkezd feltételeket
kielégiti: A mutdcio kelléen ritka. A generaciok nem atfeddk. A kolcsonhatasok parban
torténnek, azaz minden egyed fitnesze csak sajat és a vele kdlcsonhatd egyed stratégiajatol fiigg.
Hangstlyozom, hogy ezek feltételek a Maynard Smith és Price féle modell alapfeltételei is, és

ezeket nem valtozattam meg. A tobbi alapfeltételt a problémak felvetésekor sorolom fel.

1. Probléma: Mi torténik, ha az ESS alapmodell feltétele: ,,A fitneszek linedrisan fiiggenek a

fenotipusok frekvenciaitol.” nem teljesiil? Itt a kovetkezd kérdést vizsgaltam meg:

1. Kérdés: Ha a fenotipus stratégiajaban linearis, de a populacio atlag stratégidjaban nem
linearisak a fenotipusok fitneszfiiggvényei (azaz a fitnesz nem bilinaris fiiggvény*), akkor az

ESS kornyezetében mikor csokken a fitneszek variancidja?

E probléma természetesen Osszefligg a Természetes Szelekcio Fisher-féle Alaptételével (1930,
1958): ,,4z élolények atlagos fitnesze folyamatosan né, és e novekedes rataja aranyos a fitnesz
variancidjaval.” Mindazonaltal e kérdésem konkrét eldzményérdl az evolucios jatékelmélet

irodalméban nem tudok.

3 Mivel tobb feltétel is goresd ala kertil, azért a jelen értekezés a biologia szamos teriiletéhez kapcsolodik. Ezek
sokasaga miatt lehetetlen az itt rendelkezésre all6 keretek kozott attekinteni a kapcsolddo irodalmat. A felhasznalt
publikacidéim iradolomjegyzékében tovabbi hivatkozasok lelhetdk fel.

* A matematikdban bilinedrisnak nevezik azokat a kétvéltozos fliggvényeket, amelyek mindkét véltozojukban
linearisak, azaz az egyik valtozo barmely rogzitett értéke esetén a masik valtozojaban linearis.
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2. Probléma: Mi torténik, ha az ESS alapmodelljének az a feltétele, hogy ,,a kdlcsonhatasok

teljesen kevertek,”” nem teljesiil? Itt a kovetkezdéket vizsgaltam meg:

2. Kérdés: Ha egy adott fenotipuson beliill a kolcsOnhatasi rata eléggé nagy, akkor a

matrixmodellre vonatkoz6 Maynard Smith-féle ESS két feltétele érvényben marad-e?

A biologia folklérjdban ismert, hogy jol kevert és nem jol kevert rendszerekben zajlo
evolticionak igen eltéréek lehetnek a végsd kimenetelei. En 1ényegében a ,,rokonok kozotti
jaték” (Grafen 1979, Hines és Maynard Smith 1979) modelljét vizsgaltam masképpen, mint

ahogyan szokasos. Vizsgalodasaim alatt azonban szigoriian kovettem a darwini dogmat.

3. Probléma: Az irigység evollcios stabilitasahoz sziikség van-e tobbszintli szelekciora?

Az egyenldségre torekvd emberekre jellemzé az ,,other-regarding preference”® (Dawes
et al. 2007), azaz sajat koltségiikon megvaltoztatjak masok nyerségét, csokkentve a til sokat
nyerd bevételét (Zizzo 2003) vagy novelve a til keveset nyerd bevételét. Ehhez kapcsolodik az
egyenldtlenséggel szembeni averzid: az emberek hajlamosak elutasitani az egyenldtlen
helyzeteket (Fehr és Schmidt 1999). Nemcsak az embereknél (Dawes et al. 2007), de kapucinus
majmoknal (Brosnan és de Wall 2003; Takimoto et al. 2009), csimpanzoknal (Brosnan et al.
2005) és kutyaknal (Range et al. 2009) is megfigyelték e jelenséget.

A Hamilton-féle rosszindulat (Hamilton 1970, 1971) (amikor egy egyed sajat koltségén
kart okoz versenytarsanak) akkor evoluicidsan eldnyds, ha az okozott kar nagyobb, mint a
karokozas éaraként elszenvedett kar, és e rosszindulati kolcsonhatas foképpen nem rokonok
kozott torténik.

Irigység (Smith és Kim 2007) akkor ébred az emberekben, amikor dsszehasonlitjak sajat
tulajdonukat masok tulajdonaval. Az irigység felfoghato feltételes rosszindulatnak, amely azok
ellen iranyul, akik sikeresebbek, mint az irigy. Az irigység jol ismert az emberi kdzdsségekben

(Schoeck 1966), tiltjak a monoteista vallasok (lasd Tiz Parancsolat), fontos szerepet jatszik a

> A kolcsonhatas teljesen kevert, ha adott fenotipusti egyedek kozti kdlcsonhatas Iétrejottének valoszinlisége
egyenld a fenotipusaik relativgyakorisagainak a szorzataval.

6 Az angol kifejezés egy lehetséges magyarositisa a kovetkezd lehetne: masok nyereségét is fegyelembe vevd
viselkedés.
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blindzésben, a kozgazdasagban, a forradalmakban (Schoeck 1966) és a népirtasokban, ahol egy
fontos indok, hogy a ,kiirtandd” célcsoport a multban igazsagtalan eldnydket élvezett (Dutton
et al. 2005).

Modellem inspiraldja egy human kisérlet (Dawes et al. 2007) volt, amelyben minden
résztvevo egy szamitogép monitoran latta a sajat és a tobbiek véletleniil kiosztott nyereményeit.
A véletlen sorsolds okan lényeges eltérések lettek a nyeremények nagysdgaban. Ezutan a
részvevok névteleniil harom lehetséges akcio egyikét valaszthattdk: vagy nem csinalnak
semmit, adakoznak vagy kart okoznak. A neutralis, k6z6mbos nem csinalt semmit. Az adakozo
sajat — koltségén segit valakinek, akinek a nyeresége b. A rosszindulati sajat —c koltségén art
valakinek, akinek a vesztesége —b. A kisérletben c=1 és b= 3 volt. Azt figyelték meg, hogy a
fenti akciok gyakorisagai fiiggenek a véletlen nyeremények kozotti kiilonbségtdl és a kovetkezd
Osszesitést kozolték: A szegények koziil 28,2% art és 17,2% ad a gazdagoknak. A gazdagok
kozil 13,6% art és 31,7% ad a szegényeknek. Ezt a kisérleti megfigyelést akartam evolicios

szempontbol megérteni.

3. Kérdés: Az idokényszerekkel kibOvitett matrixjatékokban valtozhat-e az ESS, mivel az

idékényszerek sértik a klasszikus modell jol kevertségi feltételét?

A valésdgban minden kolcsonhatasnak van iddvonzata. Az Okologiaban az
idokényszerek megkertilhetetlenek, gondoljunk csak a Holling-féle funkciondlis valaszokra
(Holling 1959) 7, amelyek figyelembe veszik, hogy az aktiv ragadozok szama kisebb, mint teljes

ragadozdszadm, mivel a sikeres vadaszat utan a zsakmanyt meg kell enni, és meg kell emészteni.

Az evolucios jatékelméletben a kleptoparazitizmusra kidolgozott, igen Osszetett
modellek ugyancsak figyelembe veszik az idokényszereket. Tobbségiik polimorfikus modell
(Broom et al. 2008, 2009, Broom ¢és Ruxton 1998, Broom ¢s Rychtar 2013), és itt a kérdés az,
hogy az ételt keresni vagy rabolni érdemesebb. E modellek altaldban aszimmetrikus konfliktust

irnak le, hiszen az egyik egyed birtokolja az élelmet, a masik egyed viszont meg akarja szerezni.

En ezzel szemben egy uj, altalanos és szimmetrikus jatékosztalyt vezettem be, amelyre
a monomorf populacidok esetén megadtam a Maynard Smith-féle intuitiv definici6 formalis

valtozatat.

" A funkcionalis valaszfiiggvények levezetési modszereirdl publikaltam egy 6sszefoglalé cikket (Garay 2019).
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4. Probléma: Mi torténik, ha nem teljesiil az ESS alapmodell feltétele, hogy ,,a kifizetések

Osszeadodnak (additivak)”?

Itt a kovetkezdt vizsgaltam, abbol kiindulva, hogy ha az egyedeknek tobb tamadast kell

egylitt tulélniiik, akkor az egyes tdmadasok tulélési valoszintiségei szorzodnak:

4. Kérdés: Ragadozo tamadasa esetén, az altruista, illetve a kooperativ védekezés mikor lesz

evollcidsan stabilis stratégia?

A kovetkezd szelekcios szitudcidban vizsgaltam e kérdést: Az egyedek viselkedése
genetikailag rogzitett, ezért az egyedek nem képesek tarsuk viselkedésének fiiggvényében
valtoztatni sajat viselkedésiiket, ezért sem a direkt (Brandt és Sigmund 2004), sem az indirekt
(Ohtsuki és Iwasa 2004, Nowak és Sigmund 2005) sem a reciprocitasi mddszerek nem
alkalmazhatok. A csoportokat nem rokon egyedek alkotjak, ezért a rokonszelekcids okoskodas
(Hamilton 1964) sem hasznalhat6. Tovabba, a csoport kialakuldsa sordn semmilyen
informacioval nem rendelkeznek egymasrol az egyedek, ezért sem a csoportszelekcido modszere
(Nowak 2006), sem a ,,fenotipikus azonossagon alapuld csoportképzddés” (Burtsev €s Turchin
2006) modszere nem alkalmazhato. Tegyiik fel még azt is, hogy az egyedek nem rendelkeznek
memoriaval, igy nem képesek biintetni a korabban nem kooperal6 tarsukat (Fehr és Gachter
2002, Rockenbach és Milinski 2006). Végiil tegyiik fel, hogy az egyedek egyenranguak, azaz
sem szocialis, sem dominanciastruktara nincs. Emiatt a ,,fizess, hogy maradhass” (pay-to-stay)
hipotézis (Kokko et al. 2002) sem alkalmazhat6, azaz nem azért kell egy egyednek védekeznie
a ragadozo ellen, hogy a csoport tagja lehessen. Hangsulyozom, hogy az itt felsorolt, az
egyiittmiikddés evolucids kialakulasat magyarazd evolucidelméleti hipotézisek feltételei

esetemben nem allnak fent, ezért ezeket a hipotéziseket nem hasznalhattam.

5. Probléma: Mi torténik, ha nem teljesiil az ESS alapmodell feltétele, hogy ,,a szaporodas

aszexualis”? Maynard Smith (1981) kérdése a kdvetkez6 volt:

5. Kérdés: Mikor evolvalodik ESS-be egy szexualisan szaporod6 populacio?
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Az irodalombdl ismertek esetek, amikor igen, és amikor nem. Nem valosulhat meg
példaul, ha heterozigota kodolja az ESS-et. Mar Maynard Smith (1982) felhivta a figyelmet
arra, hogy az ESS megvalosulasa a szexualis populacioban az egyik kulcskérdés. Eshel (1982)
megmutatta, hogy n-lokusz és n-allél estén, ha additiv az oroklésmenet, akkor ESS-be
evolvalodik a szexualis populaci6. Cressman et al. (1996) harom allél esetén mutatta meg, hogy
az ESS megvalosulhat szexualis populacioban. Hammerstein (1996) és Weissing (1996)
monomorf esetben mutatta meg ugyanezt (amikor egy genotipus rendelkezik ESS-sel).
Weissing (1996) viszont szkeptikus volt a polimorf esettel kapcsolatban, ami a vizsgalatom

targy volt.

6. Probléma: Mi torténhet, ha egyszerre nem teljesiil az ESS alapmodelljének a kovetkezo két

feltétele: ,,Az egyedek kozotti konfliktus szimmetrikus™ és ,,A fitnesz frekvenciafiiggd.”

Vegyiik észre, hogy e feltételek teljesiilése erds akadalya annak, hogy az dkologia
szamos teriiletén lehessen alkalmazni a klasszikus evolucios stabilitasi gondolatkort (Riechert
¢s Hammerstein 1983). Az evolucios Okologia teriiletérél a kovetkezd vizsgalataimat

ismertetem értekezésemben:

6: Kérdés: Mi lehet az ESS alkalmas formalis definicidja az n-dimenzids Lotka-Volterra-

modellek korében?

E kérdés egyik elézménye tarszerzom két fajra kidolgozott evolucios stabilitasi fogalma
(Cressman 1992) volt. O az erés stabilitas fogalmara épitve probalta formalizalni tobb fajra az
evolucios stabilitast, de ezen az titon nem lehet kiterjeszteni az egy fajos ESS-fogalmat t6bb faj
esetére, ahogy konyvében példat is adott erre. Ezutan én két eldtanulmanyt publikaltam e

témakorben (Garay és Varga 2000, Cressman et al. 2001).

7. Kérdés: A tobb fajra vonatkoz6 idedlis szabad eloszlas mikor ESS?

Az idedlis szabad eloszlas (ideal free distribution, IFD, lasd Fretwell és Lucas 1970) eredetileg
egy fajra vonatkozott, az egyedek szabadon mozoghattak az él6helyek kozott, és pontos
informaciokkal rendelkeztek az egyes ¢lohelyek mindségérél. Az éldhelyek mindsége a

zsékmany faj szempontjabdl altalaban nem ugyanaz. Egyrészrél, ha a forrasok kimerithetdek,
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akkor sajat fajtarsak (Parker 1978, Parker és Stuart 1976, Milinski és Parker 1991), illetve mas
versengd fajok (Lawlor és Maynard Smith 1976, Brown 1998; Grand 2002) is kimerithetik egy
adott ¢ldhely forrasait. Masrészrdl a predaciés nyomds is valtozhat aszerint, hogy melyik
¢léhelyen mekkora a zsakmanyallatok és a ragadozok denzitasa (Krivan és Schmitz 2003).
Nyilvan ebben a szelekcids szituacidban egy fenotipus fitnesze egyarant fiigg a versenytarsai
¢és a ragadozd viselkedésétdl, azaz jatékelméleti konfliktus all fenn, amikoris az egyedek
stratégidja maga az €l6hely kivalasztasa. Az sem kétséges, hogy mind versengés, mind predacio
esetén az egyes foltokban a kérdéses denzitdsok (amig versengés esetén a fajtarsak, addig
ragadozés esetén a ragadozok denzitdsa) hatdrozzdk meg a zsdkmdnyfenotipusok fitneszét.
Osszefoglalva, az é161ények éldhelyhasznalata felfoghaté egy denzitasfiiggd evoliicios jatéknak
is. Ha igy tesziink, akkor szamot kell adnunk arrél, hogy egy legalabb kétfajos rendszer egy

adott allapota evoluciosan stabilis-e vagy nem.

8. Kérdés: Milyen tipust ragadozo6 okozza azt, hogy zsdkmanyai csordaba tomoriiljenek?

Sok szempontot figyelembe kell venni ahhoz, hogy eldonthessiik egy zsakmanyallat miért él
csoportos vagy maganyos életet (Hamilton 1971, Krause és Ruxton 2002). A csoportos élet
egyik eldnye, hogy tobb okbol is csokkenti a predacids nyomadst: tomegben biztonsagosabb
(,,dilution effect” lasd Brown ¢és Kotler 2004); tobb szem tobbet 14t (,,many eyes hypothesis”,
lasd Treves 2000); és az ok lehet védekezés (lasd 5. Kérdés). Példaul, terepi kutatasok (Hass és
Valenzuela 2002) alapjan a fehérorri ormanyos medve (Nasua narica) esetében a felnéttek
halalozasnak tobb mint 50%-4ért a predacid volt a feleldés. A predacios rata a maganyos
egyedeken nagyobb volt, mint a csoportban éloknél, és csokkent a csoport létszaméanak
novekedtével.

Ezekbdl kiindulva megvizsgaljuk, hogy a kétfajos modelliinkben a ragadozok
zsékmanypreferencidja hogyan hat a zsdkmanyallatok csordainak kialakuldsara. A
zsakmanyoknak két tiszta stratégiaja van: csordaban vagy maganyosan €lni. Ezen okbol a
ragadozonak bar csak egy zsdkmanyfaja van, abbol két tipust prédaja lehet. Most két tipusu

ragadozdt tekintiink:

a) Céltudatos: egy adott id6tartam alatt csak a preferalt tipusu prédat tamadja meg, a
masikat békén hagyja.
b) Opportunista: neki is van prédapreferencidja, de ha véletleniil talalkozik az éppen nem

preferalt prédajaval, akkor azt egy adott, egynél kisebb valosziniiséggel megtamadja (pl.
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Hayward és Kerley 2005 targyalja az oroszlanok, Huggard 1993a pedig a farkasok

esetét).

Nyilvan az 6kologia egyik fontos kérdése az optimalis csoportméret (Gerard et al. 2002). Azért
¢élink azzal az egyszerlisitd feltétellel, hogy nincs a zsdkmanyok kozott versengés, hogy a
zsakmanyok kozotti er0s versengés ne fedje el a ragadozd hatasat. Azonban, ha a ragadozo
hatdsa a donto, és a zsdkmanyok denzitdsa messze van az eltarto képességtol, akkor az élelemért
zajlo versengés nem szamottevo. Alatamasztasul megemlitem, hogy Hebblewhite et al. (2002)
azt talalta a Banff Nemzeti Parkban (Alberta), hogy a farkasok visszatelepitése utan a
javorszarvas-populacié l1étszama 50-70%-kal csokkent.

A kérdésfelvetésiink alapjan bevezettiink egy kétfajos aszimmetrikus evolucios jatékot
(Broom és Rychtar 2013, Brown és Vincent 1992, Hofbauer és Sigmund 1998), hiszen a
résztvevok ellenérdekeltek, és a zsdkmanyok tulélése és ezzel egyiitt a ragadozok sikere

egyiittesen, mind a két faj viselkedésétol fiigg.

9. Kérdés: Mikor evolicidsan stabilis az optimalis taplalkozé helyet véalasztd ragadozobol és

az éléhelyet valasztd zsdkmanybol 4116 minimalis 6kologiai rendszer?

Az, hogy ragadozo jelenlétekor a zsakmanyallatok viselkedése hogyan valtozik meg,
viszonylag jol tanulmanyozott kérdés (pl. Brown és Kotler 2004); ellenben az, hogy mi lesz a
ragadozok valasza erre, viszonylag kevésbé (Lima 2002). Marpedig a ragadozd-zsdkmany
kolcsonhatds akciok-reakciok sorozata. Most a cél két tradicionalis optimalizacids elméletet
egy jatek keretében Osszefogni, nevezetesen az optimdlis taplalékkeresés elméletének
ragadozojat ¢és két folt kozott idedlisan szabad eloszlast (IDF) valasztd zsakmanypopulaciot
mint két ,,jatékost” egyiitt vizsgalni és igy e két dkologiai elméletet egy evolucids okologiai

jatek keretében egyesiteni.

Az ideédlisan szabad eloszlasrol (IDF) mar sz6 esett. Azonban réviden szolnom kell még
az optimalis taplalékkeresés két alapmodelljérdl: Az els6 a zsdkmanyvalasztasi modell
(Charnov 1976a), amelyben a ragadozonak kiilonféle energiatartalmu és kezelési idejll
zsékmanytipusbol kell gy valasztania, hogy az iddegység alatt Osszegylijtott energia-
mennyiséget maximalizalja. Itt a zéro-egy Szabaly adja az optimalis valasztast: Ha az
értékesebb zsdkmany eléggé gyakori, akkor csak ezt kell 6sszegylijteni (a kevésbé értékesebbel
nem kell foglalkozni); ha viszont az értékes zsdkmany ritka, akkor mindkét tipust gytijteni kell.
A masik alapmodell a folt-hasznalati modell (Charnov 1976b), amikor a ragadozé kimeriilé

foltokat latogat (ahol az id0 teltével csokken egy adott foltban az id6egység alatt 6sszegylijthetd
9
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energiamennyiség), és a kérdés az, mennyi ideig célszerti egy foltot hasznalni? A Chernov-féle
marginalisérték-tétel szerint: akkor kell elhagyni a foltot, ha az adott folton beliili, iddegység
alatti energiahozam azonos lesz az 0sszes folt idoegység alatti atlagos energiahozamaval. E két

modellt mar dssze is kapcsoltak (Stephens és Krebs 1986; McNamara et al. 1993).

Az optimalis taplalékkeresé modell alapfeltétele, hogy a kiilonféle zsakmanyok lokalis
denzitasa ne valtozzék. Az IFD-modell alapfeltevése az, hogy a ragadozd nem valtoztat
stratégiat. Vegyilk észre, ha egyszerre tekintjiik mind két fajt mint jatékost, akkor az, hogy
kiilon-kiilon optimalizalunk, mikozben a masik jatékos kitart a stratégidja mellett, ez maga a

Nash-féle egyensulyi alapotlete ami statikus jellemzése egy jatéknak.

A biologidban azonban nincs ok azt feltételezni, hogy az egyik faj valtoztatja a stratégiajat és a
masik nem. Més szavakkal, mind a ragadoz6, mind a zsdkmany képes a masik viselkedésének
megvaltozasara azonnal, gyakorlatilag egy idoben reagalni (v6. Katz et al. 2010, 2013, Juliana
etal. 2011).

Az volt a kérdés, hogy a dinamikus jatékelméleti megkozelités ad-e 01j eredményt a

hagyomdanyos, két optimalizacios modell joslataihoz képest.

Tudomanyos eredmények

1. Tézis: Igazoltam egy ,,mdsodrendii alaptételt”: Egy egyensuly valamely kornyezetében a
replikatordinamika megoldasai mentén a replikdtorok fitneszvariancidja szigoruan csokken

akkor és csak akkor, ha ez az egyensulyi hely nem elfajulo evoluciosan stabilis dllapot.

Matematikai szohasznalattal élve, a fitnesz variancia lokalis Ljapunov-fiiggvény akkor és csak
akkor, ha az egyensulyi hely nem elfajulé evolucidsan stabilis allapot (Garay 2003). Ezen
allitasom, szemben a Fisher-féle alaptétellel, igaz nem szimmetrikus fitnesz-matrixokra is.
Tobbek kozott igaz az dltalam bevezetett evoluciosan stabilis alléleloszlas esetén is (lasd a 6.

Tézist).

2. Tézis: Becslést adtam arra, hogy mekkordra kell novelni az azonos fenotipusu egyedek
kozotti kolcsonhatdsok ratajat (és ezzel parhuzamosan csokkenteni a nem azonos fenotipusu

egyedek kozotti kolcsonhatdasok ratdjat) ahhoz, hogy a klasszikus matrixjatékokhoz tartozo
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ESS-t lecserélje az azonos fenotipusok kozotti kolcsonhatasokbol szarmazo atlagfitneszt

maximalizalo fenotipus.

Hangstulyozom, hogy ez az eredmény éppen ugy a darwini dogma kdvetkezménye, mint a
matrixjatékokra kidolgozott evolucios stabilitasi feltételek (Garay és Varga 2011).
Eszrevételem arra hivja fel a figyelmet, hogy a jatékelmélet evoluciés alkalmazasakor a
kolcsonhatasok kevert volta nélkiilozhetetlen. Hiszen, ha matematikai szempontbdl azonos
jatékot tekintlink egyedek kozott, de az kdlesonhatd egyedek mindegyike azonos fenotipushoz
tartozik, akkor nem a Nash-féle egyenstlyi feltétel adodik a darwini dogmabol, hanem a

fenotipusra vonatkozé optimalizacios feltétel.

3. Tézis: Az irigység evolucios stabilitasahoz sziikség van tobbszintii szelekciora.

Egy 0 jaték keretében (Garay és Mori 2011) a kovetkezd fenotipusokat vizsgaltuk:
rosszindulatl (sajat karan kart okoz tarsainak), irigy (csak a nala sikeresebbekkel rosszindulatu,
¢s minél nagyobb a sikerbéli kiillonbség annal nagyobb valoszintiséggel okoz kart), kozombos
(nem okoz kart), adakoz6 (ad a nala sikertelenebbeknek) és a Kliitaimnésztra® stratégiaju
(sajatjabol ad a nalanal sikeresebbeknek). Természetesen fel kell tenniink, hogy a kéarokozés
koltsége kisebb, mint az okozott kar. Megjegyzem, hogy a rosszindulati és Kliitaimnésztra
stratégia noveli a csoporton beliili kiilonbségeket, ezzel szemben az irigy és az adakozo

stratégiak csokkentik azt.

Tekintsiink az additiv karokozas esetét. Ha irigyek és kozombosek vannak a csoportban,
akkor az irigység a szigoru ESS, hiszen egy irigy, maganak nem okoz kart, igy atlagosan
kevesebb kart szenved el, mint egy kozombdos. Az irigyek, rosszindulatiak és kozombosek
csoportjaban a rosszindulatii az egyetlen szigorti ESS, hiszen feltétel nélkiil kart okoz, igy
noveli relativ eldnyét a masik tipustiakkal szemben. Emiatt bonyolultabb szelekcids
szituacioban segitségiil kell hivni a Hamilton féle rokonszelekcio alapgondolatat (Hamilton
1964). Tekintsiik az irigy-rosszindulatt fenotipust, aki a csalddtagjaival irigy, mig masokkal
rosszindulatd. E kevert csaladcentrikus stratégia legy6zi a rosszindulatut, hiszen a csaladtagok

nem minden esetben akarnak kart okozni egymasnak.

8 Aiszkhiilosz dramajaban, amikor Agamemnon hazaérkezett a trojai haborabol, felesége Kliitemnesztra fel akarta
kelteni férje irant az emberekben az irigységet, hogy ezaltal pusztitsa el férjét.
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Megjegyzem, megvizsgaltuk azt is, amikor a karokozas hatasa multiplikativ, de
kizardlag arra az esetre, amikor a csoportban csak irigyek €s a kozombosek vannak. Ekkor van
kevert ESS, azaz az irigyek €s a kozombdsek egyilitt élhetnek. Ez egy masik példa arra, hogy a

klasszikus evolucios stabilitasi modellnek a kolcsonhatasok additivitasa fontos alapfeltétele.

Nyilvdn mind az adakoz6é, mind a Kliitaimnésztra stratégia kihal k6zombos és
rosszindulatil csoportban. Ha azonban, a csoportban van kell6 szamu irigy, akkor mar mas a
helyezet. Ugyanis a sikeres, akit a Kliitaimnésztra adakozasa még sikeresebbé tett, az irigyek
céltablajava valik, kovetkezésképpen az irigyek csokkenteni fogjak a fitneszét. A
Kliitaimnésztra stratégianak két elonye szarmazik abbol, hogy novelte a csoportban a kartételek
szamat: Egyrészrol az irigyek radikalisan csokkentik a legsikeresebb elényét. Masrészrol az
irigyek karokozasi 6sszkoltsége is nétt. Végiil is a Kliitaimnésztra stratégia elterjed az irigyek

csoportjaban.

Tekintsiik most a leginkabb egyenldségre torekvd irigy-adakozo fenotipust, aki kart
okoz a sikeresebbeknek és ad a sikertelenebbeknek. Ha nincs tuladakozas, azaz ha adakozas
utan az adakozé még mindig sikeresebb marad, mint a kedvezményezett, akkor a csoport
bistabilis lesz, azaz az irigy és az irigy-adakozo6 is szigoru ESS. Az adakozés eldnye az, hogy

csokkentve a kiilonbségeket a csoporton beliil, az irigyek késztetését is csokkenti a kdrokozasra.

Mivel egy csoporton beliil az irigységnél a rosszindulat evoluciosan sikeresebb, egy
tobbszintli szelekcios szitudcioban (Okasha 2006) is megvizsgaltam e kérdést (Garay et al.
2014). Ebben a szituacidban a szelekciot két 6sszetevd hatdrozza meg: az elsd a csoporton beliili
kdlcsonhatasok; a masodik a csoportra (igy a benne 1év6 egyedekre) hatd szelekcids hatasok
(Wilson & Wilson 2007). Modelliinkben a csoportokon beliil csak a tiszta stratégidkat
vizsgaltuk: a rosszindulatut, az irigyet, a k6zombdst és az adakozot. A csoportok 1étszamat a
ragadozok tamadasai vagy a csoportok kozotti haboruk csokkentették. Feltetettiik, hogy a
csoporton belill zajlo kolcsonhatasok matematikai értelemben fiiggetlenek a csoportokat érd
hatasoktol. Példaul minden, egy adott csoporthoz tartozo egyed azonos valoszintiséggel €li tul
a ragadozo tamadasat, de nagyobb létszamu csoportban nagyobb a tulélés esélye (vo. Kokko et
al. 2001, Cluton-Brock 2002). Mind nagy, mind kis populacioméret esetén azt talaltuk, ha a
csoportok haldlozasi rataja kicsi (azaz gyenge a predacidos nyomds, illetve ritkak a haboruk)
akkor a rosszindulatu a legjobb stratégia. Ahogy nd a csoportok atlagos haldlozasi rataja, eleinte

az irigy, aztan a kozombds €s végiil az adakozo stratégia lesz evolucids szempontbol szigort
ESS.
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4. Tézis: Az idokényszerek figyelembe vétele lényegesen megvaltoztatia a matrixjatékok

Jjoslatait.

Tekintsiink paronkénti kolcsonhatasokat! Most két kovetkezménye legyen minden egyes
kolcsonhatasnak! Egyrészrol van egy bevétel, amely ndveli az egyed fitneszét (ez most egy
klasszikus matrixjaték kifizetd6 matrixa adja meg). Masrészrél minden kolcsonhatds utan a
jatékosoknak vérakozniuk kell, és csak a kolcsonhatastol fliggd véarakozasi id6 letelte utan
jatszhatnak wjra. A lényeg az, hogy a kolcsonhatasnak két kovetkezménye van: bevétel €s
varakozasi 1d6, és mindkettd fiigg a kolcsonhatd egyedek stratégiavalasztasatol. Kiemelendo,
hogy a kolcsonhatasoktol fiiggd varakozasi id6 alatt az egyedek nem 1épnek kolcsonhatésra,
igy sériil az alapmodell feltétele, hogy ,,a kdlcsonhatas teljesen kevert”, hiszen a kiilonb6z6
fenotipusok atlagos varakozasi ideje altalaban eltérd! A jatékosok célja, hogy maximalizaljak a
nyereségiiket, ha hosszu id6n at jatszanak egy ilyen tipusu jatékot. Az dltalunk bevezetett jaték-
2016). A fogolydilemmabdl kiindulva a kdvetkezé jatékot vezettiik be, amelyre alkalmaztuk is

az 0y evolucios stabilitasi feltételiinket.

Foglyok osztozasi jatéka: Jol ismert a klasszikus fogolydilemma joslata: ,,Vall”. De az
eredeti torténet nem részletezi, mit is tehetnek még meg a biindzok, mieldtt letartdztatjak Oket.
Esszeri feltételezni, a zsdkmanyt elrejtették, és még nem osztottak el. Ha a biindz6k ismerik a
fogolydilemmat, megallapodhatnak abban, hogyan osztjak szét a zsdkmanyt, ha letartoztatjak
Oket, és szembekeriilnek a fogolydilemmaéval. Esszerii feltételezni, hogy mindketten
belegyeznek abba, hogy az kap tobbet a zsakmanybol, aki tagad, ha tarsa vall. igy ezt a jatékot,
a kovetezd bortdnblintetési matrix és osztozkodasi matrix egylitt adja meg

Tagad 2 év 4 év, és Tagad 1+S.

Vall l1év 3év
Vall

H
NN
w
NII—‘I\)‘

Ha s kicsi, akkor a ,,Vall”, ha s nagy, akkor a ,,Tagad” tiszta stratégia az egyetlen ESS. Tovabba
van s-nek egy olyan tartomanya, ahol kevert stratégia lesz az egyetlen ESS.

Megmutattuk tehat, hogy az idokényszerek figyelembe vételével 1ényegesen megvaltoznak a

modellek, igy azok joslatai is.
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5. Tézis: Ha a ragadozok sok tamadasat kell tulélnie egy két egyedbdl dllo, territoriumot védo

csoportnak, akkor az altruista, illetve a kooperativ védekezés is ESS lesz.

A segitségnyujtast akkor neveztem altruistdnak (Garay 2009), ha minden résztvevo
pontosan tudja, kit tdmadott meg a ragadoz6. Ez az informéacid, a két zsdkmany kozott
aszimmetriat hoz létre, hiszen a meg nem tamadott egyed, ha nem siet tirsa segitségére,
biztosan taléli a timadast. A segitségnyujtast akkor neveztem kooperativnak (Garay és Varga
2011), ha a zsakmanyok idoben észreveszik a cserkeld ragadozot, de arrdl nincs informaciojuk,

hogy a ragadoz6 melyikiiket tdimadja majd meg.

Lényeges kiilonbség van az optimalis megoldasok kozott aszerint, hogy a
zsékmanyoknak egyszer vagy sokszor kell a ragadoz6 tdmadasaval szembenézniiik. Ha csak
egyszer tamad a ragadozo, akkor az 6nz6 viselkedés az ESS, ha sokszor tdmad, akkor az

altruista, illetve a kooperativ stratégia az ESS.

Az igazi ok abban rejlik, hogy a tarsa elvesztése utan az 6nz6 egyed egy sokkal rosszabb,
szamara veszélyesebb helyzetben taldlja magat, mert egyediil kisebb a tulélési esélye.
Matematikai szohasznalattal élve, tekintslink egy n-személyes taléldjatékot, ahol a jatékosok
szdmanak csokkenésével nd a halalozasi rata. Ekkor egy egyed haldlozasaval mindig 0 jaték
veszi kezdetét, hiszen minden jaték megaddsakor meg kell nevezniink a jatékosokat.
Szemléletesen ugy fogalmazhatnank, ha sok ragadozé tamadast kell talélni, a tarsak puszta léte
is noveli a tulélési esélyt, és ezért érdemes segiteni még az 6nzo tarsaknak is, hogy mint ,,pajzs”

védjenek az elkdvetkezd tdAmadasok soran.

Végiil a modellem feltételei kizartdk az irodalombdl ismert, az egyiittmitkddés evolucios
kialakuldsat magyarazd evolucidelméleti hipotéziseket (Ohtsuki és Iwasa 2004, Nowak és
Sigmund 2005, Brandt és Sigmund 2004, Hamilton 1964, Nowak 2006, Burtsev és Turchin
2006, Fehr és Gachter 2002, Rockenbach és Milinski 2006, Kokko és Johnstone 2002). Ezért a

rrrrrrr

evollcids eldnyét, hiszen még az 6nzd tars 1éte is noveli a segitd ¢letben maradasat.

6. Tézis: Tekintsiink egy szexudlis populdciot, amelyben domindans-recessziv az oroklodési
rendszer, egy lokusz n allélja homozigotaként n tiszta stratégiat kodol ugy, hogy csak a

homozigotaknak van a tiszta stratégiajuk. Tegyiik fel, hogy a zigotapopuldicio egyedeinek
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fitneszét egy evolucios matrixjaték adja meg. Ekkor a szexudlis és az aszexudlis modellek

lényegében a kifizeto matrixra kirott azonos feltételek mellett evolucidsan stabilisak.
E tézis a kovetkezo eredmények 0sszegzése:

Bevezettiik az evolucidsan stabilis alléleloszlast (Garay és Varga 1998a), amelyet ha
kicsit perturbalunk, akkor az evoluciosan stabilis alléleloszlas €és a perturbalt egész
allélpopuléacio panmixisével 1étrejovo zigdtdk nyeresége szigorian nagyobb legyen, mint a
perturbalt egész zigotapopulacid fitnesze, ha e zigotapopuldciok az egész populdcioval
jatszanak. E fogalom azért hasznos, mert a megfeleld all¢ldinamika lokalis aszimptotikus

stabilitdsat garantélja.

Megmutattuk (Garay és Garay 1998), hogy ha egy autoszémas lokusz n szamu allélja n
tiszta stratégiat kodol, ugy hogy egy tiszta stratégiat pontosan egy homozigédta kodol, és a
heterozigotak fenotipusat vagy dominans-recessziv, vagy anyai Oroklésmenet, vagy ezek
keveréke hatdrozza meg, akkor minden fenotipuseloszlds, amely el6allhat aszexualis
populacidban, eldall szexualis populdcioban is, s6t ekkor a genotipus-fenotipus megfeleltetés

invertalhato is.

Bizonyitottuk (Garay és Varga 1998b), hogy ha létezik ESS, és ez eldall egyetlen
alléleloszlas fenotipikus képeként, akkor ez az all¢leloszlés sziikségképpen evolucidsan stabilis

alléleloszlas.

Kizarva az elfajul6 esteket, megmutattuk, hogy az el6z6 allitas forditottja is igaz (Garay
¢s Varga 2003): ha létezik evolucidsan stabilis alléleloszlas, akkor a szexudlis zigbdta
populécidban zajlé matrixjatékot tekintve, az evoluciosan stabilis alléleloszlas fenotipikus képe

ESS.

A kovetkez6 eredményeim az evolicids jatékelmélet Okologidban torténd

felhasznélasara iranyultak. Ugy gondolom, e kutatasi irany a jovében egyre fontosabb lehet.

7. Tézis: Az N-dimenzios Lotka-\olterra-modellek kiorében az evolucios stabilitds csak

dinamikus, evolucios okologiai értelmezéssel adhato meg.

Ha mutaciok ritkak, akkor feltehetd, hogy az 6kologiai rendszer minden egyes fajaban

legfeljebb egyetlen mutans 1étezik, és az Gjabb mutacio megjelenése elétt minden fajon beliil a
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ratermettebb tipus egyeduralkoddva valik sajat fajan beliil. E ritkasagi feltételre alapozva, két
tovabbi feltétel mar elegendé ahhoz, hogy egy populacidrendszer (6koszisztéma) evolucidosan

stabilis legyen:

(1) A rezidens populaciorendszernek (6koszisztémanak) 1éteznie kell. Ehhez az a legegyszeriibb
elégséges feltétel, ha a rezidens populaciorendszernek (6koszisztémanak), mint dinamikus

rendszernek, van aszimptotikusan stabilis egyensulyi allapota.

(if) A rezidens populaciorendszer (6koszisztéma) egyensulya aszimptotikusan stabilis marad,

ha minden egyes fajban legfeljebb egyetlen ritka mutans fenotipus jelenik meg.

E feltétel azt jelenti, hogy egy N fajbol allo, aszimptotikusan stabilis egyensullyal
rendelkez0 rezidens Lotka-Volterra-rendszer a mutaciok utan 2N-dimenzids rendszerré boviil,
¢s az evoluciods stabilitdsi fogalmam azt koveteli meg, hogy az N-dimenzids rezidens
egyensulyba térjen vissza a rendszer, azaz minden faj mutansai haljanak ki a Lotka-Volterra-

dinamika szerint.

Lotka-Volterra-modell esetén sikeriilt ezen evolicids stabilitasi feltételnek egy
matematikailag ekvivalens atfogalmazasat megadni (Cressman és Garay 2003a). Egy rezidens
allapot evoluciodsan stabilis, ha vagy a mutansok ndvekedési rataja szigortian negativ a rezidens
egyensulyban, vagy a mutansok novekedése nulla a rezidens egyensulyban (az a mutansok
neutralisak), akkor egy viszonylag bonyolult feltételre van sziikség, amely lényegében azt
koveteli meg, hogy a rezidens egyensuly egy kornyezetében legalabb egy mutins denzitisa

mindig szigoruan fogyjon.
Par megjegyzéssel zdrom e Tézis ismertetését:

Egyrészrdl, ha csak egy fajt €s mutansat vizsgaljuk, akkor a fenti feltétel visszaadja az
eredeti matrixjatékokra vonatkoz6 ESS-definiciot, de természetesen a rezidensekre kirott

egzisztenciafeltételiinket nem.

Masrészrol, Kolmogorov tipustt dinamikak esetén, a fenti feltétel csak elégséges

feltétele a tobb fajos monomorf evoltcids stabilitasnak (Cressman és Garay 2003b).

Végiil, tudomasom szerint, tobb faj kozott fellépd denzitasfiiggd kdlcsonhatasok esetére

csak az altalam bevezetett evolucios stabilitasi fogalom ismert jelenleg az irodalomban.
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Az alédbbi eredményeim (8-10. Tézis) felhivjak a figyelmet arra, hogy az evolacids
okologa jatékelméleti megkozelitése mas dkoldgiai joslatokat adhat, mint a klasszikus, sokszor

csak optimalizéciora épiild vizsgalatok.

8. Tézis: Ha két kolcsonhato (akar versengo, akar zsakmany-ragadozo viszonyban lévo) faj
egyedei szabadon mozognak élohelyek kozott, akkor e jelenség leirhato kétfajos
denzitasfiiggd jatékkal. E jaték versengd és mobilis fajok esetén a fajok szegregdcidjdt josolja,
azaz egyik faj az egyik élohelytipusban, mig a masik faj a masik éléhelytipusban fordul csak
elo. Ellenben, ha a versengo fajok szesszilisek (nem mobilisak, és igy nincs stratégidajuk),

akkor ezek a fajok egyiitt élnek mindegyik élohelytipusban.

Minden faj egyedei két lehetséges élohely koziil valaszthatnak. Minden él6helyen az egyedek
kifizetése denizitasfiiggd. A klasszikus IFD-okoskodds a kdvetkezd volt: Ha az egyik él6helyen
nagyobb a kifizetés, akkor az egyedek oda vandorolnak, igy a populacidé egyenstlydban
teljesiilnie kell, hogy a két ¢lohely azonos kifizetéseket szolgaltat. Ahhoz, hogy mindkét él6hely
hasznalatban legyen, nyilvan az kell, hogy az eredetileg eltérd forrasszintek kiegyenlitddjenek,
azaz a jobb élohely forrasait az ott é16k lecsokkentsék a rosszabb mindségli helyen elérhetd
forrasok szintjére. Ettdl kezdve, ha az egyik éléhelyen né a denzitds, akkor a masik lesz
kifizetdddbb. Vegyiik észre ez egy tipikus evollcios jatékelméleti okoskodas. Osszegezve: az

IFD felfoghat6 evolucidsan stabilis stratégianak.

Tovabba szétvalasztottuk a viselkedési és szaporodasi idoskalakat, feltételezve, hogy az
¢léhelyek kozotti migracid sokkal rovidebb id6 alatt zajlik le, mint a szaporodasi, generacids
1d6. Ezekben az esetekben a két folyamat elkiilonithetd abban az értelemben, hogy a denzitas
valtozasait leiré populaciddinamika és az eleve az optimalis viselkedést leirdé dinamika mas-

mas 1déléptékben mozog.

Két alaphelyzetet hasonlitunk 0ssze (Cressman et al. 2004): az egyikben az egyedek
nem képesek szabadon megvalasztani él6helyiiket (egy egyed egész életét egyetlen foltban
tolti), mig a masikban az egyedek szabadon vandorolhatnak az ¢l6helyek kozott. Természetesen
a mobilis és az immobilis esetekben minden paramétervalasztds azonos volt, és emiatt csak
abban volt kiilonbség, hogy szabadon megvalaszthatjak-e az egyedek élohelyiiket vagy nem.
Vegylik észre, hogy jatékelméleti konfliktus csak akkor all fenn, ha az egyedek képesek

¢lohelyet valasztani, azaz ha mobilisak.
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Egy versengd faj két €lohelytipus esetén: mindkét ¢éldhely az egyensulyban teljesen

telitddik, és nincs kiilonbség a mobilis és immobilis fajok kozott.

Két versengd faj és két €lohely tipus esetén: ha 1étezik belsé egyensulyi hely, akkor az
immobilis fajok mindkét foltban stabilisan egyiitt élnek. Ezzel szemben a mobilis fajoknak bar

azonos az egyensulyi helylik, ez instabilis, ¢és a fajok él6helytipusok szerint szeparalodnak.

Ragadozd ¢és zsdkmanya viszonylatdban nem talaltunk kiilonbséget a mobilis és

immobilis esetek kozott.

9. Tézis: Csak opportunista ragadozo esetén tomoriilnek annak zsakmanyai csorddba.

Zsékmany ¢és ragadoz6 kolesonhatasat egy kétfajos, aszimmetrikus evolucids jatékkal
vizsgaltuk; hiszen a résztvevok ellenérdekeltek, és mind a zsdkmanyok tulélése, mind a
ragadozok sikere egyiittesen, mindkét faj viselkedésétdl fiigg. A zsdkmany tiszta stratégiai:
Magdnyos élet vagy csorda, azaz csoportban valo élet. Az egyszeriiség végett feltettiik, hogy a
fitneszbeli kiilonbség a két tipusti zsdkmdany kozott csak és kizardlag a ragadozo altal
meghatarozott talélési valoszinliségek eltérésébdl adodik A ragadozd tiszta stratégiai:
maganyos tipusra vagy csordara vadaszni.

Most megnézziik, hogy a zsdkmanyallatok csordainak kialakulasara milyen hatassal van
a céltudatos ragadozd. A céltudatossag azt jelenti, hogy a ragadozd szigortian Kkitart
prédapreferenciaja mellett, és ha véletleniil taldlkozik nem preferalt prédatipussal, azt nem
tamadja meg. Ilyen predator esetén a prédak kevert stratégiat valasztanak, pontosan a ragadozo
céltudatossdga okan. Ha ugyanis a ragadoz6 csak csordat tamad, akkor nyilvan a maganyos
stratégia a jobb a zsakmany szamara. Ha viszont maganyosokat timad a ragadozo, akkor éppen
a csorda biztosit nagyobb tulélést. Megmutathato, hogy ha ragadozo sikere (idoegység alatt
hany prédat 6l meg a preferalt tipusbol) szigoruan konvex modon fligg a zsakmanyok
denzitasatol, akkor a kétfajos kevert stratégiavektor aszimptotikusan stabilis, ellenben ha
konkav, akkor instabilis, és ekkor adott denzitison is kialakulnak viselkedési ciklusok.
Megjegyzendd, hogy a ragadozd koveti a préda viselkedését, az egy altalanosan megfigyelt
jelenség (v6. Hugie és Dill 1994, Brown és Kotler 2004). Modelliink f6 joslata az, hogy ha a
ragadoz6 céltudatos, akkor a prédak nem élnek kizardlag csordaban.

Most olyan esetet vizsgalunk, amikor a ragadozo viselkedése rugalmas. Egy
opportunista ragadozo6 egy adott r valosziniiséggel megvaltoztatja eredeti céljat, ha véletleniil a

nem keresett zsakmanyaval talalkozik. Az r paraméter mutatja az opportunizmus mértékét. Az

18



dc_1650_19

irodalomban szokdas ezt parcialis preferencianak nevezni (v6. Rechten et al. 1983). Ekkor a
csorda a legjobb valasztas a zsdkmanyoknak, ha a maganyos zsakmanyt konnyen elejti az
opportunista ragadozd. Lényegében az opportunista ragadozd képes a zsdkmanyallatokat
csordaban tartani, hiszen bar a csordat tdmadja, de opportunista médon megtamadja az esetleg
a csordabdl kivalt maganyos egyedeket és ezeket nagy valosziniiséggel el is ejti. Ez az
eredményiink harmoéniadban van Hamilton (1971) eredményével, hiszen minden zsakmany
csordaban €l és a ragadoz6 a csordat timadja. Hasonlo okoskodéssal, 1étezik egy olyan eset is,
ahol minden préda magéanyos, €s a ragadoz6 a maganyos prédakat preferalja akkor és csak akkor
ha a csorda lényegesen konnyebb célpont a ragadozonak, mint a maganyos egyed. Tovabba van
olyan paramétertartomany, ahol létezik kevert egyenstly (a zsdkmany és a ragadozod is
zsdkmany denzitasanak, akkor a kevert egyenstly aszimptotikusan stabilis, ellenben ha e fliggés

szigortian konkav, akkor instabilis.

Végiil a f6 konkluzionk az, hogy a zsakmanyok aggregalddasa a ragadozok viselkedése
nélkiil nehezen érthetd meg, és azt mutattuk meg, hogy a ragadozdk opportunizmusa fontos

feltétel a csordak evolucids stabilitasanak.

10. Tézis: Ha a zsakmadany és ragadozo is képes egy idoben reagalni ellenfeliik viselkedésére,

akkor viselkedési ciklusok is kialakulhatnak dllando denzitasok esetén is.

Bevezettiik a szétszordddasi-taplalkozasi jatékot (Dispersal Foraging Game), amelyben
a zsakmany két €l6helytipusba sorolhatd foltokon oszlik el (diszpergal). A ragadozd képes
kimeriteni mindkét éléhely foltjait, de energianyeresége minden foltban annak hasznalati
idejével folyamatosan csokken, tovabba az éldhely meghatarozza a ragadozo sikerességét. A
ragadozonak két dontése (stratégidja) van: 1. Bemenjen-e egy éppen megtalédlt foltba és
elkezdje-¢ azt kizsakmanyolni, vagy hagyja és keressen masik foltot? Ez a ragadoz6 els6dleges
stratégiaja. 2. Ha elkezdte kizsdkmanyolni az adott foltot, mennyi ideig maradjon ott? Kifizetd
fiiggvények megaddsa a kiilonbozd éldhelyfoltok nettd energianyereség-fliggvényeire épiil,
hiszen e nyeresége fiigg a folttipustol, a kezdeti lokalis zsdkmanydenzitastol és attdl az
id6tartamtdl (ez a ragadozo masik stratégidja), amelyet a ragadozo egy adott foltban eltolt.
Hasonloan az eléz6ekhez, a kifizetd fiiggvények szigoruan konvex vagy konkav volta donti el,
hogy az egyensuly stabilis, illetve instabilis-e (v6. Cressman és Garay 2009). A ragadozo

kifizetd fliggvénye az idéegységre eso nettd energia bevétel (mint az optimalis taplalékkeresés
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elméletében). A zsdkmanyok kifizetése a fenotipusok ¢életben maradasi esélye (hasonloan az

IFD-elmélethez). A kovetkez6 két megoldasi koncepciot vizsgaltuk:

1. Statikus megoldadsi koncepcio a Nash-féle paradigmdra alapozva: A Nash-féle
egyensuly egy megoldasi koncepcid jatékokra, amikor is két (vagy tobb) jatékos koziil egyik

sem tudja kizarolag sajat stratégidjanak megvaltoztatasaval ndvelni sajat bevételét, ha a masik

crer

crer

kiindulasi, tisztan optimalizaciora épiild Okologiai elméletet hasznalunk. A Nash-féle
megoldaskoncepcidra alapozva bevezettiik az ,,Id0atlagok szabalyat”, amelynek a zéro-egy

szabaly és a Chernov-féle marginalis érték tétele egyarant kovetkezményei.

2. Dinamikus megoldasi koncepcio: Az elobb azt vizsgaltuk meg, mi kovetkezik abbol,
probléma is van. Eldszor is, ez akkor torténhetne meg, ha a ragadozdk és a zsakmanyallatok
viselkedésvaltasa mas-mas idoskalan torténnék, €s ez szeparalna a stratégiavaltasokat. A mi
esetiink nem ilyen, hiszen a bioldgiailag ,,ellenérdekelt felek”, azaz a ragadozo €s a zsdkmanya
azonos iddskalan is képesek valtoztatni stratégidikat, azaz egy idoben reagalnak a madsik
viselkedésére. Masodsorban, a véletlen zavarasok, perturbaciok nem zarhatok ki a biologiabol.
Esetlinkben a zsakmanyok eloszlasa (stratégidja) biztosan perturbaciokkal terhelt. So6t, a
ragadozo is tévedhet, példaul rosszul azonositja a megtalalt él6helyet. A harmadik, és a
legfontosabb probléma az, hogy mind a ragadozd, mind a zsakmany képes azon nyomban
(egyidejlileg!) sajat viselkedését az ellenfele viselkedéséhez alakitani (lasd Katz et al. 2010,
2013; Juliana et al. 2011). Az egyidejli valtozasok kezelése jatékdinamikak hasznalataval
lehetséges, amelyek leirjak, hogyan valtoztatjak stratégiaikat a zsakmanyok ¢€s a ragadozok. A
jatékdinamikak hasznalata vezet el a kovetkezd megoldasfogalomhoz:

Jatékdinamikai megoldaskoncepcio: egy stratégiapar (vagy ciklikus megoldas) a jatéknak

dinamikus megolddsa, ha lokadlisan aszimptotikusan stabilis arra a jatékdinamikara nézve,
amely megadja, hogy a jatékosok hogyan igazitiak sajat stratégiajukat ellenfeliik
Hangstlyozom, hogy egy jaték dinamikus megoldésa vagy egy lokéliasan aszimptotikusan
stabilis egyensulyi hely, vagy egy lokalisan aszimptotikusan stabilis hatarciklus lehet, tehat a
stabilis hatarciklusokat nem tekintjilk megolddsoknak, és kaotikus dinamikdk esetén sem

beszélhetiink jatékelméleti megoldasrol.
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A zsdkmanyokra a replikatordinamikat hasznaltuk mint tanulasi, a mas egyedek
utanzasara épiilé imitaciods dinamikat (Schlag 1997). Mivel csak egyetlen ragadozonk van,
amely nem hat kolcson mas ragadozokkal, nem lehet a klasszikus adaptiv dinamikékat
hasznalni, hiszen nincs populacio-struktura (Dieckmann és Law 1996, Vincent €s Brown 2005),
¢s nem értelmezhetd a relativ elény sem (Hofbauer és Sigmund 1998). Ezért az altalam
korabban bevezetett parcidlis adaptiv dinamikat (Garay 2002), hasznéljuk, amely szerint a
kifizetése a lehetd leggyorsabban nd.

Elsére nem tiinik tal fontosnak, hogy egy vagy mindkét jatékos képes-e egy iddben
valtoztatni a stratégidjat. Mint mar sz6 volt rdla, jatékelméleti szemszogbdl a legkézenfekvobb
az, ha jatékdinamikakkal adjuk meg, hogy hogyan reagalnak az egyedek a masik egyed
stratégiavaltoztatasara. E viselkedésdinamika alkalmazasanak harom fontos kovetkezménye is

van:

1. Jatékelméleti szempontbdl egy kicsit altalanositjuk a Nash-féle jatékelméleti

megoldasfogalmat.

2. Biologiai szempontbol megjelennek a viselkedési ciklusok, amig a statikus megoldasi
koncepciok csak egyensulyi viselkedéseket josolhatnak. Az olyan viselkedési ciklusoknak,
amelyek a populaciddenzitasok valtozasaval jarnak egyiitt, fontos szerepe van a fajok tobbféle
¢éléhelyen valo egyiittélésében (pl. Fryxell és Lundberg 1994, 1998; Abrams és Matsuda 2004).
Ezzel szemben mi egy rovidtdvon, lényegében azonos denzitas mellett kialakulo viselkedési

ciklust talaltunk.

3. Végiil a két leirasi maod eltéré eredményt josol. A statikus leiras (amikor is egyszerre

crer

crer

crer

végiil is csak ezt az él6helyet keresi fel. De ekkor meg a zsdkmanyoknak a masik él6hely lesz
teljesen biztonsagos, hiszen a ragadozd egyaltalin nem latogatja ezt az éldhelyet, ezért

zsékmanyok ezt is hasznalatba veszik.
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7.arszo

A matematikai jatékelmélet szemszogébol vizsgalataim {6 tanulsaga az, hogy az
evolucios matrix jatékok legfontosabb feltétele a kovetkezd: ,,A kolcsonhatasok teljesen
kevertek.” Ugyanis, ha az azonos fenotipust egyedek kozott a kolcsonhatasi rata kelléen nagy,

akkor a darwini dogmabol nem kovetkezik a Nash-féle egyensulyi feltétel.

Masrészrol, az evoluciés matrixmodell altalam vizsgalt tobbi feltételei, mind
gyengitheték abban az értelemben, hogy a biologiai egyensulyi feltételek megfelelnek a
szelekciés modellben értelmezhetd Nash-féle egyensulyi feltételnek. Természetesen ezen
egyensulyoknak a mutansokkal szembeni stabilitdsa tovabbra is az evollcids jatékelmélet

legfontosabb kérdése.

Személy szerint gy gondolom, hogy a kozeljovoben az evolucids jatékelmélet egyre
fontosabba valik az elméleti 6kologia megalapozasaban. Ennek f6 oka az, hogy az 6kologiai
kolcsonhatdsok természetes €s kézenfekvd matematikai modellje a jatékelmélet, ahol a
kolesonhato egyedek viselkedése egyiitt hatdrozza meg az egyedek bevételeit. Példaul sz6 volt
arrol, hogy az idedlis szabad eloszlas (IFD) problémakdre tobbfajos evolucios stabilitdsi
modellel megragadhatd. A zsdkmanyok csorddba tomoriilése is kezelhetd jatékelméleti
problémaként. A jatékelmélet erejét az dkoldgiaban talan jol megmutatja az az eredményem,
hogy az id6kényszerekkel terhelt jatékokra vonatkoz6 Nash-féle egyensulyi feltételbdl adodo,
,»id6atlagok szabalya” specialis esetekként tartalmazza Charnov mindkét alapvetd eredményét,

a nulla-egy torvényt és a marginalis érték tételt.
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