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1. Bevezetés

Az evoldcids stabilitds az evolicids jatékelmélet alapvetd fogalma. Ez az elmélet olyan
folyamatokkal foglalkozik, amelyek sordn az egyedek jatékelméleti értelemben vett kifizetése,
illetve utédszdma nem csak sajit, hanem a veliik kdlcsonhaté egyedek viselkedésétdl, illetve
fenotipusitdl is fiigg. Ilyen esetek az Okoldgidban mindennaposak, gondoljunk csak a
teriiletiiket véd6 madarakra vagy a ragadozé-préda kapcsolatban 4ll6 fajok egyedeire. Egy
fajon beliili viselkedés-0koldgiai jelenségek modellezése sordn frekvenciafiiggd modelleket
hasznédlhatunk, amikor is az egyedek utédszamét befolyasolja a populdcion beliili fenotipusok
relativ ardnya. Az evolicios jatékelmélet klasszikus modellje ilyen. A fajok kozotti okoldgiai
kolcsonhatdsok azonban denzitasfiiggéek igy a koevolvald fajokra kidolgozandé evoliicids
stabilitasi modelleknek denzitasfiiggének kell lennitik.

Elsoként osszefoglaljuk azokat a legfontosabb feltételeket, amelyeket dltaldban haszndlunk a
kiilonb6z6 modellezés-mddszertani megkozelitések kapcsan. Jelen dolgozat keretében kellen
nagy és teljesen kevert populdcidkkal foglakozunk. Ha a populicié kelléen nagy, akkor
egyetlen egyed kivétele a populaciobdl 1ényegében nem befolydsolja a populdciéban a
tulajdonsdgok eloszldsat. Teljesen kevert egy populdcié akkor, ha a populicié egyedeinek
paronkénti kolcsonhatdsa véletlenszerii abban az értelemben, hogy két tipus kolcsonhatasanak
gyakorisdga a kiillonbzd tipusok relativ ardnyéval, illetve denzitdsdval ardnyos. E teriileten
kidolgozott elméletek dontd tobbsége aszexudlis populdcidkra vonatkozik (v6. Garay - Varga

1998), és 1ényegében a tulajdonsdgok evolicidjanak lefrdsédra torekszik. Ez az egyszeriisitd



feltétel lehetové teszi, hogy elkeriiljiilk a tulajdonsagok genetikai ©6roklédésébol adodo
matematikai nehézségeket, hiszen aszexudlis 6roklddés esetén - a mutécioktdl eltekintve - az
utddok és a sziildk azonos tulajdonsdgokkal rendelkeznek. Egy mdsik fontos feltétel a mutacio
ritkasdgdra vonatkozik, amely két kovetkezményt jelent. Egyrészrdl azt, hogy az egy id6ben
megjelend mutdnsok egyedszdma kicsiny. Masrészrdl pedig azt, hogy a mutdcié id6ben ritka,
vagyis a természetes kivalasztodas folyamatdnak elég id6 4ll rendelkezésre az Gjabb mutdnsok
megjelenése elétt ahhoz, hogy a kevésbé ratermett tulajdonsdgokkal rendelkezd egyedeket
kiszelektalja.

Az evolicids stabilitdsi fogalom alapgondolata roppant egyszerli, nevezetesen a
kovetkezo tulajdonsagu stratégiat (fenotipust) nevezziik evolicidsan stabilisnak: Ha ezzel a
tulajdonsdggal rendelkezik a populicié tilnyomd tobbsége, akkor a populdciéban a ritka
mutansok nem képesek elterjedni. Az els6 harom fejezetben ennek az alapgondolatnak egy
fajra vonatkoz6 kiilonboz6 matematikai megfogalmazasait tekintjilkk 4t, majd a tobb fajra

vonatkoz6 lehetséges altaldnositdssal foglakozunk.

2. Klasszikus evoliicios stabilitdsi fogalom

Maynard Smith és Price (1973) vezette be az evolicidsan stabilis stratégia (ESS)
fogalmat: “Egy stratégia ESS, ha ezt a stratégidt alkalmazo populdcioban a ritka mutdnsok
nem képesek elterjedni, azaz a mutdnsok dtlagos utdodszdma kisebb, mint a rezidens
egyedeké.”

Vegyiik észre, hogy e fogalom egy adott populdciéra vonatkozik €s az utédszamok

Osszehasonlitasara épiil.

Elozonolhetiség

Tekintsiink most egy elegendden nagy egyedszamu populdci6t, amelynek (1—¢) hanyada
rezidens, mig € hanyada mutins egyedbdl 4ll (&£ valamely 0 és 1 kozotti szam). Tegyiik fel,
hogy a rezidensek és mutdnsok egy-egy fenotipussal rendelkeznek. Az a feltétel, hogy a
mutansok ritkdk, azt jelenti, hogy a mutdnsok &£ relativ ardnya (tetszélegesen) kicsiny.
Tegyiik fel, hogy a rezidensek és a mutidnsok csak kolcsonhatési tulajdonsdgaikban térnek el,

igy utédszamuk is csak ezektdl fiigg. Jelolje a,, , illetve a,, rendre egy rezidens egyed
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utédszdmat (jatékelméleti szohaszndlattal kifizetését), ha egy masik rezidens, illetve mutans



egyeddel hat kolcson, a,,, illetve a,, pedig rendre egy mutdns egyed kifizetését, ha egy

rezidens, illetve egy masik mutans egyeddel 1€p kolcsonhatdra. Tegyiik fel, hogy a parok
véletlenszertien 1épnek kolcsonhatdsra, a fitneszek frekvenciafiiggek, és a kiillonbozo
kolcsonhatdsokbol szarmazé fitneszértékek Osszeadddnak, a rezidensek atlagos nyeresége
(kifizetése) tehat

Wr (8) = (1 - 8)arr + 8arm ’

mig a mutdnsok atlagos nyeresége
W (e)=(1-€)a,, +ea,,.
A mutinsok akkor nem képesek elterjedni, ha az atlagos utédszdmuk kisebb, mint a
rezidenseké, azaz
w.(e)>w ().
Mivel a populécié6 elegendéen nagy, igy feltehetd, hogy € tetszdlegesen kicsiny lehet. Ekkor

konnyen lathatd, hogy az utédszdmra vonatkoz6 egyenldtlenség akkor teljesiil, ha a,, =2 a
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és a,=a, esetén a, >a, .E feltételek a kovetkezdt jelentik: a mutansok kiszelektalodnak,

ha a rezidens - rezidens kolcsonhatds nagyobb Kkifizetést biztosit a rezidenseknek, mint a
rezidens - mutans kolcsonhatas a mutansoknak. Tovabba neutralitas esetén, amikor az elobbi

kifizetések azonosak (a, =a,,), a rezidens - mutans kolcsonhatds a rezidenseknek nagyobb

kifizetést biztosit, mint a mutdnsoknak a mutidns - mutans kolcsOnhatds. A rezidens
tulajdonsag akkor evoldcidsan stabilis, ha az Osszes lehetséges mutéci6 esetén teljesiilnek a
fenti egyenldtlenségek, azaz nincs olyan mutdns, amely képes elterjedni a rezidens
populécidéban.

Természetesen, ha a populdcié nem lehet tetszélegesen nagy, akkor 1étezhetnek olyan
mutéciok, amelyek csak egy bizonyos muticids kiiszob alatt nem képesek elterjedni, de
folotte igen. Ilyenkor természetesen mads feltételek adddnak, hiszen N szdmi egyedbdl
legaldbb egy mutins és igy nem haszndlhaté az elébbi ,,£-0s” technika, hiszen nem
hanyagolhatjuk el, hogy az egyedek dnmagukkal nem &llhatnak kolcsonhatdsban, illetve azt
sem, hogy egy mutdns egyed kivétele a populaciobdl eltorzitja a populdcié dtlagos fenotipus-
Osszetételét.

A fenti gondolatmenettel konnyen jellemezhetjiik azt az esetet is, amikor a mutdnsok

képesek ,,el6zonolni” a rezidenst, ez akkor kovetkezik be, ha a, <a, és a, =a, esetén
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a, <a, . Abban az esetben, ha a,6 <a, és a, >a,, , a mutinsok nem tudjdk teljesen
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kiszoritani a rezidenseket, igy egyiittélés alakul ki. Ha viszont a, <a,,, és a,, <a,, akkora
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rezidens tulajdonsig a természetes szelekcid eredményeként eltiinik.

Mdtrixjdtékok

A matrixjatékok keretében az egyedek tulajdonsédgait a kovetkezdképpen frjuk le. Tekintsiink
az egyszeriség kedvéért két lehetséges viselkedési tipust, mint példaul agressziv
teriiletvédelem és a harc imitdcidja pozoldssal. Egy masik példa keretében az egyiittmiikodés
vagy az egyiittmikodés elutasitisa. Ezeket a viselkedési tipusokat tiszta stratégidnak
nevezziikk, mert az egyedek egy adott kolcsonhatiaskor csak az egyiket alkalmazzdk és a
kiilonbozd kolcsonhatasbol szarmazd kifizetések osszeadddnak. Tegyiik fel tovdbba azt is,

hogy a kifizetések kozvetleniil az utédszamokkal vannak megadva. Jeldlje a; az i-edik tiszta

stratégiat alkalmazo egyed kifizetését, ha egy j-edik tiszta stratégiit alkalmazo egyeddel 1ép

kolcsonhatésra. E kifizetéseket az digynevezett kifizetématrixban foglaljuk 6ssze:

a,, a
1 9n
A :={ J .
ay Ay

Két alapmodell vezethetd be: az egyik a polimorf modell, amelyben minden egyednek
genetikailag rogzitett tiszta stratégidja van. Az elnevezést az indokolja, hogy ebben az esetben
a populédcidban egyidejiileg tobb tiszta viselkedési-tipus is el6fordulhat. A masik a monomorf
modell, amelyben minden egyed mindkét tulajdonsdggal rendelkezhet, €s ezeket a rezidens
populacié minden egyede ugyanazon eloszlas szerint alkalmazza. Ebben az esetben ezeket az
eloszlasokat tekintjiik az egyedekre jellemzd stratégidknak. E modellben tehit a rezidens
populdcié minden egyede azonos (esetleg kevert) stratégiaval rendelkezik.

Az evolici0s stabilitdsnak a matrixjatékokra érvényes pontos megaddsdhoz induljunk

ki a monomorf modellbdl. Legyen p, az i-edik tiszta stratégia alkalmazdsdnak valésziniisége
a rezidens populdcidoban. Ekkor az egyedek viselkedése egy p:= (pl,pz) (0<p,p, <1
és p, + p, =1) eloszlasvektorral jellemezhetd. Most tekintsiink a mutdnsok megjelenése utani
populdciét, ahol (1—¢) relativ ardnyba vannak jelen a p* stratégidval rendelkez6 rezidens, £
relativ ardnyba vannak jelen a p stratégiaval rendelkez6 mutins egyedek. Tehdt a
populdciéban megfigyelheté atlagos stratégia x:=(1—&)p* +&p. Feltéve, hogy a populicié
teljesen kevert, azaz a kolcsonhatd egyedek véletlenszerien 1épnek kapcsolatba, tovdbba az

egyedek minden egyes kolcsonhatiskor egymastol fiiggetleniil valasztjdk meg az



alkalmazand¢ tiszta stratégiat. Ekkor egy rezidens egyed atlagos, frekvenciafiiggd nyeresége,
ha az egész populdcidval szemben jatszik, a kovetkezoképpen irhaté fel:

W(p*, X):: A, Py X+ Ay Py Xy + Ay PoX, + Ay Pa X, -
Itt Gjra kihasznaltuk azt az egyszersito feltételt, hogy a populécio elegendden nagy, azaz egy
egyed kivétele a populaciébol elhanyagolhaté médon valtoztatja meg a populéciora jellemzd
atlagos stratégiat. Alkalmazva a matrixokra vonatkoz6 szdmolasi szabalyokat, kapjuk:

W(p ) p'Ax=(1—€)p"Ap" +p*Ap.
Egy mutans egyed atlagos kifizetése ehhez hasonléan

W(p,x)=pAx =(1—-£)pAp’ +&pAp.
Azt mondjuk, hogy p° evoliicidsan stabilis stratégia (ESS), ha minden lehetséges mutdns p
stratégia esetén

Wwp'.x)>W(p.x)
Egyszeri szamolds segitségével beldthatd, hogy e meghatirozds egyenértékli a kovetkezd
definicidval: p” evoliciésan stabilis stratégia (ESS), ha a kovetkezd két feltétel teljesiil:

Egyensiilyi feltétel: minden p esetén

P Ap 2p'Ap.
Stabilitasi feltétel: ha valamely p #p” esetén p"Ap” =p Ap, akkor

p Ap >pAp.

Az ESS egyensilyi feltétele azonos a matematikai jatékelmélet Nash-féle egyenstlyi
fogalmaval, és azt jelenti, hogy egy stratégia akkor egyensilyi, ha egy mutins részpopulaci6
mds stratégiavdlasztdssal nem tudja novelni a nyereségét, feltéve, hogy a rezidens egyedek
kitartanak a korabbi stratégidjuk mellett. A stabilitasi feltétel azt koveteli meg, hogy a tiszta
mutdns populéciot a rezidensek képesek el6zondlni.

Az eddigiekben az a kérdést vizsgaltuk, hogy egy populacié rezidens tulajdonsidga mikor a
leheté legjobb darwini szempontbdl, azaz mikor lehetetlen benne barmilyen lehetséges
mutdns elterjedése. A természetes szelekcié idében zajlé folyamat, igy természetes 1épés

megvizsgélni, hogy az ESS milyen dinamikai tulajdonsiagokkal rendelkezik.

Monomorf replikdtordinamika
Mivel csak egy fajon beliili tulajdonsidgokat vizsgdlunk, {igy csupdn a mutdnsok

frekvencidjanak valtozasat nyomon kovetve leirhatjuk a természetes szelekcid folyamatat. A



korébbi feltevésiinknek megfeleléen egy id6ében csak egy p* rezidens és egy p mutdns tipus

van a rendszerben. A mutdnsok epszilon ardnydnak valtozdsi sebességére a kovetkezd

differencidlegyenlet, az igynevezett monomorf replikatordinamika adédik:

e=eW, (p".p.e)-W(p".p.c).

E dinamika nevét onnan kapta, hogy a replikécio tokéletes, azaz az utédok a sziilékkel azonos
tulajdonsdgokkal rendelkeznek, mivel a vizsgalt idOtartam alatt nincs muticié. A
replikatordinamika a kovetkezé darwini alapelven nyugszik: azon tulajdonsdgok relativ
ardnya né a populacidéban, amelyek nagyobb atlagos utdédszamra vezetnek, mint a teljes
populécio atlaga.

Ha matrixjaték irja le az egyedek fitneszét, akkor a fenti egyenlet a kovetkez6 alaku:

e=e(i-£)(1-)lp—p')Ap’ —£lp—p*)Ap).
Vegyiik észre, hogy a monomorf dinamikdban a stratégidk rogzitettek és csak a mutdnsok
relativ ardnya véltozik a szelekci6 folyamdn. Egyszer(i szdmoléssal beldthat6, hogy p* akkor
és csak akkor ESS, ha minden lehetséges p mutédnsra a fenti dinamikdnak a z€ré lokdlisan

stabilis egyensilyi helye.

Polimorf replikdtordinamika
Most tekintsiink egy olyan populdciét, amelyben az egyedek csak tiszta stratégidval
rendelkeznek. Ekkor p, jeldlje az i-edik tiszta stratégia részardnyat a populdcioban. Ha most

is egy matrixjaték adja meg a kiilonboz6 fenotipusok dtlagos utédszamat, akkor a fentiekhez

hasonléan a replikatordinamika a kdvetkezo alaku:

p. = p,((Ap), - pAp).
ahol (Ap), az (Ap) vektor i-edik koordinatéjat jeloli. Az evoliciés jatékelmélet dinamikus
alaptétele kimondja, hogy ha egy p* stratégia ESS akkor a lokélisan aszimptotikusan stabilis
egyensilyi helye a replikdtordinamikanak.
A forditott allitds nem igaz, ismeretes ugyanis olyan példa, amikor a replikdtordinamika

lokélisan stabilis egyensilyi helye nem ESS. (Hofbauer és Sigmund 1998)

3. Folytonos evoliicios stabilitds



Eshel (1983) olyan példdkbdl indult ki, amikor az egyedeknek ,,végtelen sok™ tiszta
stratégidja lehet. Példaul a csoportban €16 allatok esetén az egyedek kozelsége csokkenti a
predicié esélyét, ugyanakkor az elérhetd tiplalék mennyiségét is. Ilyenkor az egyedeknek
optimdlisan kell megvalasztaniuk a csoport tobbi egyedétdl valé megfeleld tavolsdgot
(Hamilton, 1971). Egy maésik probléma, hogy mennyit érdemes befektetnie egy egyednek a
kompetitiv tulajdonsdgokba: pl. egy him pavanak mekkora faroktollat ,.érdemes” novesztenie,
ha a péarosoddsért folyé versenyben anndl sikeresebbek a hosszabb tolli egyedek, minél
nagyobb a hosszkiilonbség a versengd egyedek farktollai k6zott, de a hosszu tollak novelik a
predicios esélyt. E példikban minden egyed egy folytonos skdldn vélasztja konkrét
stratégidjat, és szemben a Maynard Smith-féle modellel, itt minden egyed képes valamelyest

véltoztatni stratégidjan az aktudlis menetben. Eshel (1983) az ilyen fajta perturbaciora
alapozta az éltala bevezetett fogalmat: Azt mondjuk, hogy a p° stratégia ESS folytonosan
stabilis (CSS: continuously stable strategy), ha valahdnyszor a populacié dtlagos stratégidja

eléggé kozel van p’-hoz, akkor azon egyedeknek van szelekcids el6nye, amelyek egyedi

stratégidja még kozelebb van p”-hoz. Formdlisan, p° CSS, ha p*-nak van olyan & sugard
kornyezete, hogy ha 5>‘p* —x‘ >‘p* —p‘ >0, akkor W(p,x)>W(x,x). Itt p*,x,p stratégiak,

é€s W:SxS — R aparonkénti konfliktusbol szarmazo fitneszfiiggvény.
4. Adaptiv dinamika

Tekintsiik a kovetkezo esetet (Marrow et al. 1996, Dieckmann - Law 1996, Geritz et al.
1997), ahol a jobb Aattekinthetdség kedvéért pironkénti kolcsonhatdst és additiv fitneszt
feltételeziink:

n= n(W(x, x,n,m)+ W(x, y,n,m))

m= m(W(y,x,n,m)+W(y, y,n,m)),
ahol n, illetve m a rezidens, illetve a mutans denzitdsat, mig x, illetve y a rezidens, illetve a
mutans fenotipusat jeloli. Természetes az a kdvetelmény, hogy a rezidens populacié 6kologiai
szempontbdl stabilis egyenstlyban legyen, azaz n* legyen lokélisan aszimptotikusan stabilis

egyenstlyi pontja a rezidens dinamikanak:

n= nW(x, x,n,O).



Igy természetesen W(x, x,n*,0)=0. Ha a muticié nagyon ritka abban az értelemben, hogy a
mutansok kezdetben alacsony denzitdssal rendelkeznek, akkor az adaptiv dinamikai iskola

szerint a mutdnsok sorsit az ugynevezett invaziv fitnesz, azaz W(y,x,nf ,0) el6jele hatdrozza
meg. Példaul, ha W(y,x, n ,0)>0, akkor a ritka mutdnsok denzitdsa nd. Az adaptiv iskola

aW(y,x*,nl*,O)
dy

szinguldrisnak nevezi az olyan x" stratégidkat, amelyekre

. =0. Kétféle

y
szinguldris ~ x*  stratégia van; evoldcidsan stabilisnak nevezzilk azt, amelyre

azW(y,x*,nl* ,O)

o2 . <0 (vo. folytonos stabilitdsi fogalom). Az x" szinguléris stratégiat
y =X

y

azW(y,x*,nl*,O)
dy’

hogy ekkor evoliciés eldgazds jatszodik le, hiszen a mutins képes egyiitt élni a rezidens

,eldgazasi” pontnak nevezziik, ha

. >0. E stratégia nevét onnan kapta,
y=x

populéacidval.

5. Tobb fajra vonatkozo, dinamikus evoliicio-okologiai stabilitds

Az eddig attekintett gondolatmenetek hasonléak abbdl a szempontbdl, hogy az evolicids
véltozast, illetve stabilitast a fitnesz fogalmanak segitségével formalizaltdk. Pontosabban, a
rezidens (vagy a folytonos stabilitds esetén a ,,majdnem rezidens”) fenotipus atlagos fitneszét
hasonlitottdk 6ssze az dj, mutdns fenotipusokéval, tovabba mindegyik megkozelitést egy fajon
beliili evolucids valtozasok jellemzésére dolgoztik ki (vo. Hammerstein - Riechert 1988,
Garay - Varga 2000, Meszéna et al. 2001). Véleményem szerint a tobb fajos koevolvaloédéd
rendszerek modellezésére a dinamikus szemlélet tiinik alkalmasabbnak (Garay — Varga, 2000;
Cressman et al. 2001; Cressman — Garay, 2003 a,b). Ennek f6 oka az, hogy a mutinsok sorsa
alapvetden az egész rendszer Okoldgiai viselkedésén mulik. Példaul elképzelhetd, hogy a
kezdeti dllapotban valamely faj mutdnsainak fitnesze kisebb, mint sajat rezidenseié, de mas
fajok rovasara mégis tért tud nyerni, €s igy beépiilhet az adott 6koldgiai rendszerbe.

Az Okologiai kolcsonhatdsok nyilvan jatékelméleti konfliktusoknak foghaték fel.
Példaul a préda sikeres elejtése fiigg mind a ragadozd gyorsasdgatol, erejétdl, mind a préda
védekezési, illetve menekiilési képességétél. Altaldban a koevolicids szituicick alapvetéen
jatékelméleti konfliktusok, mivel a kdlcsonhat6 egyedek nyeresége nem csak a sajat, hanem a

veliik kolesonhatdsban dll6 més fajok egyedeinek tulajdonsédgaitdl fiigg.



Az elméleti okoldgia a kiilonféle denzitasfiiggésre ,hegyezte ki” a matematikai
modelleket. Ezzel szemben az evolicids stabilitdsi vizsgdlatok 1ényegében egy populédcion
beliili véltozatok relativ ardnydnak id6beli véltozasit modellezik. Fontos feladat e két teriilet
kozotti kapcsolat megteremtése. A feldllitandé modellnek nyilvdn denzitasfiiggének kell
lennie, tovdbba figyelembe kell vennie a fajokon beliili diverzitdst, nevezetesen azt, hogy a
muticid a fajokon beliil 4j okotipusokat produkdl. Az egyik kiinduldsi lehetdség a Maynard
Smith-féle gondolatkor, nevezetesen a monomorf modell, amikor a muticié kelléen ritka.
Induljunk ki az egyik alapvetd 6koldgiai szitudcidbdl, a jol ismert Lotka-Volterra modellbol.

Természetesen a kolcsonhatdsi paraméterek fiiggenek a fajok egyedeinek tulajdonsédgaitol.

Jelolje x, € S, az i-edik faj azon aktudlis stratégidjdt, amit a faj minden egyede haszndl (S, az
i-edik faj lehetséges tulajdonsidgainak halmaza.) Jeldlje a(xi,x j) az x,-fenotipussal
rendelkezd egyednek az x; -fenotipusu egyeddel szembeni kolesonhatdsi egyiitthatojat. Igy a

kovetkez0 rezidens rendszert kapjuk:

] n
n, = ni(rl. +Za(xi,xj)zj}
j=l

A koevoluci6 vizsgélatdval kapcsolatban nyilvanval6 kovetelmény, hogy a kiindulési rezidens
rendszer koegzisztiljon. Mi ennél tdbbet tesziink fel, nevezetesen azt, hogy a fenti Lotka-
Volterra dinamikanak 1étezzék aszimptotikusan stabilis bels6 egyensilyi pontja.

Kovetve Maynard Smith ritkasagi feltételét, feltessziik, hogy a mutdcié minden fajon beliil
legfeljebb egy mutdns kléon megjelenését okozhatja. Jeldlje a i-edik fajban a mutdnsok

fentipusat y,, denzitdsat pedig m,. Elve azzal az egyszeriisitéssel, hogy a rezidensek és a

mutdnsok alapfitnessze azonos, az ezen esetre vonatkozo6 koevolicids Lotka-Volterra rendszer
egzakt médon megadhaté. Fel kell hivni a figyelmet arra is, hogy ez az 6kolégiai modell a
monomorf replikdtordinamikdnak tobb fajra vonatkozé, denzitdsfiiggd 4ltaldnositdsa. E

modellépités lehetdséget teremt arra, hogy természetes mdodon éltaldnositsuk Maynard Smith
n
ESS-fogalmat: els6 1épésben tegyiik fel, hogy az x = (xI s X ey X )e X S, rogzitett

fenotipusvektor esetén az n" = (nl*,nf,...,n* )e R! csupa pozitiv koordindtdjd denzitdsvektor

lokélisan aszimptotikusan stabilis. E feltétel 6koldgiai szempontbdl azt jelenti, hogy az adott
rezidens Okoszisztéma tipusai stabilisan egyiitt élnek. Az evolicids stabilitds alapgondolata
az, hogy ha a mutici6 ritka, azaz minden fajon beliil legfeljebb csak egy mutins fenotipus

jelenhet meg és az is csak kis denzitdssal, akkor a mutdnsok kihalnak, azaz



n = (nf,n:,...,n* ,0,0,...,O)e R*" lokalisan aszimptotikusan stabilis. E fogalom 4ltaldnositdsa a

Maynard Smith-féle evoliiciés stabilitidsi fogalomnak abban az értelemben, hogy egy faj
esetén visszakapjuk azt. Most tekintsilk azokat a rezidens Lotka-Volterra dinamikakat,
amelyeknek a rezidens egyensilyi pontban vett linearizaltjanak nincs z€rd sajatértéke. E
modellcsalddon beliil érvényes a kovetkezd tétel: az (n*,x) allapot evoldcidsan stabilis, ha
minden ritka mutacié esetén teljesiil az un. egyensiilyi feltétel és stabilitdsi feltétel (Cressman
— Garay 2003a). Az egyensiilyi feltétel azt koveteli meg, hogy a mutdnsok atlagos fitnesze ne
legyen nagyobb, mint a sajat fajui rezidenseié, ha mindketten csak a rezidensekkel vannak
kolcsonhatdsban. A stabilitdsi feltétel viszont mar az egész rendszerre vonatkozik, és azt
koveteli meg, hogy azon a feliileten, ahol a rezidensek fitnesze 0, a mutdnsok denzitdsa
tartson nulldhoz.

Megjegyzendd, hogy a fenti 4llitdishoz hasonlé érvényes a Kolmogorov tipusd

okoldgiai dinamikdkra is (Cressman és Garay 2003b).

6. Két élohelyen versengo két-fajos modell

E fejezetben egy elméleti példa keretében megmutatjuk, hogy miképpen befolydsolhatja az
egyedi viselkedés az dkoldgiai jelenségeket.

Fretwell és Lucas (1970) vezette be az idedlisan szabad eloszlas (ideal free
distribution) fogalmat, amelyet a kdvetkezd esetre dolgozott ki: tekintsiink egy fajt, amelynek
egyedei tobb él6helyen tapldlkozhatnak, a tapldlék kimerithetd, abban az értelemben, hogy a
taplalkozé egyedek szdmanak novekedtével az elérhetd tapldlék mennyisége csokken. Igy az
eleinte kevesebb élelmet tartalmazo, de kisebb terhelést viseld él0hely értékesebbé valhat,
mint az eredetileg tobb taplalékot tartalmazo, de jobban kihaszndlt él6hely. Fretwell és Lucas
(1970) megmutatta, hogy ha az egyedek pontos informécidval rendelkeznek a kiilonbdzd
€lohelyek taplalékmennyiségérol, és szabadon, koltség nélkiill mozognak, akkor igy oszlanak
meg a élohelyek kozott, hogy minden egyednek azonos az atlagos tapldlékmennyisége,
fliggetleniil az aktudlis €l6helytol.

Tekintsiink most két, egymadssal versengd fajt, amelyeknek egyedei két eltérd
él6helyen tdpldlkoznak, és az élOhelyek tdpldlékforrdsai kimerithetdek. Most két alapeset

képzelheto el:

10



1. Mindkét faj egyedei az élohelyek kozott szabadon, koltség nélkiil mozoghatnak, és
az egyedek vandorldsa a tdpldlékban gazdagabb élShelyek felé irdnyul. Megadhat6 olyan
feltételrendszer, amely esetén, ha van bels6 egyensily, akkor az evolicidsan stabilis is
(Cressman et al. 2004).

2. Az egyedek nem vandorolnak, illetve nem optimalizaljak egyedi fitnesziiket.

Az elsé esetnél leirtakkal azonos feltételrendszer mellett belathatd, hogy ha mindkét
él6helyen mindkét faj nem vandorlé egyedei egyiitt élnek, akkor a megfeleld egyenstlyi
denzitidsok ez esetben is egyensulyiak. Tovabba ezek az egyenstilyi denzitdsok garantaljak,
hogy fajokon beliili egyedi fitneszek a kiilonboz6 éldhelyeken azonosak legyenek. Viszont
vannak olyan paraméter ért€kek, amelyek mellett a masodik esetre vonatkozé aszimptotikus
stabilitds nem vonja maga utdn az els esetre vonatkozd aszimptotikus stabilitidsat. Azaz, mig
a nem mozgod egyedek képesek stabilan egyiitt élni, addig a mozgé €s maximalis utédszamra
torekvo populaciok egyedei szepardalddnak a két €l6helyen (Cressman et al. 2004).

E példa, nemcsak azt mutatja, hogy a konkrét Okoldgiai esetek vizsgdlatakor fontos
figyelembe venni az egyedek viselkedését, hanem azt is demonstralja, hogy a jatékelmélet,
mint modellezés-mddszertani eszkdoz képes olyan esetek kezelésére, amikor az egyedi

viselkedés lényegesen befolydsolja az 6koldgiai jelenségeket.

7. Néhdny kiilonbség a fenti megkozelitések kozott

Egy faj esetén a koevoliciés Lotka-Volterra-modell a kovetkez6 alaku:

n=n(r+a(x, x)n+alx, y)m) @)

m=mlr+a(y, Jn+aly, y)m).

Nyilvéan a rezidens rendszer stabilitdsdhoz fel kell tenniink, hogy » >0 és a(x, x) < 0. Ekkor

az n=— egyenstlyi pont lokdlisan aszimptotikusan stabilis.

’
alx, x)

Ahhoz, hogy modellezés-mddszertani szempontbdl 6ssze tudjuk vetni a dinamikus
megkozelitést az Eshel-féle folytonos ESS-sel valamint az adaptiv dinamikai iskola
allitasaival, fel kell tenniink, hogy a versengd egyedek stratégidja egy I — R egydimenzids
intervallumot fut be, €s a muticié csak kis valtozast okozhat a rezidensek fenotipusdban. Ez

utébbi azt jelenti, hogy ha x a rezidens és y a mutdns fenotipus, akkor a y—x mutdcids

véltozds tetszOlegesen kicsiny lehet. E feltétel matematikai szempontbdl erds megkotés,
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hiszen maga utdn vonja, hogy az egyedek kolcsonhatdsi tipusa nem valtozhat, példaul

kompeticiéb6l nem alakulhat ki kannibalizmus.

Milyen mutdnsok nem képesek elozonolni a rezidens populdciot?

Dinamikus szempontb6l a mutdnsok kihalnak, ha az (ﬁ,O) = (— ,OJ rezidens egyensuly

r
flx.x)
lokélisan aszimptotikusan stabilis. Két aleset lehetséges.
1. Az elsO lehetdség az adaptiv iskola altal vizsgélt eset, amikor is a mutdnsok novekedési
rataja negativ a rezidens egyensuly egy kornyezetében. Ez az eset akkor 4ll fenn, ha
a(x,x)>a(y.x). (3)
és ez garantdlja, hogy (ﬁl ,0) lokalisan aszimptotikusan stabilis egyensulyi helye legyen a (2)
koevoliciés dinamikdnak.
2. Most tekintsiik a neutrdlis mutansok esetét, azaz amikor r+ a(y,x)ﬁ =0. Ekkor a rezidens
egyensilyi pontban a mutdnsok fitnesze azonos a rezidensek fitneszével. Elsé ranézésre ez a
specidlis eset nem tlinik tdlzottan fontosnak. Azonban miként a klasszikus jat€kelméletben,
igy a Maynard Smith-féle ESS-definicidban is az egyik fontos eset, hiszen ha ez az
egyenldség teljesiil az 6sszes lehetséges mutans fenotipusra, akkor x (Nash-féle) egyensulyi
stratégia. A centrdlis sokasdgok elméletét (Carr 1981) alkalmazva lathat6, hogy ebben az
esetben a rezidens egyenstly lokalis aszimptotikus stabilitdsat a
a(x,x)=aly.x) és aly, y)-alx,y)>0, 4)

feltétel garantdlja.

Egy stratégia akkor lehet evoldcidsan stabilis, ha minden lehetséges muténs stratégidra fennall
a (3) vagy a (4) egyenlétlenség. gy, ha az a fiiggvény masodfoku, akkor a Taylor-féle
polinomok felhasznaldsaval egyszerlien beldthat6, hogy egy x* stratégia evolicidsan stabilis

akkor és csak akkor, ha a kdvetkezd feltételek teljesiilnek:

Egyensiilyi feltétel: minden y # x* mutdns startégia esetén

ey )so,
és ha valamely y mellett M =0, akkor % <0.
1 1

Stabilitasi feltétel: ha valamely y mellett a fenti egyensulyi feltétel mindkét

kovetelményében egyenldség all fenn, akkor
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Vegyiik észre, hogy ez a dinamikus szemléleten alapul6 stabilitdsi fogalom arnyaltabb, mint

aa(x* X )

=0ésa
J,

az adaptiv iskola evolicids stabilitdsi fogalma, amely a mi jeloléseinkkel a

—aza(:)cz ad ) <0 feltételeket koveteli meg minden lehetséges mutdnsra.
1
Nyilvdn e fogalom a Maynard Smith-féle evoldcids stabilitdsi fogalom folytonos
altaldnositdsanak tekinthetd. Mdas oldalr6l ugyancsak altaldnositdsa az adaptiv iskola ESS-
fogalmanak is, hiszen egyrészrdl tartalmazza az adaptiv dinamika stabilitdsi feltételét,
nevezetesen amikor a ritka mutdnsok szigorian kisebb ndvekedési ratdval rendelkeznek, mint
arezidensek. Ugyanakkor a dinamikus modellnek tekintetbe kell vennie a neutrdlis esetet is.
Lényeges kiilonbség van azonban az Eshel-féle folytonos, és a dinamikus szemléleten

alapul6 stabilitdsi fogalmak kozott, hiszen vannak olyan esetek, amikor mindkettd teljesiil és

altalaban egyik sem vonja maga utin a masik teljestilését.

8. Kovetkeztetések

A klasszikus evolidcids jatékelmélet az egyedek optimdlis viselkedését vizsgilja olyan
esetekben, amikor az egyedek utédszdma nemcsak a sajt, de az egyeddel kdlcsonhatdsban
all6 més egyedek viselkedésétdl is fiigg. Mivel foképpen egy fajon beliili eseteket vizsgil,
emiatt a mutidns és a rezidens egyedek atlagfitneszeinek Osszehasonlitisira épiiltek az
evolicids stabilitasi fogalmak. Mivel a természetes szelekcié id6ben zajlé folyamat, igy
természetes olyan dinamikdk bevezetése, amelyek képesek lefrni a kiilonb6z6 tulajdonsigu
egyedek ardnydnak véltozasat.

Az Okologidban is gyakoriak az ellenérdekelt felek olyan konflikusai, amikor
lényegesen fiigg az egyedek utédszdma a veliik kdlcsonhatdsban 4116 egyedek tulajdonsagaitdl
is, példaul amikor az egyedek életben maradisa €s szaporoddsa csak mads faj egyedeinek
rovasara valésulhat meg. fgy természetesen vetédnek fel olyan torekvések, amelyek e két
teriilet, az evolicids jatékelmélet €s az dkoldgia alapmodelljeinek egyesitését kisérlik meg. E

cikk keretében azt a gondolatot fejtettiik ki, amely szerint a mutdnsok megjelenése utidn a
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koevolvalé okoldgiai rendszerekben nem a rezidens-mutédns fitnesz viszonyok dontik el a
koevolvalé rendszer jovojét, hanem az egész rendszer kolcsonhatdsai dltal meghatdrozott
dinamikus véltozasok.

Egy él6hely-szelekciora vonatkozé példa keretében szemléltettiik, hogy az evolicids
jatékelmélet képes kezelni olyan szitudcidkat, amikor az egyedek optimalizaljak
utédszdmukat. Hangsdlyozzuk, hogy az egyedek viselkedésnek fontos Okoldgiai
kovetkezményei lehetnek abban az értelemben, hogy az optimalizdlé egyedek akkor is
szepardlodhatnak kiilon él6helyeken, ha a szesszilis egyedek azonos feltételek mellett stabilan
egylitt élnek az éldhelyeken.

Lattuk, hogy a dinamikus szemlélet specidlis esetként magaban foglalja a
fitneszkozponti szemléletet, hiszen ha a mutdnsok fitnesze kisebb, mint a rezidenseké, akkor
a koevoliiciés dinamika szerint is kihalnak a kevésbé ratermett mutdnsok. Altalanos esetben
azonban, amikor a mutidnsok neutrdlisak, akkor csak a dinamikus stabilitds fogalménak
segitségével lehet leirni a koevolvald rendszerekben az evolicids eseményeket.

E cikk keretében csak a stabilitds kérdését vizsgdltuk. Egy kovetkezd 1épésben a
fajkeletkezést is vizsgdlni lehet dinamikus eszkozokkel. Természetes, hogy uj faj
beépiiléséhez két feltételnek kell teljesiilnie. Az egyik feltétel az, hogy az 1j fenotipusi
egyedek elterjedhessenek, azaz alacsony mutdns denzitds mellett lokdlisan instabilis legyen a
csak rezidenseket tartalmaz6 egyensuly. A mdsik feltétel az, hogy az 4j faj képes legyen
stabilisan egyiitt élni a rezidensekkel, azaz az 4j rendszernek legyen lokéalisan aszimptotikusan
stabilis bels0 egyensilyi helye és az adott kezdeti &llapot ezen egyensily vonzdsi
tartomdnyaba essék. Mint lathatd, okoldgiai szembontbol az Gj faj beépiilése a kibdviilt

dinamikus rendszer mindségi tulajdonsagaitdl fiigg.

Kulcsszavak: evolucios stabilitds, adaptiv dinamika, Lotka-Voltera modell, evoliicio
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