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Bevezetés

A kooperacio6 a bioldgiai komplexitas szamos szintjén megfigyelhetd jelenség. A kooperacid
kialakulasanak és fennmaradasanak vizsgélata kulcsfontossagi olyan alapvetd biologiai
szituaciok megértésehez, mint példaul egyes allamalkoto allatfajok tarsadalméanak stabil
fennmaradéasa és az egyedek altal kdzosen termelt forrasok fenntarthatosaga. A kooperécié a
foldi élet egész evollcios torténetére kihato jelenség. Az evollcio szamos nagy Ujitésa is egy
ujszintli kooperacié létrejottével jart egyiitt: a prebiotikus replikatorok egytittmikodése nélkiil
nem lehetett volna a tarolt informacié mennyiségét novelni [1, 2, 3], a soksejtliség
kialakulasahoz munkamegosztasra és a sejtek szabalyozott egylittmiikodésére volt sziikség [4],

még az emberi nyelv kialakulésa is szoros kapcsolatban all az emberi kooperacioval [5].

A kooperéacié tdgabb értelemben minden olyan bioldgiai viselkedés melynek célja egy vagy
tObb masik egyed valamilyen elényhoz vald juttatasa. Ha a kooperacios viselkedés koltséges
az egyed szamara altruizmusnak nevezzik. Az altruizmusnak két tipusét lehet elkildniteni:
gyenge ¢és erds altruizmus. Gyenge altruizmus esetén a kooperaldo egyed is részesiil a
kooperacio révén létrejott elénybdl, mig erds altruizmus esetén csak a tobbiek [6]. Mivel az
altruista viselkedés koltséges, ezért a gyenge altruizmus esetén is igaz, hogy az altrusita egyed
hatranyba ker(l a nem altrusita egyedekkel szemben. Mivel a kooperal6 egyed hatranyba kertl
a nem kooperald, ,,csalo” (vagy masnéven defektor) tarsaival szemben, ezért a kooperaciod

eredete és stabil fennmaradasa érdekes evolucidbiologiai probléma.

A kozjavak jatéka a gyenge altruizmus jO példaja és szdmos sokszemélyes kooperécios
dilemmat lehet vele modellezni. A kozjavak jatékaban a kooperator egyedek egy kozjot
termelnek, ami lehet valamilyen anyag vagy szolgéltatas, ami minden egyed szdmara hasznos
igy a kooperatorok és a csalok egyarant részesillnek beldle. Ennek a kozjonak az eldallitasa
azonban kdltséges (c = cost) a kooperatorok szdmara, ez a kooperator ratermettségeét (fitneszét)
csokkenti, a kozjobol valo részesiilés viszont, minden résztvevd szamara fitnesz tobbletet (b =
benefit) jelent. A kooperatorok ezért hatranyba kerlilnek a defektorokkal szemben, hiszen a
kozjobol mindkét stratégidval rendelkezd egyedek részestilnek, a koltséget viszont csak a
kooperatorok szenvedik el. A természetes szelekcio a defektoroknak kedvez. A valdségban

mégis azt tapasztaljuk, hogy a kooperacid gyakori és elterjedt jelenség a természetben.

Az 1. tablazatban 6sszefoglaltam néhany olyan bioldgia esetet, amikor az egyedek (sejtek)
valamilyen koltséges kozjot termelnek vagy szolgéaltatast nydjtanak a kbzdsségnek.



1.tablazat: Példak az €lovilagbol, olyan esetekre, amikor valamilyen k6zj6 termelddik vagy

kdzbsseg szamara hasznos tevékenyseg.

Elélénycsoport Kooperativ viselkedés
Pseudomonas fluorescens A kooperatorok egy adheziv polimert termelnek, melyek
Migula, 1895 segitik az utddsejtek egymaés kdzelében maradasat. A polimer

termelése koltséges, azonban az 6sszes egyed szamara

hasznos [7].

Saccharomyces cerevisiae A kooperator sejtek invertazt termelnek, melybdl a csalok is
részestinek [8].
Meyen, 1838 (8]
Polistes dominula A Kkooperativ egyedek fészket épitenek, a csald egyedek
. ket elfoglalhatjak t6lik [9].
Christ, 1791 ezeket elfoglalhatjak t6liik [9]
Poecilia reticulata Peters, 1859 A kooperativ egyed el6re jelzi a predatort, ezzel sajat magat

veszélybe sodorva [10].

Suricata suricatta Schreber, 1776 | A kooperativ egyed elére jelzi a predatort, ezzel sajat magat

veszelybe sodorva [11].

Az imént elmondottak egyértelmiibbé valnak, ha az Osszefliggéseket matematikai formaba
ontjuk. Jeldljuk a kooperatorok és defektorok fitneszét wioop €s Waet -fel. Legyen a populacio
mérete N és a kooperatorok szama k, a koltség c, a nyereség b:

_ bk _ bk
wkoop_ N —C, wdef_ N

Mivel a Wkoop < Weef, igy a kooperacios koltseg okozta fitnesz hatrany miatt a kooperatorok
szelekcios hatranyba kertlnek, igy latszolag a kooperacié sem fennmaradni, sem elterjedni nem
tud a populacidban, annak ellenére, hogy egy kizardlag kooperatorokbdl allé6 populaciéban

minden egyednek nagyobb lenne a fitnesze, mint egy Kkizardlag defektorokbol allé



populacioban [12]. Az 1. abra szemlélteti, hogy a defektorok kiszoritjak a kooperatorokat a

populaciobol.
K K D D
K K K D
K D K D
K K D D
K K D D
K K K D
Csak kooperatorokbdl Mutdcidval létrejon egy A természetes szelekcid A csal6k kiszoritjak a
allé, stabil populécid. csald egyed. révén a csalé mutans kooperatorokat.

terjed a populacioban.

Csokkend atlagfitnesz (csoport fitnesz) >

1. dbra: A természetes szelekcio a defektoroknak kedvez. (K: kooperator, D: defektor)

Garret Hardin, aki tobb, mint 50 évvel ezel6tt, els6k kozott vizsgalta ezt a kooperacids
dilemmat, azt a végkimenetelt, melyben a defektorok teljesen kiszoritjadk a kooperatorokat
egy kozos legelén, minden tehén szép, jollakott. TegyUk fel, hogy 10 gazda hasznalja a legel6t
és minden tehén 10 liter tejet ad kezdetben, 6sszesen 100 litert adnak a joszagok. Az egyik
gazda dont gy, hogy vesz még egy tehenet, ekkor még az 6sszes joszagot el tudja tartani a
legel6, a 100 liter tej viszont méar 11 tehén kozott oszlik meg, a két tehenet tartd gazda sokkal
jobban jar a tobbinél, de még a tobbi gazda se érzi meg a tejhozam csdkkenést igazan. Egyre
tobb gazda dont még egy tehén vasarlasa mellett. Mivel a legel6 kapacitasa véges, az allatok
egyre satnyabbak és sovanyabbak, de még igy is jobban megéri két sovany tehenet tartani, mint
egy sovany tehenet, igy hamarosan minden gazda vasarol még egy tehenet. De mivel a
kapacitasa véges, bizonyos szamud tehénnél nem tud tobbet eltartani a legeld, az allatok
elpusztulnak. Végeredményben az 6sszes gazda rosszabbul jar, mint kezdetben mikor egy
kovér és jol tejeld teheniik volt. Ebben a peéldaban a kooperatorok az egy tehenet tart6 gazdak,
a kozj6 a szabad legeld kapacitds, a koltség pedig a plusz tehén hidnya. Ez a példa

természetesen azt is szemlélteti, hogy a kozjo fogalma milyen tag keretek kozott értelmezhetd.

A kutatdkat régdta foglalkoztatja annak magyarazata, hogy a természetes szelekcidval
szemben, hogyan tudott mégis széles korben elterjedni a kooperacio. Martin A. Nowak [12] a
terulet egyik kulcsfontossagu kutatoja 5 olyan szabalyt fogalmazott meg, melyek segitik a

kooperacid terjedését és fennmaradasat.



1. Rokonszelekcié

Az egyik legismertebb kooperaciot segité mechanizmus a rokonszelekcio [14, 15].
Ilyenkor az egyed a sajat fitneszének csdkkentese aran, ndveli a rokonainak a tulélési
esélyeit. Az kooperator szelekcids hatranyba keriil, valdszintileg hamarabb elpusztul,
mint az 6nz6 egyed. Az altruista gének viszont bizonyos eséllyel megvannak a
rokonokban is, ezért a rokon fitneszének novelésével az altruizmust kddold gének
terjedni tudnak, ha a rokonsagi fok (r) és a nyereség szorzata nagyobb, mint az
altruizmus koltsége (rb > c). Az 6sszefliggés alapjan a rokonsag mértékével aranyos
annak az esélye, hogy az egyik egyed egy altruista dontést hoz a masik egyed javéra,
ezt nevezik a Hamilton-szabalynak [15].

A rokonszelekcid hatterében tulajdonképpen a hatékonyan terjedd “6nzdé gének” allnak
[16, 17], melyek az altruista viselkedés kovetkeztében nagyobb esellyel élnek tal és
maradnak fent. Szamos esetben sikeriilt igazolni, hogy a fajon beliili 6nzetlenség, segitd
viselkedés valoban magyardzhato rokonszelekcio altal [18, 19]. Az elmélet azonban
nem magyarazza a nem rokon vagy kis rokonsagban 1év6 egyedek kozti kooperéaciot.

Ilyen esetekben méas magyaraz6 mechanizmusokra van sziikség.

A rokonszelekcio miikodésére kivalo példaval szolgalnak az allamalkotd euszocilis
rovarfajok, ahol a dolgozok és a kiralyn6 kozott a rokonsagi fok (r) rendkivil magas
értékeket vesz fel [20].

2. Kozvetlen kdlcsonosség

Kozvetlen kdlcsondsség [21] esetében paros interakcidt tételeziink fel az egyedek
kozott. Az egyedek az interakcié alkalmaval vélaszthatnak a kooperécio és a csalés
kozott. Feltételezziik, hogy az egyik egyed altruista akcidja a masik szamara elényos és
forditva. igy mindkét fél szamara a legoptimalisabb kimenetel, ha a masik fél kooperal
és bnmaga nem, ennél eggyel kevésbé idealis kimenetel, ha mindketten kooperalnak.
Tovabba a kolcsonos csalas rosszabb a kélcsonds kooperacional, de a legrosszabb, ha
az egyed kooperal és tarsa nem. A szituciot a 2. abrdn bemutatott tablazat foglalja
0ssze egy szampélda segitségével. Jatékelméletben ezt a felallast rabok dilemmajanak
hivjak. Ha a jatékot sokszor egymas utan jatsszak a jatékosok, akkor pedig iteralt rabok

dilemmajardl beszéliink. Mig, ha két egyed csupan egyszer talalkozik egy rabok



dilemmaja jatékban, akkor az 6nzd stratégia lesz az evolucidsan stabil, addig a
kooperacios szint stabilizalodhat ismételt talalkozasok soran, ha annak az esélye, hogy
a két egyed ismét interakcioba keriil egymassal (v) és a nyereseg szorzata nagyobb, mint

a koltség (vb > c).

|. Egyed stratégidja

K D

[14]
Nl
[o71]
SO 3 4
§K3 1
o]
1) 1 2
§D4 2

2. abra: A szamok pontszamokat jel6lnek a kiilonb6z6 kimenetelek esetében (1: legrosszabb

kimenetel, 4: legjobb kimenetel).

Az tablazathol lathato, hogy barmit valaszt az 1. egyed, a Il. egyed a D stratégiaval
mindig jobban jar és forditva: barmit valaszt a II. egyed, az els6 egyed jobban jar ha a
defektal. Ha mindkét fél racionalis, akkor mindketten a D stratégiat valasztjak, tehat ez
a lesz az evolucids végallapot, annak ellenére, hogy a kélcsonds kooperalassal jobban

jarnanak mindketten, mint a kdlcsénds csalassal.

Robert Axelrod az 1980-as években egy szamitogépes versenyt hirdetett az iteralt rabok
dilemmaja jaték hatékony stratégidinak a feltérképezésére. A versenyzoknek egy-egy
algoritmust kellett bekiildeniiik. A kiilonb6z6 algoritmusok 200 korig jatszottak
egymassal ezt a sokmenetes kétszemélyes jatékot (a palyazok elére nem tudtak a korok
szamat), a verseny soran minden algoritmus mindegyik masikkal jatszott. A verseny
gyOztese az lett, aki a legvégén a legmagasabb Osszpontszammal rendelkezett (a
pontokat a fenti tablazat alapjan kaptak). A gyéztes stratégiaval jatszo algoritmus
bekiildje Anatol Rapoport volt. O fedezte fel elészor, hogy ebbdl a jatszambol akkor
kertil ki a legjobban egy résztvevo fél, ha egy egyszerli kooperativ stratégiat kovet, az
ugy nevezetett ,,szemet szemért” (angolul: tit-for-tat) stratégiat: az egyed az elsé korben

kooperacioval indit, majd a kovetkezd korokben lemasolja az ellenfele eldzd 1épését
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[22]. Azok a populacidk, ahol minden egyed eszerint viselkedik védettek a csalokkal
szemben. A stratégidnak van azonban egy gyenge pontja, a természet
sztochaszticizmusabdl adodo véletlen defekcidt nem tudja korrigalni és a résztvevok
beleragadnak a kdlcsonds kizsdkmanyoléasba: az egyik egyed csal, a méasik egyed

kooperal, a kdvetkez6 korben forditva [23].

Ezért egy kevésbé merev stratégiat probaltak meg kidolgozni. Késobb igy fedezték fel
az ,,engedékeny szemet szemért” (generous tit-for-tat) stratégat. Ez esetben a résztvevo

egyed néha soron kiviil is hajlandé kooperalni, tehat akkor is, ha a mésik fél eldz6 1épése

defekci6 volt [24].

Késobb kideriilt, hogy egy még rafinaltabb stratégia az engedékeny szemet szemért
stratégianal is hatékonyabb, ez az Ggynevezett ,,nyer-marad, veszit-valt” (win-stay,
lose-shift) stratégia. llyenkor az egyed nem csak az ellenfél, hanem a korabbi sajat
stratégiajat is szamontartja. A Iényege, hogy ha az el6z6 korben az egyed jol jart (3
vagy 4 pontot kapott a tablazat alapjan), akkor a kovetkez6 korben is ezt a stratégiat
fogja vélasztani, ha az egyed rosszul jart, akkor stratégiat valt. Kiderdlt, hogy a ,,nyer-
marad, veszit-valt” stratégia robusztusabb a ,,szemet szemért” stratégianal. Egy
nagyrészt defektorokbol 4ll6 populdcidban a ,,szemet szemért” stratégia hatékonyabb a
kooperacio elterjesztésében, a ,,nyer-marad, veszit-valt stratégia” jobb a kooperacid

fenntartasaban. [25, 26]

A természetben példaul guppiknal (Poecilia reticulata) figyelték meg a ,,szemet

szemért” stratégia hatékony alkalmazasat [27].
3. Kozvetett kdlcsondsség

A kozvetett kolcsondsség egyszerlibb formdi megfigyelhetéek néhany szocialis
allatfajndl is [28], de legjelent6sebb szerepe az emberi kooperacioban van. Szintén
paros interakciokat feltételeziink, viszont a felek nem tudjak kdlcsondsen segiteni
egymast. Csak az egyik fél van olyan helyzetben, hogy segiti tud a masikon, ¢ dont,
hogy segitséget nyujt, kooperal-e vagy nem. Az interakciét a populacio egy része is
figyelemmel kiséri. Ha egy egyed jo hirnevet szerez maganak, vagyis a populacio tagjai
azt tapasztaljak, hogy egy egyed sokszor segit masokon, akkor nagyobb
valoszinliséggel fognak a késObbiekben neki segiteni forditott szituacidban. A

kooperacios befektetés ezaltal egy id6 mulva meg tud tériilni, igy az egyednek érdemes



kooperalnia. Ennek természetesen feltétele, hogy az interakciokat lassak a tobbiek,
helyesen értelmezzék azt, és meg is tudjak jegyezni, hogy ki segit6 és a ki 6nzé [29]. A
kooperécid evoldcidsan stabil &llapot lesz kdzvetett kdlcsondsség esetén is, ha annak az
esélye (q), hogy a segit6 egyed jo hirnevet szerez maganak a kooperacid altal és a

nyereség szorzata nagyobb, mint a befektetés (gb > c).
4. Kolcsondsségi haldzatok

Az eddigi esetekben egy jol kevert populaciot feltételeztiink, amiben minden egyed
egyforma eséllyel kerul interakcioba minden masik egyeddel, de a valddi
populaciokban ez sokszor nem teljesul. A kdlcsondsségi hdldzatokban [30] az egyedek
tartds, térbeli vagy szocialis kapcsolati haloja segiti a kooperacid terjedéset és
fennmaradéasat. A kooperatorok révén létrejott nyereségbdl csak a szomszédjaik
részesiilnek. Ezekben a halézatokban a kooperatorokbol egymast segitd klaszterek
alakulhatnak ki [31]. Kimutathatd, hogy ez a mechanizmus akkor miikddik hatékonyan,

ha a nyereség nagyobb, mint a koltség és a szomszédok szamanak (1) szorzata (b > cl).

Kdlcsonodsségi halozatok kialakuldsaval magyarazhat6 a kooperacio tobb féemlés faj
esetében is [32].

5. Csoportszelekcio (tobbszintii szelekcio)

A csoport- vagy tobbszintii-szelekcio [33, 34, 35] szintén &ltalanosan elfogadott
mechanizmus, mely hatékonyan segiti a kooperatorok terjedését. Az egyedek ilyenkor
a populécidn belil kisebb csoportokra bomlanak. Ezekben az esetekben a szelekcié nem
csupan az egyedekre, hanem az ezek feletti szervezddési szintekre, a csoportokra is hat.
Ennek kovetkeztében, a csoportokon belil tovabbra is érvényesilni fog a defektorok
elénye, viszont a tobb kooperatorral rendelkezd csoport elényben lesz azokhoz képest,
ahol nincs, vagy csak kevés kooperator van. Az egyedekre igy két ellentétes iranyu
kivalogatodas hat, az egyik egyed szinten, a masik csoport szinten, ezért ezt a jelenséget
tobb szintii szelekcionak is hivjak. A csoportszelekcié akkor tudja a kopperatorokat
fenntartani, ha (b/c) > 1 + (n/m), ahol n a csoportot alkot6 egyedek szdma, m pedig a

csoportok szama. A csoportszelekcié mechanizmusat a 3. dbra mutatja be.



A populdcidban novekszik a kooperatorok szama
A csoportokban csékken a kooperatorok szdma

3. abra: A csoportszelekcio szemleltetése

Csoportszelekcid segiti a kooperacio fennmaradasat példaul a kaliforniai
aratbhangyaknal (Pogonomyrmex californicus) [36].

A Dbioldgiai jelenségek modellezése fontos ahhoz, hogy egy-egy folyamatot jobban
megismerhessiink és megértsiink. igy van ez a kooperéacié evollcios hatterének probléma
korével is. Modellek segitségével olyan folyamatok részletes megismerésére is lehetdség

nyilik, amelyek kisérletes vizsgalata nehezen kivitelezhetd.

A kozjavak jatéka modellben altalaban azt teszik fel, hogy a kdzjavak mennyisége a
kooperatorok szamanak linearis fliggvénye. A természetes populdcidkban azonban sokkal
gyakoribbak a nem-linearis kozjé dilemmak. A nyereség a kooperatorok fliggvényében egy
logisztikus gorbével jellemezve sok esetben jobban leképezi a valosagot. A logisztikus gorbe
pedig jol kozelithetd egy 1épcsds fiiggvénnyel [37], ami a probléma kezelhetdségét segiti. Az

4. dbra szemlélteti a kiilonb6z6 Osszefliggéseket.
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=
w
(@)

Kozjé termel&dés mértéke
Kozjo termel&dés mértéke
Kozjé termel&dés mértéke

Kooperatorok szama Kooperatorok szama Kooperatorok szama

4. abra: Az A ébra egy linearis dsszefuiggest abrazol a kooperatorok szama és a kozjo6
termel0dés mértéke kozott, a B dbra egy logisztikus dsszefliggést abrazol, a C abra egy

1épcsos fliggvényt: kdzjo csak egy bizonyos kooperator szam felett termelddik.

A dolgozatban, olyan nemlinearis kozjo jatékok modelljét vizsgaljuk, ahol a kdzjé csak akkor
termelddik, ha az egymassal interakcioba 1ép6 egyedek (n) kdzott a kooperatorok szama elér
egy elére meghatarozott szamot (k) (4./C abra). A kozjavak jatékanak ez a modellje az
onkéntesek dilemmaja [38] néven terjedt el a szakirodalomban. A modellben legaldbb k
egyednek onkénteskednie (kooperalnia) kell a kozj6 létrejottéhez. A kdzjo minden egyed
fitneszét noveli, mig a kooperacid koltsége a kooperald egyed fitneszét a kozjo 1étrejottétdl
fliggetlentl csokkenti. Az ismertetett helyzetet az 5. dbran bemutatott tablazat (kifizetési

matrix) szemlélteti.

K egyed fithesze D egyed fitnesze
Ha van elég kooperator
a kolcsdnhatasban 1 -C 1
Ha nincs elég kooperator
a kélcsonhatasban 0-c 0

5. abra: Az egyedek fitnesze attol fliggden, hogy az interakcidoban, amelyben résznek vesz
van-e elegend6 kooperator a k6zjo 1étrejottéhez. A tablazatban ¢ a kooperacio koltsége, amit
a kooperatorok mindenképp elszenvednek, akar létrejon a kdzds nyereség akar nem. A

defektorok minden esetben magasabb fitnesszel rendelkeznek a kooperatorokhoz képest.

Ha csak egy onkéntesre van sziikség a csoportban (k = 1) és a résztvevok koziil senki nem

kooperal, akkor minden egyed nyeresege 0, ez esetben valamelyik egyednek jobban megéri a
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kooperacidt valasztania (feltéve, hogy b=1 és 1 - ¢ > 0), viszont jobban jarna, ha valaki mas

kooperalna helyette, hisz, ha Ghmaga kooperal fitnesze 1-c lenne, ha méas kooperalna akkor 1.

Sok biologiai szituacidban egynél tobb egyed kell, hogy kooperaljon ahhoz, hogy létrejojjon
egy kozos nyereség. Ez esetben, ha a kooperatorok szama nem éri el a szilkséges szamot, akkor
az dnkéntes kooperatorok elszenvedik a kooperacios koltséget, nyereség viszont senkinek nem
jar. Altalanossagban: ha az egyed kdrnyezetében k - 1 kooperator talalhato, akkor az egyed a
kooperativ stratégia valasztasaval kozvetlenil ndveli a sajat fitneszét (ha kooperal a fitnesze 1
- ¢, ha nem kooperal 0), viszont, ha az egyed kdrnyezetében kevesebb, mint k-1 kooperator
talalhaté a kooperator stratégia valasztdsa csak tovabb csokkenti az egyed fitneszét (ha
kooperal a fitnesze -c, ha nem kooperal 0), itt is jobban jarna viszont, ha valaki méas kooperalna

helyette. A helyzet ugyanaz, mint a rabok dilemmajanal, a csalé6 mindig jobban jar.

A 6. abra viszont azt mutatja be, hogy ha a populécié egy fazisban csoportokra bomlik,
melyekben az egyedek fliggetlentl hatnak kolcson, akkor a kooperatorok atlagosan tobb
kooperatorral vannak egyutt, mint a defektorok. Ennek hatasara, ha minden egyes csoportban
az adott csoportban 1év6 defektorok jobban is jarnak, 6sszességében a kooperatoroknak lehet

nagyobb a fitnesziik, foleg, ha viszonylag kevés kooperator van.

Az egyed statégidja

§ K D
%E’ < (k-1) -C 0
L&

93
2 2
S >(k-1) 1-c 1
<E

6. abra: Az egyed fitnesze, strategiajatol és kornyezeteben
talalhato kooperatorok szamatol fliggéen. Az abran pirossal van bekarikazva az az eset,
amikor egy adott kdrnyezetben a kooperal6 egyed jobban jar, mert azzal, hogy 6 maga

kooperal egy kritikus szint f6lé emeli a kooperalé egyedek szamat.

Nem-linearis k6zjo dilemmak esetén matematikai modszerekkel megmutathaté [39], hogy a
modellben a kooperatorok és a defektorok stabilan egydtt élnek, ha a kooperacid koltsege
kisebb egy kritikus értéknél. Az is megmutathatd, hogy valdjaban két stabil és instabil fixpontja

van a dinamikéanak (8. abra). A nagyobb kooperator gyakorisaghoz tartoz6 stabil fixpont az,
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amelyben a defektorok és a kooperatorok hossz( tavon fennmaradnak egymas mellett. Az
alacsonyabb kooperator gyakorisaghoz tartozo fixpont instabil. Azaz, ha ez ala az erték ala
csokken a kooperatorok arénya, akkor a defektorok kiszoritjak a kooperatorokat. Ha k = 1
nincsen belso instabil fixpont, hiszen, ha egy egyed is elegendd a kdzjo 1étrejottéhez sose megy
karba a kooperacids befektetés. Ha a kezdeti kooperator gyakorisag az instabil fixpont felett

van a modellben, a kooperatorok aranya a stabil fixpont felé fog elmozdulni (7.4bra).

Fitnesz

Kooperatorok aranya

7. abra: A kooperatorok (zold vonal) és defektorok (narancssarga vonal) fitnesze a
kooperatorok populacidbeli aranyanak fliggvényében. A teli korok jelzik a stabil fixpontokat,
az Uresek az instabil fixpontokat. A kooperatorok gorbéje c-vel van lefelé elcsusztatva és
1/n-nel balra, mert a kooperatoroknak eggyel kevesebb rajtuk kivul allé kooperatorra van
sziikségiik a populacidban, hiszen 6k maguk is kooperatorok. Ha a kooperatorok aranya a két

instabil fixpont kdzott van az arany a koztes fixpontba tart.

Célkitiizés

A bioldgiai jelenségek modellezése fontos ahhoz, hogy egy-egy folyamatot jobban
megismerhessiink és megértsiink. igy van ez a kooperéacié evollcios hatterének probléma
korével is. Modellek segitsegével olyan folyamatok részletes megértésere is lehetéség nyilik,

amelyek kisérletes vizsgalata nehezen kivitelezhetd.

A kutatds célja az wvolt, hogy numerikus szimulaciokkal alatamasszam, hogy
ellentmondésossaga ellenére a kooperacio fent tud maradni a korabban feltart kooperaciot

segité mechanizmusok (rokonszelekcid, kolcsondsség, aggregacio, tobbszintli kivalogatodas)
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nélkal is. A szakdolgozatomban az Onkéntesek dilemmaja modellt vizsgaltam, melyben
kiilonbozo paraméterek mellett kerestem a populdciokban a koztes stabil fixpontot, ahol a

kooperéatorok és defektorok egyuttélése hossztdvon fennmarad.

A dilemmat két olyan numerikus modellel vizsgaltam, ahol semmilyen csoportképzddés nincs,
csupan az egyedek lokélis kdlcsdnhatasa az, ami segiti a kooperécid terjedését. A masodik
modellnek tobb valtozatat is elkészitettem, hogy megvizsgéljam a természetes populaciokban
mindig jelenlévo kiilonb6zd sztochasztikus hatasok (populacié denzitdsanak valtozatossaga,

egyedek fenotipusos plaszticitasa) milyen befolyassal birnak a 1étrejovo egyensulyra.

Marco Archetti és Scheuring Istvan egy hasonl6 problémat vizsgaltak analitikus modszerekkel
2011-es cikkiikben[39]. Ebben a modellben végtelen nagy populaciokat vizsgaltak, végtelen
sok azonos n méretli csoporttal. Ez a modell tehat tulajdonképpen egy tobbszintli szelekciot
feltételez. A szakdolgozatom legfébb kérdése, hogy lehetséges-e a kooperatorok terjedése és

fennmaradasa akkor, ha ez a tobbszintli szelekcid kozvetleniil nem érhetd tetten.

A numerikus eredményeimet az altaluk korabban meghatarozott analitikus eredményekkel

0sszehasonlitottam 6ssze.

Moddszerek

I. modell

Az elsé modellben a ragadozdjelzd, mint egy kooperativ/altruista viselkedés stabilitasat
vizsgaltam. A populacidban kooperator és defektor egyedek keverednek, a kooperatorok
aranya a kezdeti a populacidban 50%. A populaciot ragadozdk fenyegetik, a kooperéator egyed
valamilyen Orszolgalatot teljesit, ami téle 1dot és energiat igényel. Az Orszem ezaltal
hatranyban van a tarsaival szemben, viszont, ha egyikdjiik se figyelné és jelezné a ragadozo
kozeledtét mindannyian veszélyben lennének. Az egyedek csak az aktudlis szomszédjaikkal
vannak interakcidban, azaz a figyelmeztetd jelzést csak a jelzd kozelében 1évo egyedek halljak.
Legyen a populacid6 merete 2000 egyed, és tegyuk fel, hogy az egyedek folyamatosan
keverednek a populéciéban, igy az aktualis szomszédok mindig masok, a szomszédok
Osszetétele folyamatosan valtozik. Ha a ragadozé kiszemel egy egyedet, és a kiszemelt egyed
szomszédjai kozott nincs egy kooperator (Orszem) egyed sem, akkor a kiszemelt egyedet a
ragadozo elkapja és megeszi. Ha az egyed kornyezetében van kooperator, akkor az egyed
biztosan megmenekiil, mert az 6rszem idejében figyelmezteti a veszélyre. Ha a ragadozo magat
a kooperatort szemeli ki, akkor 0<c<1 (a kooperalas koltsége) eséllyel fogja tudni elkapni. Ez

akkor is érvényes, ha a szomszédjai kozott van masik kooperator is. Bioldgiailag ezt lehet Ggy
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értelmezni, hogy az egyed példaul elfarad az Orszolgalat teljesitése kdzben, igy kevésbé tud

menekilni, vagy a tébbiek riasztasa hatraltatja a menekilésben.

A kooperatorok aranyat a populaciéban mindig egy-egy generacid végén szamoltam 6ssze, egy
generacid addig tart, mig a ragadozé atlagosan minden egyedet kiszemel egyszer. Ez azt jelenti,
hogy 2000 probalkozas torténik a ragadozé részérdl (sikeresek és sikertelenek is), lehetséges,
hogy ugyanazt az egyedet tobbszor szemeli ki és van amelyiket egyszer sem. A 8. &bra
szemlélteti a modell mukodését. Az elpusztult egyed helyére az aktudlis aranyok altal
meghatarozott valosziniiségben keriil kooperator vagy defektor utdod. Ha a populaciéo 10%-a
kooperator, a megiiresedett helyre 0,1 valosziniiséggel keriil egy kooperator egyed utddja és

crer

rendelkeznek.

1. az egyed biztosan elpusztul 2. az egyed biztosan megmenekiil 3. az egyed c eséllyel elpusztul

8. abra: Az I. modell szemléltetése: a ragaddzé a szirke nyillal jelzett egyedet szemeli ki,

a K-val jelolt egyedek kooperatorok, a D-vel jeldlt egyedek defektorok.

A kooperatorok aranyanak valtozasat a populacidban két paraméter mentén vizsgaltam: a
kooperécid koltsegenek (c) és a kdlcsdnhatd egyedek szamanak (n = a kiszemelt egyed és a
szomszédjai) fliggvényében, n = 6 esetén.

I1. modell

A maésodik modellben azt vizsgaltam, hogy hogyan tud stabilan fennmaradni a kooperacio,
hogyha egy meghatarozott szamu kooperatornak (k) részt kell vennie a kélcsdnhatasban, ahhoz,
hogy 1étrej6jjon a kdzjo, ami az interakcidban részt vevd dsszes egyednek jo, az Osszes egyed
fitneszét noveli. A populacié hasonloan épl fel, mint az el6z6 modellben, 2000 egyedbdl all,
kooperator és defektor keverednek egymassal. Az egyedek szomszédsaga itt is folyamatosan
valtozik, nincs olyan fazis, amikor csoportosulasok lennének. Az egyedek mindig az aktualis
szomszédjaikkal vannak kapcsolatban, kolcsdnhatasban. Az egyedek fitneszét (w) az

hatarozza meg, hogy van-e elegendé kooperator abban az interakcioban, amelyben 6 részt vesz,
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illetve, hogy énmaga kooperéator-e. Mivel az egyed szomszédjai folyamatosan valtoznak, ez
mindig attol fligg van-e az adott pillanatban elég kooperator a kozelében. Ha az egyed nem
kooperal, de a kornyezetében van elegendd mennyiségii kooperator, akkor a fitnesze 1, ha nincs
akkor 0. Ha az egyed kooperal és van elegendé kooperator a kdlcsonhatasban akkor a fitnesze

1-c, ha nincs akkor 0-c.

Ez bioldgiai kdrnyezetben ugy lehet elképzelni, hogy példaul egy baktérium kdzdsségben az
egyik egyed olyan enzimet termel, amely segiti a baktériumok tapanyag felvételét. Az enzim

eloallitasa koltséges, de jelenléte minden baktérium szdmara hasznos.

A populécidban a szelekcids folyamat a kovetkez6: véletlenszeriien kivalasztunk két egyedet
melyek megkiizdenek egymassal. A fitneszeik befolyasoljak a nyerési esélyeiket, egyik egyed
p, masik egyed 1-p valésziniiséggel gy6z, p kiszamitasa:

1 & 1«121 — W 9

P E - ._2' A“}max

A képletben w1 és w. a két kivalasztott egyed aktudlis fitnesze, AWmax pedig a lehetséges
legnagyobb fitnesz kilénbség (1 + c¢), ami akkor johet 1étre, ha az egyik megkiizdé fél
kooperator, de a kornyezetében nincs elegendd kooperator a kozos fitnesz nyereség
Iétrejottéhez (tehat a fitnesze O - ¢), a masik egyed viszont defektor egy olyan kélcsénhatabdl,
ahol létrejott a kozjo (tehat a fitnesze 1). A képletben s a szelekcios nyomas, ami 0 és 1 kdzott
lehet, ha 0 akkor mindkét egyed nyerési esélye 0,5 lenne, azaz véletlenszeriien egyik vagy
masik egyed nyeri a versengést. Ha s = 1, akkor maximalis fitnesz kiilonbség esetén a magasabb
fitnesszel rendelkez6 egyed biztosan legy6zné a masik egyedet. A szimulaciok soran s = 0,6

volt, ami egy kdzepesen erds szelekciot jelent.

A kooperatorok kiindulasi ardnya a populéacioban itt is 50%. A kooperatorok aranyat a
populacidban mindig egy-egy generacid végén szamoltam dssze, egy generacid addig tart, mig
annyi megkuzdes nem torténik a populécion belil, hogy atlagosan minden egyed egyszer sorra
keruljon (tehat 1000 megkiizdés van generacionkkent). Ez azt jelenti, hogy lehet, hogy

valamelyik egyed tébbszor is sorra kerdl, lehet, hogy van amelyik egyszer sem.

A kooperatorok aranyanak alakulasat 2 parameter mellett vizsgaltam: a kélcsonhato egyedek
szamanak (n) és a kolcsonhatasban sziikséges kooperatorok szaméanak (k) fuggvényében. A

modell mikodését a 9. abra szemlélteti.
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b -
F
®:0 megkiizdenek egymassal

F
BB fitnesze: 0, mert nincs elég kooperator a kélcsonhato egyedek kazott

@ fitnesze: 0.9, mert van eleg koaperatar, s 0 maga is a?
@i ®t -NO -9

9. abra: A dinamikai folyamat szemléltetése, n= 6, k = 3 és ¢ = 0.1 parameterek mellett. A
D-vel jelolt, narancssarga korok jelképezik a defektorokat, a K-val jeldlt, zold korok a

kooperatorokat.

rendelkezik. A populacidkat a 300-ik generacioig vizsgaltuk, tapasztalataink alapjan addigra
minden esetben kialakult mar az egyensuly. Ezt ugy ellenériztem, hogy 0sszehasonlitottam az

utolso szaz generacio atlagat az utolsé el6tti szaz generacio atlagaval.
Ennek a modellnek tobb véaltozatat is megvizsgaltam.

I1.a modell

Megvizsgaltam, hogy milyen hatassal van az egyensulyra a kdlcsénhat6 egyedek szaméanak (n)
fluktuécidja. Ez azt jelenti, hogy a modellnek ebben a verzijaban nem mindig ugyanannyi
szomszédja volt az egyedeknek a keveredés folyaman. Az egymassal kolcsonhatd egyedek
szamat (n) bioldgiai értelmezésben a populacié denzitisanak egyfajta mérGszamanak is
tekinthetjiik. Minél stirlibb a populacié annal tobb egyed tud egymassal interakcioba 1épni. A
természetben ritka, hogy a populaci6 siirlisége teljesen homogén legyen. A fluktuacid tgy lett
beépitve a modellbe, hogy az egymassal kdlcsonhatd egyedek szdma egy intervallumbol lett
kisorsolva. A fluktuacié hatasat gy mértem, hogy eldszor lefuttattam a modellt egy fix n
paraméter mellett (amely n = 12 volt), majd egyre tagabb [n-1, n+I] intervallumokkal (I = 1,
2,..,9).

11.b modell
Vizsgaltam azt is, hogy a koltség fluktuacidja milyen hatassal van a modellre. Ebben az esetben

a kooperacié nem minden egyed szdmara volt ugyanannyira koltséges. Ezt Ggy vizsgaltam,
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hogy a koltség eldszor egy fix érték volt, mint a kiindulasi modellben, majd minden futtatas
alkalmaval egyre szélesebb intervallumbol lett az egyedekhez egy koltség érték sorsolva.
Ebben a modellben a koltség nem egy 0roklédd paraméter, mint az egyedek fenotipusos

plaszticitasa értelmezhetd, a fluktuaciot a kornyezeti a hatasok okozzak.

Fluktualo koltség eseten a feljebb leirt képletben Awmax= 1 + cm, ahol cm az 6sszehasonlitashan

szerepld két egyed koziil koltségei koziil a magasabb.

I1.c modell

A mésodik modell utolso varidcidjaban nem kooperatorok és defektorok voltak a populécidban,
hanem minden egyedhez egy kooperacids hajlanddsag volt sorsolva. A kdlcsonhatasban 1évo
egyedek akkor kaptak meg a fitnessztobbletet jelentd kozjot, ha az interakcidoban az egyedek
kooperacids hajlandosaganak 6sszege nagyobb volt egy meghatarozott szintnél. A modell

mukodését a 10. abra szemlélteti.

Min. sziikséges Osszbefektetés: 3

(03 AR ( >
/ { ‘ 03 P
09 (os)
@ O 01 ,
( - e 05
05 X g

g 02

Osszbefektetés: 3,2 Osszbefektetés: 2,5

(08 és (01 ) megkuzdenek egymassal
"o.é‘v‘ fitnesze: 1 - 0.8 =0.2

01 | fitnesze: 0 - 0.1 =-0.1

(o=) legyszifor) -t — X (o) — (o) (o2
4 i b A 4 w5 W

10. &bra: A II.c modell mikodésének szemléltetése

A 11.b modellhez hasonldan itt is kiilonb6z6 koltséget jelent a kooperacio az egyedek szamara,
de kiilonbség, hogy az el6z6 modellben az egyedek vagy kooperdlnak vagy nem és a
kooperatorok szamanak kell elérnie egy megadott mennyiséget, mig ebben a modellben
minden egyed kooperal valamennyire, befektet valamennyit (a kooperécids befektetés
megegyezik az adott egyed altal vallalt kdltséggel) és az dsszbefektetésének kell elérnie egy
bizonyos szintet ahhoz, hogy a k6zjo 1étrej6jjon. Tovabba kiilonbség, hogy az el6z6 modellben
a nyereség fliggetlen a kooperacio koltségétol, itt viszont ¢ = b. Az el6z6 modellben a koltség

mértéke nem oOroklodott itt viszont igen: a gydztes utddja veszi at a vesztes helyét a
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populacioban, az utdd a sziil6 kooperacios hajlanddsaga + 0.05-6s kooperacios hajlanddsaggal

rendelkezik.

A vizsgalt kooperacios dilemmat Python programnyelven [40] modelleztem. A modellek kdédja

az alabbi linken elérheto:

https://colab.research.google.com/drive/1eQFWjKLuUMdt694jNiM NaR 3WLIg 4W5?usp=s
haring

Eredmények

I. Modell eredményei

Az elsé modellben vizsgaltam, hogy az interakcidoban részt vevo egyedek szdma hogyan
befolyasolja az egyensuly kialakulasat, N = 2000 es ¢ = 0,1 mellett. A 11. &bréan lathato, hogy

a generaciok soran hogyan valtozott a kooperatorok aranya a populaciokban, kilonbozé

kolcsdnhato egyedszam mellett. A kiindulési kooperator arany minden esetben 0,5 volt. Jol
lathatd, hogy a kooperatorok aranya korulbell a 30-ik generacié utan mar egy pont korl

ingadozik. Az 4bran minden paraméterbeéllitas mellett 5 futtatas van &brazolva.

1.0~ Kolcsonhaté

egyedek szama (n)

0.8 - 4

0.6 -

0.4 -

0.2 -

Kooperatorok aréanya a populacioban

0.0 -

Generaciok szama

11. dbra: A kooperatorok aranya a populacioban a generacio soran, kiilonb6z6 kolcsonhato

egyedszam mellett.

Ezutan azt vizsgaltam, hogy a koltség novelésével hogyan valtozik meg az egyensuly a

kooperécidban. Az 12. &bra mutatja be az eredményeket, ahol egy-egy pont a kiilonb6z6
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paraméter beallitasok melletti futtatasok 50. generacidtol 70. generacidig tartd kooperator
aranyat jeloli. Az otvenedik és hetvenedik generacid kozott a kooperatorok ardnya mar egy
fixpont kérul ingadozik a populacioban, ennek a pontnak a minél pontosabb meghatarozasahoz

atlagoltam ennek a hisz generécidnak a kooperéator aranyat.

1.0 -
Kolcsonhatd
= egyedek szama (n)
g 2
o [ 3
‘G 08- 4
(O ® s
= 10
8_ L ® 15
[ ] 20
2 06-
© °
2]
e
‘E [ ] L
© 0.4 - %
2
o | g
8 | .
‘© 0.2- L
()] e}
2 o [ o
o T -4 o o
Q s s [ | ° - A
0.0 - - a s

01 02 03 04 05 06 07 08 09
Kooperacio koltsége (c)
12. &bra: A koltseg novekedésevel a kooperatorok aranya lecsokkent a populacidban, habar

az abran nem lathatd jol, de csak az egyik esetben szoritottak ki teljesen a kooperatorokat a

defektorok, ¢ = 0.9 és n = 20 esetén.

I1. Modell eredményei

A masodik modellben elészor azt néztem meg, hogy a sziikséges kooperator szam (k) hogyan
alakitja az egyensuly létrejottét a populacidban, n =6, ¢ = 0,1, N = 2000, s = 0,6 paraméterek
mellett. Az 1. és Il. modell egyensulyi gyakorisdgai megegyeznek, ha a Il. modellben a
szlikséges kooperator szadm egy, k = 1 (természetesen azonos kdltség és kdlcsdnhat6 egyedszam

mellett).

Magas koltség értékek mellett, a defektorok sok esetben hamar kiszoritottak a kooperatorokat,
ha egynél tobb kooperator kellett a kozjo termelddéséhez, igy ezt a modellt csak ¢ = 0.1

paraméter beéllitas mellett vizsgaltam.

A 13. abran lathat6 a kooperatorok aranydnak valtozdsa a generdcidok soran, kiilonbozé

szlikséges minimum kooperator szam (k) mellett. Lathatd, hogy a stabil egyensuly a 200-ik
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generaciora minden esetben beall. A 14. abran az utols6 szaz generdciéban megfigyelt

kooperator gyakorisag atlaga és szérasa van abrazolva.

1.00- .
i e 3 Szilikséges
o PR I e R O i o RSP P O SN .
= ff"*"””” : AR TS o kooperatorok
> 4/ ’
= 0.75- /i szama (k)
S 0.50 T DA L ,‘;L;,-‘a,;g;:f:l-;;.‘;:aﬂ;ct;mg;gwc-‘;‘j:;;s;:.. KR o>
ol - X v
o) : NS 3
R \
© A\ 4
e
o 0.25- NN 5
2 N ¢
e,
N
0.00- —
] ) 1 1
0 100 200 300

Generacidk szama

13. &bra: A kooperatorok aranyanak valtozasa a generaciok soran, kiilonboz6 sziikséges

kooperétor szam (k) mellett, c = 0,1, N = 2000, s = 0,6, n = 6.

1.00- =
i ]
£ 0.75- L)
S X
S 0.50-
3
g 9
% 0.25-
0.00- .
1 2 3 4 5 6

Sziikséges kooperatorok szama (k)

14. abra: A kooperator gyakorisagok atlaga és szorasa a 200.-t6l a 300. generacidig, a

szlikséges kooperator szam (k) fiiggvenyében, ¢ = 0,1, N = 2000, s = 0,6, n = 6 mellett.
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A két modell eredmeénye alapjan kimondhato, hogy ha k < n, akkor a kooperatorok barmilyen
aggregacidja ¢s akar iddleges csoportosuldasa nélkiil is egyiitt élnek a kooperatorok a
defektorokkal. A k kiszob paraméter novelésével novekszik a kooperétorok egyensulyi
gyakorisaga, viszont k = 6 = n esetnél a sziikséges kooperator szd&m tul magasnak bizonyult,

igy nem tudott kialakulni stabil egyensuly a kooperatorok és defektorok kdzott.

Ezutan azt vizsgaltam, hogy az interakciokban részt vevé egyedek szama milyen hatassal van
a kooperatorok egyensulyi gyakorisagara. A vizsgalatot a kovetkezé paraméterek mellett
végeztik el: ¢ = 0,1, N = 2000, s = 0,6. volt. A 15. abran lathatéak az eredmenyek. Az y

tengelyen az utolsé 100 generacioban megfigyelt kooperator arany atlaga van.

° Sziikséges
[ ] kooperatorok
o e szama (k)

Kooperatorok arédnya
o
™
™

f l ' | ' ' ' ' ' | ' I '
2 3 4 5 6 [ 8 9 10 1" 12 13 14 15 16

Kolcsénhato egyedek szama (n)

15. dbra: A kooperatorok aranya az egyensulyi allapotban, a kdlcsénhatd egyedek szamanak

(n) fiiggvényében, kiillonbozo k parameéterek mellett, ¢ = 0,1, N = 2000, s = 0,6

Jol lathato, hogy a kdlcsonhaté egyedek szamanak ndvelése minden esetben csokkenti a
kooperatorok aranyat az egyensulyban, mert a kélcsonhatd egyedek kozott aranyaiban
kevesebb kooperatorra van szikség. A k6zds haszon létrejottéhez szilkséges kooperatorok
szamanak ndvelésével novekszik a kooperacids szint a populacidban, kivéve, ha a kdlcson hatd
egyedek szama kevesebb, mint a sziikséges kooperator szam, ekkor nyilvanval6an nem fog
tudni a kooperacio fennmaradni. Ha n = k az Gsszes résztvevo egyednek kooperalnia kell a
kolcsonhatasban, ahhoz, hogy 1étrejojjon a nyereség. Annak a valoszinlisége, hogy a

véletlenszerlien egymas kozelébe keriild egyedek mindegyike K stratégidval rendelkezzen:
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0,5", érthetd tehat, hogy ennek esélye a n ndvekedésével csokken, ezért szoritottak ki a

defektorok a kooperatorokat n = k =5 és n = k = 6 esetében.

Ennek a modellnek az eredményeit vetettem 0©ssze a korabban emlitett analitikus
eredményekkel [39].

Az analitikus modell szerinti fliggvény, amely az dsszefliggést leirja n mérete és az egyensulyi
kooperéator ardny kozott (Eqk) kozott k = 1 esetén:

Ebbdl a képletbdl szamolt értékeket hasonlitottam dssze a numerikus modellem eredményeivel

(16. abra). A képletb =1, és ¢ = 0,1 mellett:

1
Eqp = 1— ———
K -1
" V10
£ 075-
=
©
m
-
o
S 050-
©
Q
o
Q
[=]
X 0.25-

2 3 4 5 6 7 8 g 10 11 12 13 14 15 16
Egymadssal kélcsonhaté egyedek szama (n)

16. abra: Az egyensulyi kooperator arany a kélcsonhaté egyedek szamanak (n)
fuggvényében, a teli korok a modellbél kapott eredmények (¢ = 0,1, N = 2000,s=0,6, k=

1), az tires korok az analitikus modellbdl szarmazo képletbdl szamoltak.

Ha 1-nél tobb kooperator sziikséges a kozjo termelddéséhez az analitikus modellben a

kooperatorok gyakorisaga kozelitden a kdvetkezoképpen szamolhato ki:
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lathato.
100- @ & § § ® 5 g
= ® ® © Sziikséges
‘E 0.75- 2 o kooperatorok
S @ 2 a | szama (k)
4 @ ~
e ] ® 2 Ve o
S 0.50- s e g 2 e 5
° ® = @ ®
v L ® o
® :
] 0.25- elilellle
Q .25 ‘ e o ® s

2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16

Kolcsonhato egyedek szama (n)

17. abra: Az egyensulyi kooperator aranya koélcsonhatd egyedek szamanak fuggvényében, a
modellbdl kapott eredmények (kitoltott kor) Gsszevetése a képletbdl kiszamoltakkal (Ures

kor), ¢=0,1, N =2000, s = 0,6, kiillonb6z0 k paraméterek mellett.

Megallapithat6, hogy a numerikus eredmények minden esetben nagyobb egyensulyi értékeket
josolnak a kooperatoroknak, de a trendek nagyon hasonloak. A levezetésbdl tudhato, hogy a
képlet magas n értékek mellett kdzeliti jol az egyensulyi kooperator gyakorisagot, valamint,
hogy a dinamika a kooperatorok gyakorisagat alulbecsli [27], ami 6sszhangban van azzal, amit

tapasztaltunk a numerikus és az analitikus eredmények dsszevetésénél.

I1.a modell eredményei

A kolcsonhato egyedszam fluktualasanak hatasa az 18. abran lathato. Az x tengelyes azok az
intervallumok vannak feltiintetve, amelyekbdl minden egyes interakcid soran ki lett sorsolva,
hogy hany egyed vesz részt benne. Az intervallumok atlaga minden esetben ugyanannyi, 12

volt.
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18. dbra: A kooperatorok egyensulyi aranya és annak a szérasa a 200.-t6l 300. generacioig ¢
= 0,1, N = 2000, s = 0,6 paraméterek mellett. Az x-tengelyen az intervallum hatarai vannak
feltiintetve, melybdl a kolcsonhatd egyedek szama lett sorsolva egyenletes eloszlasbol. Az

intervallumba mindkét hatarérték beleszamit.

Azt tapasztaltuk, hogy az n lehetséges értékeinek variancidja egészen addig ndvelte a
kooperatorok egyensulyi gyakorisagat a populacidban, mig nmin > k teljesiilt, ahol Nmin @
lehetséges legkevesebb egymassal kdlcsdnhat6 egyed, ez azzal magyardzhato, hogy a n és az
egyensulyi kooperéator arany kozott nem linedris az 6sszefliggés. Ha nmin < k, akkor a tendencia
megfordul és a kooperatorok aranya csokken a populécidban, mert ilyenkor létrejéhetnek
olyan esetek, amikor a sziikséges kooperatorok szdma magasabb, mint az interakcidban

résztvevo egyedek szama
I1.b modell eredményei

Numerikus Kisérleteim alapjan, a varakozasainkkal ellentétben a kooperacids koltség
fluktuacioja, nem befolydsolta sem az egyenstlyban 1étrejovo kooperator gyakorisagot, sem a
kooperatorok aranyanak szorasat. Az eredmenyeket a 19.abra mutatja be. A koltség atlagos
mértéke a korabbi kisérletektdl eltéréen 0.5 volt ebben a szimulacids sorozatban, mert igy
nagyobb koltség fluktuaciokat is vizsgalni lehetett, azonban ilyen magas koltség mellett k > 1

esetén mar nem tudott Iétrejonni az egyensuly.
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19. abra: Az egyensulyi kooperator arany es a 200.-t6l 300. generacidban a kooperatorok

aranyanak szorasa, N =2000,s=0,6,n=6,k=1

I1.c modell eredményei

A II.c modell esetében eldszor azt vizsgaltam, hogy adott paraméter bedllitasok mellett 30

kiilonbozo futtatasbol hanyszor tud fennmaradni a kooperacio a populacioban a 300.

generacioig, ennek eredményeit a 2. tAblazat mutatja be. A tablazatban lefelé névekszik a

kolcsdnhato egyedek szdma, balrdl jobbra meg a k6zos nyereség létrejéttéhez sziikséges

0sszbefektetés mértéke novekszik.

2. tablazat: A Il.c modell eredményei, azt mutatja be, hogy 30 futtatasbdl hany

esetben marad fenn a kooperacio a populacioban a 300. generacidig.
n 01*n | 015*n |02*n [0.25*n | 03*n [035*n [04*n |045%n [05*n |055*n
2 30 30 30 30 30 27 24 23 14 4
3 30 30 30 30 26 13 3 0 0 0
4 30 30 30 25 6 0 0 0 0 0
5 30 30 30 5 0 0 0 0 0 0
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6 30 30 30 0 0 0 0 0 0 0
7 30 30 6 0 0 0 0 0 0 0
8 30 30 1 0 0 0 0 0 0 0
9 30 30 0 0 0 0 0 0 0 0
10 30 29 0 0 0 0 0 0 0 0

A téblazatbol kiolvashato, hogy minél tobb egyed hat kdlcson annal kevésbé valdszinii, hogy
fennmarad a kooperacios, illetve a szikséges minimélis dsszbefektetés ndvelésével is csokken
az esélye a stabil egyensuly beallasanak.

A 20. dbra azt mutatja be, hogy azokban az esetekben, amelyekben a kooperacié fennmaradt,

mekkora volt a populacioban az atlagos kooperacids hajlanddsaga az egyedeknek.

ban

0.4

s

acio

03

0.2

popul

01

Atlagos befektetés a

s

Szlikséges befektetés

20. &bra: Az atlagos kooperéacids befektetés a populacioban

Az dbrardl leolvashat6, hogy n6 az atlagos kooperacios hajlanddsag a populacioban a
szlikséges minimalis befektetés ndvelésével, viszont cstkken a kdlcsonhat6 egyedek
szdmanak novekedésével (az abran hatulrol elére felé ndvekszik a kdlecsonhatd egyedek

szama, hogy a magas oszlopok ne takarjak ki az alacsonyabbakat).
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Diszkusszio

A modellek segitségével numerikusan igazoltam, hogy a kooperécio képes fennmaradni,
rokonsagi kapcsolatok, kolcsondsség, a kooperatorok aggregacidja és tobbszintli kivalogatodas
nélkal is kiilonb6z6 Onkéntesek dilemmaja tipust kooperacids szituaciokban, ennek

lehetségessége eddig megkérddjelezett volt.

Az | és Il. modell eredményei is azt mutattdk, hogy az egymassal kdlcsonhatd egyedek
szamanak novelése csokkenti az egyensulyi allapotban a kooperatorok aranyat. Ez intuitiven is
értheté: n novelésével a kolcsonhatd egyedek kodzott aranyaiban kevesebb kooperator is
elegendd a kozjo termelddéséhez. Minél tobben 1épnek interakcidba, annal nagyobb az esélye,

hogy lesz elég egyed, aki vallalni fogja a kooperéaciot.

Habar az analitikus modell és a numerikus modell egy fontos aspektusban eltért egymastol: a
korabbi modellben az egyedek atmenetileg csoportokat alkotnak, mig az én modellemben még
atmeneti csoportképz6dés sincsen, az eredmények Osszességében Osszhangban allnak
egymassal, a kiillonbségek ellenére is. Az Osszehasonlitds megerdsiti, hogy nem a csoport
forméacio a lényeges, hanem a szomszédsagi variancia. Az egyed azaltal, hogy kooperal néveli
a szomszédsagaban a kooperacios szintet, ezért a kooperatorok kérnyezetében a kooperacios

szint atlagosan magasabb, mint a defektorok kérnyezetében.

A Il.a modellben az egymassal kolcsonhato egyedek szdmaban 1évo fluktudcio hatasat, azért
volt érdemes vizsgalni, mert a természetes populaciokban ritkan fordul el6, hogy a denzitds
teljesen egyenletes és mindig ugyanannyi egyed tud egymassal interakcidba lépni, raadasul ezt
a kérdést ezekben a modellekben korabban még nem tanulmanyoztak. Megallapithatd, hogy a
fluktuacié mertékének ndvekedése nmin > k esetén novelte az egyensulyi kooperéator aranyt, ez
azzal magyardzhatd, hogy a n és az egyensulyi kooperator arany kozott nem linearis az
Osszefliggés. A gyakorisdg a kdlcsonhaté egyedek szamaval forditottan aranyos, tehat az
alacsony n értékek jobban novelik a kooperatorok gyakorisagat, mint anogy magas n értékek
csokkentik. Azonban ha nmin < k, akkor létrejohetnek olyan esetek, amikor a sziikseges
kooperatorok szama magasabb, mint az interakcioban résztvevé egyedek szama. Ilyenkor a
kooperacié miatti magasabb fitnesz érték elérése lehetetlen, a kooperacids koltség akkor sem

tud megtérilni, ha a kdlcsénhat6 egyedek mindegyike kooperal.
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Tehat meglepd mddon a fluktuald denzitds a populacidoban egy kritikus értékig kedvez a
kooperatoroknak, majd ezutdn a hatdsa nem annyira meglepé modon kedvezdtlen lesz. A tal
nagy fluktuacié méar csokkenti a kooperatorok gyakorisagat. Ez utébbinak az az oka, hogy ha
a denzitas fluktuéacioja talsagosan nagy az egyedek gyakran nem talalkoznak elegen egymaéssal,

ahhoz, hogy a kozjo létrejohessen.

Az eredmények laborban is igazolhatéak lennének bakterialis populaciékban vagy
sejttenyészetekben. A rékos sejtek példaul olyan novekedési hormonokat termelnek, amelyet a
kornyezetiikben 1év6 tobbi rakos sejt fel tud venni [41]. Egy rakos sejttenyészetben, amelyben
olyan mutansok is vannak, akik nem termelik ezt, viszont ndvekedésiikre ugyanolyan elényds

hatassal van kisérleti Uton ellenérizhetéek lennének a modell eredményei.

Hasonloan érdekesnek tlint a kltség ingadozasanak vizsgalata (I1.b modell), hiszen az egyedek
kozti heterogenitas a természetes populaciok gyakori jellemzdje, a kooperacié nem minden
egyed szamadra jelent ugyanakkora koltséget. A modellbdl meglepd modon az deriilt ki, hogy
az altalam vizsgalt paraméterek mellett a kdltség fluktuacidja nem befolyasolja az egyensulyi
kooperator gyakorisagot. Elképzelhet6, hogy van olyan paraméter tartomanya a modellnek,

amikor ez a megfigyelés nem igaz. Ezért ez a kérdéskor tovabbi vizsgalatokat igényel.

A 1l.c modellben a sziikséges dsszbefektetés novelésével egy pontig novekedett az egyedek
atlagos befektetési hajnaldosaga, viszont egy szint felett mar nem tud kialakulni a stabil
kooperécid, plane magas kdlcsdénhatd egyedszam mellett, mert annak az esélye, hogy n darab
magas kooperacios hajlanddsagu egyed keriiljon egy interakcioba n ndévelésével csokken.

Osszeségében elmondhatd, hogy megfeleld paraméter beallitasok mellett mind az 6t modellben
ki tudott alakulni stabil egyensuly, az egyedek aggregaciodja nélkil is, véges szami szomszéd

mellett.

Osszefoglald

A kooperacio a baktériumoktdl kezdve az emberekig a biologiai komplexitas szamos szintjén
megfigyelhetd, a bioszféra miikodésére és az egész evollcids torténetre kihato jelenség. A
kozjavak jatéka egy olyan biologiailag is relevans kooperécids dilemmat jelenit meg, melyben
a kooperatorok minden egyed szdmara elérhetd, de a kooperatoroknak koltséget jelentd

szolgéltatast vagy anyagot termelnek. Ennek kdvetkeztében a befektetést nem vallal6é csalok
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minden esetben nagyobb fitnesszel rendelkeznek. A dilemma f& kérdése, hogy hogyan
maradnak fenn mégis a kooperatorok. Az dnkéntesek dilemmaja szamos nem linearis kdzjo
jatéknak j6 modellje, dolgozatomban a modell viselkedését vizsgéljuk speciélis populéciod
dinamikai feltételek mellett. A dilemmanak egy olyan szdmitogépes modelljét elemezziik, ahol
nincs tobb szintl kivalogatddas, illetve a kooperatoroknak semmilyen szintli aggregacioja sincs
jelen, mégis kialakul egy egyensuly a kooperatorok es defektorok kozott. A kdlcsdnhatd
egyedek szdménak ingadozésa hatassal van a modell kvalitativ és kvantitativ viselkedésére. A
numerikus vizsgalatok alapjan a kdlcsonhatasban 1évo egyedek szaméanak névekvd variancigja
emeli a kooperatorok atlagos gyakorisagat az egyensulyban. Megmutatjuk, hogy ez a meglepd

eredmény 6sszhangban all az analitikus modell joslataval is.
Summary

Cooperation is present on all levels of biological complexity, affecting the biosphere and the
whole evolutionary history. The public goods game presents a biologically relevant
cooperational dilemma, where the cooperators produce a substance or provide a service that is
equally available to every member of the population but requires a cost from the producer.
Consequently, the non-producers of the group will always achieve a higher fitness-value. The
main question of the dilemma is how cooperation could still survive. The volunteer’s dilemma
models a non-linear public goods game. A former analytical model of the dilemma shows that
a stable equilibrium between the cooperators and defectors is possible when individuals form
temporary groups in the population. We analyse the behaviour of a numerical model of the
dilemma under special population-dynamical conditions and how a stable equilibrium is
maintained between cooperators and defectors without any form of assortment, aggregation or
any form of multilevel selection. A fluctuation in the number of interacting individuals affects
the qualitative and quantitative results of the model. We have shown that increasing the
variance in the number of interacting individuals will increase the average frequency of the
cooperators in the population. Our numerical results correspond to the analytical predictions of

the similar model.
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Elérhetéség (e-mail cim): adel.karolyi@gmail.com

A feltoltend6 mii cime: Kooperacid és csalas sztochasztikus kornyezetben
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Az atadott fajlok szama: 1

Jelen megallapodas elfogadasaval a szerzo, illetve a szerzoi jogok tulajdonosa nem kizarolagos
jogot biztosit a HuVetA szdméra, hogy archivalja (a tartalom megvaltoztatdsa nélkil, a
meglrzés és a hozzaférhetOség biztositdsanak érdekében) és masolasvedett PDF formara
konvertélja és szolgaltassa a fenti dokumentumot (beleértve annak kivonatét is).

Beleegyezik, hogy a HuVetA egynél tobb (csak a HuVetA adminisztratorai szamara
hozzaférhet6) masolatot taroljon az On altal atadott dokumentumbol kizardlag biztonségi,
visszaallitasi és megorzési célbol.

Kijelenti, hogy az &tadott dokumentum az On miive, és/vagy jogosult biztositani a
megallapodasban foglalt rendelkezéseket arra vonatkozodan. Kijelenti tovabba, hogy a mi
eredeti és legjobb tudomasa szerint nem sérti vele senki mas szerz6i jogat. Amennyiben a mi
tartalmaz olyan anyagot, melyre nézve nem On birtokolja a szerz6i jogokat, fel kell tiintetnie,
hogy korlatlan engedélyt kapott a szerz6i jog tulajdonosatdl arra, hogy engedélyezhesse a jelen
megallapodasban szerepld jogokat, és a harmadik személy 4ltal birtokolt anyagrész mellett
egyértelmiien fel van tiintetve az eredeti szerz6 neve a miivon beliil.

A szerzbi jogok tulajdonosa a hozzaférés korét az alabbiakban hatarozza meg (egyetlen, a
megfelel6é négyzetben elhelyezett x jellel):

engedélyezi, hogy a HuVetA-ban -ban tarolt miivek korlatlanul hozzaférhetévé valjanak
)< a vilaghalén,

az Allatorvostudomanyi Egyetem bels6 haldzatara (IP cimeire) korlatozza a feltoltott
dokumentum(ok) elérését,

a Konyvtarban talalhatd, dedikalt elérést biztositd szamitogépre korlatozza a feltoltott
dokumentum(ok) elérését,

csak a dokumentum bibliogréfiai adatainak és tartalmi kivonatanak feltdltésehez jarul
hozzéa (korlatlan hozzaféréssel),




Kérjik, nyilatkozzon a négyzetben elhelyezett jellel a helyben hasznalatrdl is:

>(l Engedélyezem a dokumentum(ok) nyomtatott valtozatanak helyben olvasasat a
kdnyvtarban.

Amennyiben a feltoltés alapjat olyan mi képezi, melyet valamely cég vagy szervezet
tamogatott illetve szponzoralt, kijelenti, hogy jogosult egyetérteni jelen megallapodéssal a miire
vonatkozoan.

A HuVetA iizemeltetdi a szerzo, illetve a jogokat gyakorld személyek és szervezetek iranyaban
nem vallalnak semmilyen felelosséget annak jogi orvoslasara, ha valamely felhasznalo a
HuVetA-ban engedéllyel elhelyezett anyaggal torvénysértd modon visszaélne.

Budapest, 2022. 04. 29.

W A2y
alairas
szerzd/a szerzoi jog tulajdonosa

A HuVetAMagyar Allatorvos-tudomanyi Archivum — Hungarian Veterinary Archive az
Allatorvostudomanyi Egyetem Hutira Ferenc Konyvtdr, Levéltar és Miizeum dltal mitkédtetett
egyetemi és szakteruleti online adattar, melynek célja, hogy a magyar allatorvos-tudomany és
-torténet dokumentumait, tudasvagyonat elektronikus formdaban ésszegytijtse, rendszerezze,
megorizze, kereshetové és hozzaférhetové tegye, szolgaltassa, a hatalyos jogi szabdlyozasok
figyelembe vételével.

A HuVetA a korszerii informatikai lehetoségek felhasznaldasaval biztositia a konnyil, (internetes
kereségépekkel is miikodo) kereshetdséget és lehetbség szerint a teljes szoveg azonnali elérését.
Célja ezek révén

- amagyar allatorvos-tudomany hazai és nemzetkdzi ismertségének novelése;

- a magyar dllatorvosok publikacioira torténo hivatkozasok szamanak, és ezen
keresztll a hazai allatorvosi folyoiratok impakt faktoranak novelése;

- az Allatorvostudomdnyi — Egyetem és az egyiittmiikodé — partnerek
tudasvagyonanak koncentralt megjelenitése révén az intézmények és a hazai
allatorvos-tudomany tekintélyének és versenyképességének novelése;

- aszakmai kapcsolatok és egyiittmiikodés eldsegitése,

- anyilt hozzaférés tamogatasa.
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