OTKA T49692, Kooperacio és kommunikacio az allatvilagban

A jelentésben az elért eredményeket témakorok szerint bontva 0sszegezziik. Természetesen
tobbségiik a kommunikacio €s a kooperacid témakorébe sorolhato, jonéhany eredményiink azonban
a jelen palyazat legfontosabb modszertani apparatusat adé evoluciods jatékelméleti alapkutatasnak
tekinthetd. Néhany eredmény, melyeket kiilon fejezetbe soroltunk, a kooperacio kisérletes

vizsgalataval sziiletet.

Kommunikacio és kooperacio

1) Vizsgaltuk az agressziv kommunikaciéban hasznalhat6 kiilonbozo6 stratégiak evolucios
stabilitasat egy egyszeru jatékelméleti modell keretében. Legfontosabb eredményeink a kovetkezok:
(1) szignalok haszndlata evoliicidsan stabil a vizsgalt paraméterkombinaciok tilnyomd tobbségénél;
(2) az 6szinte stratégiakat tartalmazo egyensuly 1étrejohet egy véletlenszeriien valasztott stratégiakat
tartalmazo kiindulési populaciobdl; (3) a megfigyelt egyensulyi stratégidk tilnyomo tobbsége
kevert stratégia; (4) ezek tartalmaznak ugyan Oszinte stratégidkat, de a nem Gszinte stratégiak
aranya altaldban nagyobb; az igy kapott kevert stratégidk az adott paraméter kombinaci6é mellett

mégis evolucidsan stabilak.
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3) Egy jatékelméleti kommunikacios modell keretein beliil vizsgaltuk két kiizdd fél kozotti tavolsag
szerepét a kommunikacid Oszinteségére. Kimutattuk, hogy egy eréforrasért zajlé kompetitiv
szituacioban az egyedek szandékat és erejét koz16 szignalok csak egy adott tavolsagon beliil
Oszinték, ez a tavolsag fligg az eréforras értékétdl, a kiizdelem koltségétol és a fajra jellemzd

fegyverektdl és harci taktikatol.

4) A korabban bevezetett sztochasztikus norman alapulé modelliink tovabbfejlesztéseként
vizsgaltuk azt a problémat, amikor nemcsak a kooperacio indirekt, hanem az egyedek a tarsaik
viselkedésérol is csak kozvetve masoktol kapnak informaciot. Természetesen ez az informacié nem

sziikségszerlien megbizhato. Feltettiik, hogy ez az informécids norma is sztochasztikus, €s



evolvalodhat. Kimutattuk, hogy tobbszintes szelekcid esetén a kooperacios €s a kommunikécios

norma koevolucidja altalaban stabil kooperaciora vezet.

5) A szignalok 6szintesége a viselkedésokologia egyik alapkérdése. A begyfoltok jellemzden olcséd
szignalok, melyek megbizhato informacidt szolgaltatnak a hordoz6 madar erejérdl és/vagy
rangjarol. Hogy a begyfolt megbizhat6 jelzés-e és miért az maig vitatott kérdések. Egy egyszerti
jatékelméleti modell segitségével megmutattuk, hogy a forrasok hosszu tava védelme miatt lesz az

olcso begyfolt széles 6kologiai koriilmények kozott megbizhatd jelzés.

Evolucios jatékelméleti alapvizsgalatok

1) Moran folyamatot feltételezve vizsgaltuk véges populaciok sztochasztikus dinamikéjat.
Megmutattuk, hogy 2*2-es matrixjatékokban a verseng6 stratégiak fixacios ideje azonos. Nagy
populacioméret esetén meghataroztuk a fixacids valdsziniiségeket €s a fixacios idoket is.
Kimutattuk tobbet kozott, hogy belsé stabil fixpont esetén a fixacios id6 exp(CN)-el skalazodik, mig

monomorf fixpontok esetén Nlog(N)-el (c>0, N a populacié mérete.).

2) Tanulmanyoztuk, hogy a ké-ollo-papir jaték milyen dinamikai tulajdonsagokkal rendelkezik, ha a
versengd felek keveredd folyadékban élnek. Egy egyszerti keveredési modellt alkalmazva
numerikus szimulaciok segitségével megmutattuk, hogy az ilyen rendszerekben koherens
oszcillacidk jellennek meg. Ha a keverés inhomogén, akkor még intenziv keverés mellett is egytitt

tud éIni a harom stratégia.

3) Megmutattuk, hogy az adaptiv dinamika szervesen beépiil a dinamikus szemléletre alapulo
evollcios stabilitas fogalmak korébe. A dinamikus szemlélet azonban képes kezelni a neutrélis
mutansok esetét is, amikor a rendkiviil ritka (igy egymassal kdlcsonhatasba nem 1épd) mutansok és
a rezindensek fitnesze azonos. Megmutattuk tovabba, hogy az adaptiv dinamika evolucios stabilitasi

fogalma specialis esetként adodik az altalunk bevezetett dinamikus stabilitasi fogalombol.

4) Kidolgoztunk egy, az 6kologia kdlcsonhatasok dinamikéjara épiild koevolucios fajkeletkezési
modellt. E modell keretében az dkologiai dinamika stabilitasi tulajdonsagai szabjdk meg mind az
evolucios stabilitast, mind a faj sikeres beépiilését az adott 6koszisztémaba.

Megvizsgaltuk, hogy az altalunk bevezetett evolicios stabilitasi fogalom miképpen finomitja a

fajkeletkezési modelleket. A korabbi megkozelitésekkel ellentétben az altalunk kidolgozott



modellezési modszerrel képesek vagyunk nem csak folytonos, hanem diszkrét skalan mozgo
tulajdonsagok evolvalodasat is leirni és vizsgalni. Az altalunk bevezetett fogalom alkalmas a
paleontologia egyik f6 elméletének, nevezetesen a ,,pontozott egyenstlyra” vonatkozé elméletnek

matematikai kezelésére.

5) lgazoltuk, hogy a Ewens-féle atlagos ratermettség parcialis novekedési rataja és a jatékelméleti
értelemben vett relativ elény ndvekedési rataja egyenértékii abban az értelemben, hogy mindegyik

aranyos a replikatorok ratermettségének varianciajaval.

6) Egy dinamikus modell keretében megmutattuk, hogy a természetes szelekcio folyaman az
,,optimalizal6” tipust (aki a sajat bevételét maximalizalja) a ,,versengd” tipus (aki relativ elonyét

maximalizalja a teljes populacio felett) kiszelektalja.

7) Egy térben explicit modellben vizsgaltuk, hogy milyen jellegii evoluciosan stabil diszperzids
stratégiak alakulnak ki térben és idoben heterogén kdrnyezetben.Megmutattuk, hogy az optimalis
diszperzios fiiggvény a legtobb esetben nagyon alacsony diszperzids ratat enged meg egy kiiszob
denzitas alatt, e kiiszob f0l6tt pedig igen gyorsan ndvekszik a denzitas fiiggvényében.

Eredményeinket a kisérletek €s a a terepi megfigyelések is igazoljak.

8) Egy dinaikai modell segitségével megmutattuk, hogy nem opportunista (célprédat kereso és csak
azt ildoz6) ragadozé esetén kevert ESS, mig opportunista (amivel talalkozik, arra mindig tamad)
ragadoz6 esetén altalaban tiszta ESS alakul ki. Megmutattuk tovabba, egy egy ragadozoé és két
préda faj rendszerben, ha a préda fajok stratégidja befolyasolja a predacio sikerét, €s a ragadozdok
denzitasaval csokken a predacios siker, akkor az altalunk bevezetett haromfajos denzitastiiggd
differencidlegyenlet-rendszerrel leirt 6kologiai rendszer evolucidsan stabilis. Kimutatuk tovabba,
hogy a csak opportunista ragadozd mellett maradnak fenn a prédak csordai. Ugyanis ha a ragadozo
szigoruan csak a legkifizetddobb prédat valasztja, akkor azon ritka mutansok, amelyek messze

tavolodnak a csordatol mentesiilnének a ,,céltudatos” ragadozotol.

Kooperacio evolucioja, elméleti vizsgalatok

1) Megvizsgaltuk, hogy az aszinkron dontéshelyzet hogyan modositja a kooperativ stratégiak
evolucios stabilitasat a rabok dilemmaja és a hotorlasz jatékban. Mind a térben jolkevert, mind a

térben struktaralt helyzetet modelleztiik, és megmutattuk, hogy strukturélt populaciokban a



hotorlasz jaték esetén az aszinkron dontéshelyzet hatékony kooperacio fenntartd6 mechanizmus.
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rabok dilemmaja jaték esetén. Megmutattuk, hogy a dinamikus grafokban, még gyenge graf-

dinamika esetén is sokkal kisebb a fixacio esélye, mit statikus grafokon.

3) Az eldbb emlitett munka folytatasaként, vizsgaltuk, hogy a a grafkapcsolatok milyen szelektiv
dinamikdja okozhatja a kooperativ stratégia terjedését. Megmutatuk, hogy egyes, eddig nem
hogy a kooperativ stratégia elterjedésének esélye kdzepesen nagy atlagos interakcios szint mellett a

legnagyobb. Eredménylink 6sszhangban van a terepi megfigyelésekkel.

4) Térben explicit modellek segitségével tanulmanyoztuk a rabok dilemmadja illetve a hétorlasz
jaték viselkedését. Vizsgaltuk, hogy a térbeli strukturak vagy a kdlcsonhatés lokalis volta-e a felel6s
a kooperatorok sikeréért ezekben a modellekben. A korabbi eredményekkel ellentétben, arra az
eredményre jutottunk, hogy a térbeli korrelaciok a valasztott kooperacios dilemmatol fligetleniil,

mindig segitik a kooperatorokat.

5) Megmutattuk, hogy kis csoportlétszam esetén az altruista ragadozo elleni védelem elég nagy
ragadozo nyomas esetén evoluciosan stabil stratégia. A jelenség lényege, hogy a prédak

kdlcsonhatédsa tobb, az idében valtozo méretli N-személyes jatékként foghato fel, hiszen sikeres
predacid esetén a csoportlétszam csokken, €s ezzel egyiitt mind az egyedre vonatkozo6 predacio,

mind a sériilés esélye nd.

6) Szimulacios modellek alkalmazasaval kimtattuk, hogy a klikken beliili kozvetlen reciprok

kooperacid kiszoritja az indierekt modon kooperalo egyedeket.

7) Vizsgaltuk, hogy lehetséges-e koperativ szocidlis norma megjelenése 6nzo szocialis normakbol.
Megmutattuk, hogy tobbszintii szelekcid esetén az dltalunk bevezetett sztochasztikus normakat

feltételezve a kooperativ normak megjelenése tipikus.

8) Ismert, hogy mind az embernél, mint egyes allatfajokban a kooperatorok egyiit élnek a csalokkal
(lustak). Ezek a csalok a kdzos nyereséget hozo "vallalkozasba" nem fektetnek be, de élvezik annak
eldnyeit. Az ilyen csalokat sokszor nem biintetik sem az embernél sem pl. az oroszlanoknal.

Megmutattuk, hogy az igynevezett kiiszobbel rendelkezd kozlegelok dilemmaja modellt



alkalmazva tobbszintli szelekcid magyardzni tudja e megfigyelt jelenséget. Ami egyedi szinten

csaldsnak latszik az csoport szinten optimalis viselkedés.

9) Kisérletileg igazolt, hogy az emberben erds az egyenldségre torekvés. Kimutattuk, hogy, egy
olyan stratégia, mely nem csupan a nem-kooperal6 csaldkat biinteti, hanem abban az esetben, ha az
egyed stratégidja nem ismert, akkor a nagy nyereménnyel rendelkezoket is, nagyobb pupulécios
atlagfitneszre vezet, mint a tisztan stratégia vagy nyereménykiilonbségre alapozo biintetd stratégiak
esetén kapunk. Azaz az egyenldségre torekvés csoport szinten elOnyos stratégia, ha a felek

viselkedése nem minden esetben ismert.

10) Egy gazdasagi kooperacids problémaként azt vizsgaltuk, hogy hogyan lehet megakadalyozni,
hogy a kotott arakon elado szovetkezetekbdl a szabad piacra vigy€k az arut, ha ott magasabb
nyereséget érnek el. Bebizonyitottuk, hogy biinteéssel és a biintetésbdl szarmazd sszeg
visszaaramoltatasaval stabilizalni lehet a szovetkezeti rendszert, €s ez a megoldas egy evolucidsan

stabilis stratégia.

11) Kidolgoztunk egy 6kologiai modellt, amely két ndvénytaj nektarjaért versengd két méhftaj
biomasszajanak valtozasat irja le, ha a névények denzitasa nem valtozik. Megmutattuk, hogy a
méhek optimalis nektargyljtési viselkedése nem automatikusan garantalja a koegzisztenciat. Ez azt

jelenti, hogy evolucios stabilitds nem allhat fenn 6kolodgiai stabilitas nélkiil.

12) Térben explicit modellt dolgoztunk ki az Allomerus-Azteca-Cordia hangya-névény mutualista
rendszer 0kologiai és evolucids dinamikajanak vizsgalatdra. A modell segitségével értelmezni
tudtuk a terepen megfigyelt 6sszefiiggést a tisztdn mutualista Azteca gyakorisaga és a kasztracios
parazitaként is funkcionald Allomerus fajok kasztracios szintje kozott. Ramutattunk arra is, hogy a
kompeticioban 1évo Azteca és Allomerus fajok egyiittélése a sajatos bizonyos 6kologiai paraméterek

csereviszonya ¢€s a térbeli kényszerek miatt valésulhat meg.

Kooperacios viselkedési kisérletek

1) Vizsgaltuk az ember és kutyak kozotti egyiittmiikodést €s ezzel kapcesolatos kommunikaciot. A
kisérletekben azt elemeztiik, hogy a kutyak illetve az emberek milyen jeleket hasznalnak arra, hogy
egy egyiittmiikodésen alapul6 helyzetben a masikat kisegitsék.

Az egyik kisérletsorozatban azt vizsgaltuk, hogy kiilonbdz6 helyzetekben a kutya miképp képes



kommunikalni egy elrejtett taplalék helyét egy részben naiv gazdanak, illetve 6 maga képes-e
emberek jelzései alapjan megtaldlni az elrejtett taplalékot. A masik vizsgalatban olyan fajtakat
hasonlitottunk Ossze, amelyeket a domesztikacid sordn eltér6 mértékben szelektaltak az emberrel
valo vizualis jelenek alapuld kooperacids képesség tekintetében.

Mindkét kisérletsorozat eredménye ezt mutatja, hogy a kutya domesztikacidja soran felerdsodtek
azok a képességek, amelyek az emberrel vald kooperaciot segitik, és igy megfeleld tréning illetve
tapasztalat nyoman a kutydk olyan feladatokban is kozre tudnak milkddni, amelyet az ember

egyediil nem képes elvégezni (komplementer kooperacio).

2) Kikérdezéses teszt segitségével vizsgaltuk egyetemi hallgatokon, hogy az altruista viselkedést
mennyiben befolyasoljak a rokoni viszonyok, az 6nzetlenség mértéke valamint a javak
megszerzésnek a mddja. A tesztek alapjan, a rokonszelekcids elvnek megfelelden kimutathatd, hogy
a rokonoktdl nagyobb segitséget varnak el, illetve jobban segitik dket. Intuicidonkkal megegyezden
az is megmutathatd, hogy kisebb dnzetlenséget varnak el azoktdl, akik jovedelmiikért kemlnyen
megdolgoztak. Erdekes megfigyelés, hogy e altalanos dsszefiiggések mellett a populacio

viselkedésében elég nagy polimorfizmis mutatkozik.
3) Kiépitettiink egy szamitogépes labort, ahol a jovoben megfeleld koriilmények kozott lehet human

viselkedési kisérleteket folytatni. A kisérletek kezelésére €s az adatgylijtésre szolgalo szoftver elsd

tipusa elkésziilt.

Kozlésre benyujtott kozlemények

A megjelent kozlemények mellett (33 kdzlemény, kummulativ impakt faktoruk= 85,14), melyeket

az OTKA hivatalos honlapjara feltoltottiink az alabbi kozlemények vannak elbiralas alatt:
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public goods games.

Cressman, R., Garay, J. The effects of opportunistic and intentional predators on the herding

behaviour of prey.

Garay, J., Mori F.T. When is the predators’ opportunism remunerative?



Kun, A., Boza, G., Scheuring, I. Assortative linking can help cooperation to evolve on dynamic

graphs.

Lakatos, G., Gacsi, M., Doka, A., Miklosi A. Comprehension and utilisation of gestures and gazing

in dog-human communication

Scheuring, 1. Coevolution of honest signaling and cooperative norms by cultural group selection.

Scheuring, 1. Egalitarian motive in punishing defectors.

Sebestyén Z., Varga Z., Garay J., and Cimmaruta R., Effect of exploitation of a population on its

genetic composition. A dynamic model.

Szamado, Sz. Binding commitment promotes honest status signalling.

Szamado, Sz. Pre-hunt communication provides conext for the evolution of early human language.



