Zargjelentés az OTKA K62000 palyazathoz

A palyazat ideje alatt, eddig 41 publikacié sziiletett: 14 cikk (melyekbdl egy az
Ecology-ban jelent meg, az dsszesitett IF: 19,036); 3 konyvfejezet és 24 konferencia eléadas
¢s 2 kézirat keriilt benytjtasra. Természetesen, a palyazok nem vehettek részt 24 konferencian
az OTKA tamogatasbol, hanem olyan tarszerzok is kivették résziiket az eléadasokbol, akiket
jelen OTKA palyazat nem tamogatott. Ez Iényegesen novelte az OTKA mint tdmogatd
megjelenését a konferencidkon. A fenti publikacion kiviil két kéziratunk van benyujtva.

A palyazatban vallalt feladatokat teljesitettiink. A palydzat két fo kutatasi teriiletre
0sszpontositott:

I. Okoldgiai jatékok és optimalizacios modellek

Olyan tobbfajos evolucidokologiai modellt dolgoztunk ki, amely az invaziv fajok kezelését is
lehetéveé teszik. Megvizsgaltuk, hogy az altalunk bevezetett evolicids stabilitdsi fogalom
miképpen finomitja a fajkeletkezési modelleket. Az ujdonsdga az, hogy az éaltalunk
kidolgozott modellezési modszerrel képesek vagyunk nem csak folytonos, hanem diszkrét
skalan mozgd tulajdonsdgok evolvalodasat is leirni és vizsgalni. Az 4ltalunk bevezetett
fogalom alkalmas a paleontologia egyik f6 elméletének, nevezetesen a ,,szakaszos
egyensulyra” vonatkozo6 elméletnek matematikai kezelésére is [1].

Bevezettiink egy ragadozd és két préda fajra vonatkozoé koevolticios modellt, ahol minden faj
stratégidja befolydsolja a predacié sikerét. Példaul a prédak egy stratégidja lehet az, hogy
mennyi 1d6t toltenek taplalkozéssal olyan teriileten, ahol a predacids esély nagy, de
taplalékbdség van, illetve olyan teriileten, ahol a predacids esély kicsiny ugyan, de a taplalék
kevés. Megmutattuk, hogy ha a ragadozok denzitdsaval csokken a predacios siker, akkor az
altalunk bevezetett haromfajos denzitasfiiggd differencialegyenlet-rendszerrel leirt 6kologiai
rendszer evolucidsan stabilis. Ismeretem szerint ez az els6é példa haromfajos denzitasfiiggd
ESS-re [8]. Ennek az elméleti modellnek van egy olyan kdvetkezménye, amely
konzervaciobioldgiai szempontbdl is megfontolandd lehet. Ismert, hogy mind a ,,menedék”
(refuge), mind az ,latszélagos versengés” (apparent competition) kiilon-kiilon is altaldban
stabilizdlja a fajok egyiittélését. Megmutattunk, hogy e két kiilon-kiilon stabilizald jelenség
egyiitt evolucios instabilitast okozhat. Ez konzervaciobiologiai szempontbol azt valdszinisiti,
hogy egyszerre csak egy stabilizdldo hatdsra célszerli épiteni egy adott faj megvédési
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Egy optimalizacios modell keretében jellemeztilk a ragadozok opportunizmusat. Ez a cikk
fontos eleme egy modellezés-modszertani eredmény, amely a magyar szdrmazasu Wald
Abraham tételén alapul, és sok esetben lehetévé teszi a funkcionalis valasz elméleti uton
torténd meghatarozasat [12], [39].

Evolucios jatékelméleti dinamikakkal vizsgéltuk a prédaéllatok a csoportokba tomoriilését.
Megmutattuk, hogy nem opportunista (célprédat keresé ¢és csak azt 1ild6z0) ragadozo esetén
kevert ESS (mind magéanyos, mind csoportban ¢él6 prédaegyedek eléfordulnak), mig
opportunista (amivel talalkozik, arra mindig tamad) ragadozo esetén altaldban tiszta ESS
alakul ki, ami annak felel meg, hogy a prédadllatok csoportokba tomdriilnek. Ezt az
eredményt az Ecology-ban publikaltuk [14].



Megmutattuk, hogy az adaptiv dinamika evolucios stabilitdsi fogalma specialis esetként
adodik az altalunk bevezetett dinamikus stabilitasi fogalombo6l. Tovabba azt is megmutattuk,
hogy az Aaltalunk bevezetett fogalom tobbdimenzids fenotipus-evolicid esetén is
alkalmazhatd, s6t nemcsak kis, hanem tetszélegesen nagy mutacié estén is [15], [29], [34].

Kidolgoztunk egy okoldgiai modellt, amely két ndvényfaj nektarjaért versengd két méhfaj
biomasszajanak valtozasat irja le, ha a novények denzitasa nem valtozik. Példat adtunk olyan
paraméterekre, amelyek esetén a méhek optimalis nektargylijtési viselkedése nem
automatikusan garantélja a koegzisztenciat. Ez azt jelenti, hogy evolucios stabilitds nem allhat
fenn 6kologiai stabilitas nélkiil, és ez utdobbi nem hagyhat6 figyelmen kiviil [19, 20].

1. Komplex viselkedés-jatékelméleti modellek vizsgalata

Egy evolucios jatékelméleti modell keretében kimutattuk, hogy kis csoportlétszamot
feltételezve,az altruista segitség ragadoz6 tamadasa esetén ESS [6], [40]. E tulélési jatékban
lényegében tobb N-személyes jaték wvalosul meg, hiszen sikeres predacid esetén a
csoportlétszam csokken, és ezzel egyiitt mind az egyedre vonatkozo6 predacid, mind a sériilés
es¢lye nd. Kimutattuk, hogy kis csoportokban a ragadozok elleni altruista védekezés elterjed,
tovabba, hogy ekkor az altruizmus evolucidsan stabilis.

Egy evoluciods jatékelméleti modellt javasoltunk az emberi kooperacio vizsgalatara. Parcialis
adaptiv dinamika felhaszndldsdval modelliinkben egy Cournot-féle jatékot vizsgaltunk és
kimutattuk, hogy a nem kooperalé egyedek kelléen hatasos biintetésével stabilizalhato a
kooperacio [9], [21, 22].

Egy dinamikus modell keretében megmutattuk, hogy a természetes szelekcid folyaman az
,»optimalizal6” tipust (amely a sajat bevételét maximalizalja) a ,,versengd” tipus (amely a
teljes populacio feletti relativ eldnyét maximalizélja) kiszelektélja [38].

Benyujtott kéziratok: Mivel ezek még nem jelentek meg, igy kicsit részletesebben fejtjiik ki az
¢lért eredményeket.
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vonatkozo6 evolucids jatékelméleti modellt, amelynek keretében megmutattuk, hogy mind az
»irigység”, mind az ,,adakozas” (az adakoz¢é sikerét csokkenti a fogado fél nyereségét noveli)
lehet darwini evolicid terméke. Az irigység koltséges kompeticionak (Hamiltonaféle
»spiteful” startégianak) tekinthetd, és noveli az irigy egyedek relativ eldnyét a populécidval
szemben. Az sikeres adakoz6 azzal, hogy csokkenti a nyereségkiilonbséget kozte és az
kevésbé sikeres irigyek kozott, csokkenti a jovoben ellene iranyuld kartételt. Ugyancsak
bevezettiik ,,Kliitamnésztra-stratégiat”, amely azt jelenti, hogy ha valaki ,,szegény”, akkor ad
a legsikeresebbeknek. E paradox stratégia irigyek alkotta csoportban elterjed, ugyanis az
irigyek a legsikeresebbeknek okoznak kart, igy a legsikeresebbek nyereségét az irigyek
radikalisan csokkentik, tovabba, ha az irigyek kartétele koltséges, akkor a ,,Kliitamnesztra-
stratégia” relativ eldnyre tesz szert az irigyekkel szemben is, hiszen a fokozddott kartételek
0sszkoltsége ugyancsak csokkenti az irigyek nyereségét [37], [41].

Altalanositottuk a jelen palyazat keretében bevezetett korabbi talélési jatékokat [6] abban az
értelemben, hogy a ragadozé egyszeri tamadasa esetén a rabok dilemmaja jaték adja meg az
egyedek talélési valosziniiségét. E jaték additive szétbonthatd két jatékra: kollektiv jatékra



(collective game), melynek célja a csoport egyiittes talélése, és ellenséges jatékra (hostile
game), melynek célja az, hogy a tars elpusztuljon mialatt a jatékos talél. Kimutattuk, hogy ha
elég sokszor kell a csoportnak védekeznie ragadozok tamadasa ellen, akkor a kollektiv jaték
megoldéasa garantalja a maximalis tilélési esélyt az egyedek szdmara. Ez az eredmény tiikrozi
azt az intuicidt, hogy a tars halalabol egyszer lehet eldnyt kovacsolni, mig a tars megléte
folyamatosan csokkentheti a ragadozo sikerét. Megmutattuk, hogy a kollektiv jaték
szimmetrikus kifizetématrixszal adhaté meg, és vagy csak a védekezés ESS, vagy a jaték
bistabilis, azaz mind az altruista védekezés, mind a menekiilés ESS. Ha a védekezés az
populacié nem teljesen kevert (vagyis azonos klonbol szarmazo6 egyedek alkotnak védekezd
csoportokat), akkor ugyszintén a védekezés lesz ESS [42].

Megkezdett kutatas: Szimulacios modellek alkalmazasaval kimutattuk, hogy a klikken beliili
reciprok kooperaci6 kiszoritja az indirekt reciprokatorokat.

I11. A palyazathoz tematikailag vagy médszertanilag szorosan kapcsolodd eredmények

A most felsorolt eredmények kapcsoldodnak a palyazat célkitlizéseihez, de konkrétan nem
szerepeltek azok kozott.

Populéaciogenetikai eredmények

Megvizsgaltuk, hogy ha novekedési és termékenységi paraméterek tobb 16kuszon 6roklédnek,
akkor a haldszat mely geno-fenotipus megfeleltetés esetén vezet olyan ,.evolicids”
valtozashoz a halpopulacidoban, amelynek végeredménye a kitermelt hal piaci értékének erds
csokkenése (feltéve, hogy a halak egységara tomegiiktdl fiigg) [11], [25], [27], [36].

Megmutattuk, hogy az utdédpopulacié relativ elonye ardnyos a sziilépopuléciodbeli replikatorok
ratermettségének varianciajaval. Igazoltuk, hogy a Ewens-féle atlagos ratermettség parcialis
novekedési ratija és a jatékelméleti értelemben vett relativ elény novekedési ratdja
egyenértékli abban az értelemben, hogy mindegyik aranyos a replikatorok ratermettségének
varianciajaval [16].

Matematikai rendszerelméleti eredmények a biol6giaban

A palyézati kutatas fo iranydhoz kapcsolddva, annak tematikai kibdvitéseként a matematikai
rendszerelmélet moddszertananak populdciobioldgiai alkalmazasa teriiletén az alabbi
eredményeket értiik el

A konzervacidookologia egyik kulcskérdése az Okoszisztéma monitorozasa. Sok esetben az,
hogy egy Okoszisztéma minden fajat nyomonkdvessiik az igen koltséges, ezért
rendszerelméleti modszert dolgoztunk ki arra, hogy e dinamikai rendszenek csak bizonyos
indikatorfajait monitorozva, hogyan lehet az egész rendszerben jelenlévé egyedszamokat
meghatdrozni. Az ezt lehetdvé tevd megfigyeld rendszert konstrudltunk egy Lotka-Volterra-
modellre [24], [2]. E kutatasi irany tavlati célja tobbfajos rendszerekre olyan monitoring
modszer kidolgozasa, amely viszonylag kevés faj denzitdsa iddbeli valtozasanak
megfigyelésébdl az egész rendszer valtozasat képes rekonstrudlni.

Ugyancsak populaciddinamikai és matematikai rendszerelméleti megkozelitést igényelt a
kovetkezd radioterapiai feladat. A sugédrkezelés hatdsdnak matematikai modellezése jelentds
multra tekint vissza, a technika fejlédése azonban allanddéan uj feladatokat vet fel. Mi



Freedman és Pinho két-dimenziés modelljébdl indultunk ki, amely a sugarzas hatasat
vizsgalja egymassal kdlcsonhatd ép és besugarzott sejtpopulaciokra. E modell feltételezi,
hogy az ¢ép sejtek ndvekedése logisztikus. Megadtunk egy elégséges feltételt e modell
megfigyelhetdségére az egyensulyi helyzet kornyezetében, tovabba meg is konstrudltunk egy
megfigyeld rendszert is. Végiil azt is megmutattuk, miként lehet a rendszert a besugarzasi
stratégia megvalasztisaval egy kivant egyensulyi allapotba hozni. [5], [32]

A [7] dolgozatban az eldbbi modszertant kiterjesztve sikeriilt a fenti modell esetében
indikatorfaj megfigyelése alapjan abiotikus kornyezeti hatasok meghatarozasara is megfigyeld
rendszert konstrudlni.

Az [18] publikdcioban - a kordbbi megfigyelhetdségi vizsgalatot tovabbfejlesztve - egy
egyetlen ragadozd ¢és két zsdkmanyfajbol allo populacidrendszer esetében megfigyeld
rendszert konstrudltunk.

A szexudlis populdcidkra vonatkozo evollicids dinamikaval kapcsolatos problémakat
vizsgaltunk a [3] kozleményben. Egy lokalis megfigyelhetoségre elégséges feltételt
szolgéltatd kordbbi tételiinket alkalmazva kaptunk megfigyelhetdségi eredményt arra az
esetre, amikor a fenotipusszelekciot egy sajatos evolucios jaték, az evolicids jatékelméletben
kozkeletli példaként ismert, un. “kd-papir-olld” jaték irja le. Ezt kovetden e modell esetében
két kiilonbozd biologiai szituaciora is konstrualtunk megfigyeld rendszert. (Ez - a modell
frekvenciafiigd volta miatt - j megkozelitést igényelt a korabbi, denzitasfiiggd megfigyeld-
konstrukciokhoz képest.) E modell keretében vizsgaltuk a dinamikus egyensuly stabilitasat is.
(Ennek az egyensulynak fenotipikusan evolucidésan stabilis stratégia felel meg.) A
bifurkacidelmélet egy klasszikus tételét alkalmazva, az evolucids jaték paraméterére
vonatkozd6, szuperkritikus Hopf-bifurkaciot talaltunk.

Végiil a matematikai rendszerelméleti modszerek addigi populaciobiologiai alkalmazasait
tekintette at a [31] el6adasban és a [4] dolgozatban.

Eredmeények a biometria tertletén

E modszerek azért keriiltek kidolgozasra, hogy hidat teremtsiink a fenti elméleti
eredményeink kisérletekkel valé lehetséges tesztelésére. Természetesen ezek a kutatdsok csak
elsé 1épéseknek tekinthetok.

A bootstrap-mddszeren alapuld olyan statisztikai eljarast dolgoztunk ki, amely a valtopont
helyett az Gn. valtointervallum statisztikai becslésére szolgal [10], [26], [28]. A végsé cél
olyan modszer kidolgozdsa, amely nemcsak prezencia-abszencia esetén képes foltokat
kimutatni névényi vegetaciokban, hanem arra is érzékeny, hogy a kiilénboz6 foltokban csak
az adott faj el6fordulési valoszinlisége valtozik. Elsé latasra ugy tlinhet, hogy e vizsgalatok a
kutatds jelenlegi fazisdban nem kapcsolddnak jelen palyadzathoz, azonban e statisztikai
modszer nem tal jelentds valtoztatdssal alkalmas lehet human populaciok klikkesedéi
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(milyen préda-denzitasi értékeknél valt prédat a ragadozd) megismerésében.

Statisztikai modszert dolgoztunk ki tobbfajos evolucids jatékelméleti modellek joslatainak
tesztelésére [23].

Elet keletkezéséhez kapcsol6do eredmény



Egy 10 ével ezelott kezd6dott kutatds lezarasaként publikalt cikkben felvettiikk egy olyan a
darwini evolucion alapulod lehetdséget, hogy az élet kiralitasat a reflexiv-autokalatilikus
kombintorikus-konyvtarak kiralis instabilitdsa eredményezte [13].
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