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METODY TEORII GIER EWOLUCYJNYCH

WSTEP

W biologii ewolucyjnej oraz zwiazanych
z nia dziedzinach czesto mamy do czynienia
z hipotezami, ktore sprawiaja wrazenie para-
doksow. W takich sytuacjach metody oparte
na analizach czysto opisowych przestaja byc
skuteczne i nalezy si¢ odwota¢ do bardziej
Scistych narzedzi. Od dawna dla biologow za-
stanawiajacym faktem bylo wystepowanie w
przyrodzie konfliktow zrytualizowanych, czyli
takich, w ktorych nie odbywa si¢ prawdziwa
walka, tylko konkurujace osobniki strasza si¢
nawzajem, az ktoryS z nich oddali si¢. W roz-
grywkach tych rzadko dochodzi do powaz-
nych obrazen wsrod uczestniczacych osobni-
kow. Przyktadami takich zachowan sa walki
godowe, obrona terytorium czy ustalanie po-
zycji w grupie. Pierwotnie uznawano je za
przyktady Swiadczace o dzialaniu dla ,dobra
gatunku”. Jak wiadomo to tlumaczenie oka-
zato si¢ falszywe (patrz artykul LOMNICKIEGO
»<Poziomy doboru, adaptacje” w tym zeszycie
KOSMOSU). Wobec tego problem powrdcit
jako otwarty. Nalezalo znaleZ¢ uzasadnienie
thumaczace go na poziomie interakcji poje-
dynczych osobnikéw. To zainspirowalo Joh-
na Maynarda Smitha do wykorzystania metod
teorii gier w celu wyjasnienia tego zjawiska.
Tak narodzita sie nowa dziedzina nauki —
teoria gier ewolucyjnych. Jest to relatywnie
miody kierunek, powstaly w drugiej potowie
lat 70. XX w., bedacy wiec wciaz w fazie in-
tensywnego rozwoju.

Teoria gier ewolucyjnych, ktora wyrosta z
klasycznej teorii gier, ma na celu badanie me-
chanizmoéw doboru naturalnego oraz dynami-

ki procesOw spolecznych. Teoria ta znalazla
bardzo szerokie pole zastosowan, glownie
dzieki wpltywowi paradygmatu ewolucyjne-
go na wiele pozornie niezwiazanych ze soba
dziedzin wiedzy, poczawszy od biologii, psy-
chologii i nauk spolecznych, az po informa-
tyke i badania nad sztuczna inteligencja. Jest
ona owocem spotkania si¢ dwoch odrebnych
i posiadajacych powazny dorobek dziatlow
matematyki. Z jednej strony jest to klasycz-
na teoria gier, majaca fundamenty osadzo-
ne w pracach Johna von Neumanna, Oskara
Morgensterna czy Johna F. Nasha, z drugiej,
matematyczne modele genetyki populacyjne;j.
Teoria doboru naturalnego stworzona przez
Darwina, zmatematyzowana zostata przez oj-
coOw neodarwinizmu Sewalla Wrighta, Johna
B. Haldane’a i Ronalda S. Fishera. Nastepnie
rozwijana byla przez ich nastepcow, z kto-
rych jako najwazniejszych nalezaloby wymie-
ni¢ George’a Price’a i Williama Hamiltona,
ktorych teoria dostosowania wlacznego (ang.
inclusive fitness) zrewolucjonizowata wspot-
czesng biologie i odbila sie szerokim echem
w psychologii, antropologii i naukach spo-
lecznych. Hamilton rozwazal pojecie ewolu-
cyjnej stabilnosci. Wprowadzajac pojecie stra-
tegii nieeliminowalnej (ang. unbeatable stra-
tegy) wytyczylt wlasciwy kierunek dalszych
dociekan. Wreszcie uczen Haldane’a, byly
inzynier lotniczy John Maynard Smith, wraz
z Georgem Price’m, publikuje w 1973 r. arty-
kut pod tytutem The logic of animal conflict,
w ktorym pojawia si¢ fundamentalne pojecie
strategii ewolucyjnie stabilnej (ESS). Moment
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ten mozna uznac¢ za narodziny teorii gier
ewolucyjnych. W 1982 r. ukazuje sie ksiaz-
ka Maynarda Smitha pod tytulem Evolution
and the theory of games. Stanowi ona synte-
z¢ prac wczesSniej publikowanych w réznych
czasopismach i jest jedna z pierwszych mo-
nografii na temat teorii gier ewolucyjnych.

Potem nastapil gwaltowny rozwoj teorii dzie-
ki pracy takich naukowcow jak Josef Hofbau-
er, Martin Nowak czy Ross Cressman. Nasta-
pito swoiste sprzezenie zwrotne i metody
stworzone na potrzeby biologii zaczely byc
wykorzystywane w ekonomii, czyli na polu
zajmowanym przez klasyczna teori¢ gier.

CZYM JEST GRA DLA MATEMATYKA?

Aby zrozumie¢ czym jest gra dla matema-
tyka, zajmijmy si¢ najprostszym przypadkiem
gier dwuosobowych. Struktura matematycz-
na opisujaca gre wyglada wtedy nastepujaco:
mamy
zbior strategii czystych (s, .., s,), gdzie
przez strategie czyste rozumiemy elemen-
tarne akcje podejmowane przez graczy
(np. kooperacja, zdrada, atak, ucieczka). W
przypadku, kiedy obydwaj gracze dokonaja
wyboru swoich strategii, mozemy okresli¢
wyplate w grze. Tak wiec funkcja wyplat
nazywamy funkcje W(s,, s), ktorej argumen-
tami sa strategie obydwu graczy, natomiast
wartoScia jest wyplata jaka otrzymuje gracz
X stosujacy strategie s w konfrontacji z gra-
czem Y stosujacemu strategic s, Klasyczna
teoria gier, wywodzaca si¢ od von Neuman-
na i Morgensterna, opiera si¢ na zalozeniu
racjonalnoSci graczy. Oznacza to, ze kazdy
z graczy bioracych udzial w grze dazy do
osiagniccia jak najwickszego wyniku. Wyni-
ka to z faktu, ze pierwotnie teoria gier byla
projektowana jako narzedzie ekonomiczne,
stuzace wsparciu procesow decyzyjnych w
sytuacjach biznesowych. Tak wiec gtéwnym
celem teorii stalo si¢ dostarczenie kryteriow
wyboru strategii zapewniajacych maksymal-
na wyplate. Nalezy zauwazyé, ze cel ten
przySwieca obydwu graczom, oraz ze wypla-
ta danego gracza zalezy od strategii przyjetej
przez drugiego. Zatem charakteryzacja opi-
sujaca optymalne strategie powinna trakto-
wacé obydwu graczy jako integralny uktad i
uwzgledniac strategie przyjete przez kazde-
go z nich. Dochodzimy wiec do fundamen-
talnego pojecia rownowagi Nasha. Uktadem
strategii w rownowadze Nasha nazywamy
strategie s i s, takie ze

W(s,, sv) > W(s, sy) dla s roznego od s _

W(sy, s) > W(s, s) dla s roznego od s,

Zatem gdy uktad jest w rownowadze Na-
sha, zadnemu z graczy nie optaca si¢ zmienic

swojej strategii, przy zalozeniu, ze nie zmieni
jej przeciwnik.

Dochodzimy teraz do problemu istnienia
rownowag w poszczegoOlnych grach. Okazuje
si¢, ze w przypadku skonczonej liczby stra-
tegii czystych, czesto nie da si¢ wybrac pary
strategii, ktore bylyby w rownowadze. Aby
rozwigza¢ ten problem, nalezy wprowadzic¢
tzw. strategie mieszane. W skrocie mowiac,
strategia mieszana jest to wektor § = (a4, ...
,a ), taki ze wspolczynniki a, sumuja si¢ do
jedynki. W klasycznej teorii gier wartosci a,
interpretujemy jako prawdopodobienstwa, z
jakimi dany gracz moze zagraC i-ta strategic
czysta. Wyplata strategii mieszanej §, = (a',,
., a' ) (gorny indeks oznacza numer strate-
gii, nie potege) przeciwko S, = (a@*, .., a’)
jest wartoS¢ oczekiwana:

WG, 8) =a' Wis,S) +..+a W, S),

gdzie W(s, S,) = a*> W(s, s) + .. + a? W(s,
s ) dla kazdego i. Ujmujac to stowami, wyli-
czamy Srednie wazone uwzgledniajace cz¢-
stoSci wystepowania strategii czystych w da-
nych strategiach mieszanych. Ponizej pojawi
si¢ rOwniez inna interpretacja, bardzo istotna
z punktu widzenia gier ewolucyjnych, kto-
re nie sa konfliktami dwuosobowymi, lecz
rozgrywaja si¢ pomie¢dzy osobnikami nale-
zacymi do danej populacji. W danej grze, w
strategiach mieszanych moze istnie¢ wiele
uktadow strategii w rOwnowadze (nawet nie-
skoniczenie wiele).

Powyzszy aparat pojeciowy stuzy opisowi
konfliktow pomiedzy dwoma konkurujacymi
graczami. Jest on intuicyjnym przedstawie-
niem fundamentalnych idei wywodzacych sie
z prac von Neumanna, Morgensterna i Nasha
i stanowigcych podstawy teorii gier. Struktu-
ry te w prosty sposob mozna rozszerzy¢ na
bardziej zlozone przypadki gier z udzialem
wickszej liczby graczy. Wtedy funkcje wy-
ptat powinny zaleze¢ od strategii wybranych
przez kazdego z nich. Liczba graczy moze
by¢ dowolnie duza (oczywiScie nalezy miec
na uwadze zlozonoS¢ obliczeniowa pozwala-
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Przypadek 2 strategii czystych

Q, Punkty dia ktorych
1 o+ a:=1

ah
q) o)

Przypadek 3 strategii czystych
Qs
1 punkty dla ktérych
A+t as=1

Ryc. 1. Intuicyjne przedsta-
wienie wspotrzednych opi-
sujacych czestoSci wzgledne
(b), w odniesieniu do kla-
sycznego ukltadu wspotrzed-
nych kartezjanskich (a).

Zbiory wszystkich mozliwych
warto$ci czestosci wzglednych
sa to figury zlozone punktoéw

a;

a)

jaca na rozwiazanie danego problemu). Wte-
dy koncepcja rownowagi jest doktadnie taka
sama. Uklad jest w rOwnowadze, jesli zadne-
mu z graczy nie oplaca si¢ zmieni¢ swojej
strategii, pod warunkiem, ze nie zmienia jej
inni. W wiele konfliktow angazuje si¢ tylu
graczy, ze wplyw akcji pojedynczego z nich
jest tak maty, ze mozna go pominac. W takiej
sytuacji funkcja wyplat zalezy od usrednione;j
strategii charakteryzujacej cala populacje. Jest
to strategia mieszana, tylko ze w tym przy-
padku wspotczynniki a, oznaczajg wartosci
prawdopodobienstwa spotkania gracza sto-
sujacego i-ta strategie czysta. Wtedy strategie
mieszana s nazywamy profilem populacji lub
Srednia strategia populacji. W ogolnym przy-
padku S jest profilem w rownowadze, jesli

WS, $) = W(s, $) dla dowolnej strategii s
roznej od S.

Zatem Srednia wyplata zadnej strategii
nie moze przewyzszaC Sredniej wyplaty w
populacji W(S, $). Mozna udowodnié, ze w
tym przypadku kazda strategia czysta wcho-
dzaca w sklad strategii S (czyli taka, ze jej a,
> 0) osiaga taka sama wyplate. Jesli gracz za-
cznie grac strategia czysta nie wchodzaca w
sktad S, to jego wyplata si¢ pogorszy. W tym
przypadku, poniewaz dzialanie pojedynczego
gracza jest nieistotne, dopiero zmiana strate-
gii przez wigksza frakcje graczy moze spowo-

ktorych wspotrzedne kartezjan-
skie (wykresy a) sumuja si¢ do
D) jedynki (tzw. simpleksy).

dowac pogorszenie Sredniej wyplaty. Wobec
tego globalny stan populacji S jest optacalny
dla kazdego gracza z danej populacji i lezy
w jego interesie, aby si¢ nie zmienial. Sila
rzeczy profil populacji okresla réwniez pro-
porcje wystepowania osobnikoOw grajacych
poszczegoOlnymi strategiami w populacji. W
tym przypadku dla kazdej strategii proporcje
WYNosza:

a,=m/(m, + ..+ m) gdzic m, — liczba
osobnikow grajacych #-ta strategia.

Dzieki temu stany populacji mozemy
przedstawia¢ na wykresach. Wszyscy ze szko-
ty przyzwyczajeni sa do ukladu wspotrzed-
nych kartezjanskich (wykresy z lewej strony
na Ryc. 1), ale w tym przypadku wygodniej-
szy bedzie inny sposOb. Poniewaz wspolczyn-
niki a, sumuja si¢ do jedynki, zbior wszyst-
kich mozliwych stanéow populacji mozna
przedstawi¢ w postaci tzw. simpleksu (patrz
Ryc. 1, wykresy z prawej strony), czyli wie-
lokata, ktorego wierzchotki odpowiadaja sta-
nom homogenicznym (wszystkie osobniki
graja ta sama strategia). Zatem w przypadku
rozpatrywania dwoch strategii czystych be-
dzie to odcinek <0, 1>, trzech strategii troj-
kat, a czterech czworoScian foremny. Dany
stan bedzie po prostu punktem nalezacym
do wnetrza lub brzegu wielokata. Intuicyjnie
podobny do simpleksoOw charakter maja na
przyktad diagramy wyboru koloru w progra-
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mach graficznych, gdzie na trojkacie mamy
umieszczone kolory o réznym udziale skla-
dowych (czerwieni, zieleni, i niebieskiego),
wierzchotki odpowiadaja czystym skladowym,
natomiast inne kolory znajduja si¢ wewnatrz.
Dzieki temu zmiany stanu populacji w czasie
moga by¢ przedstawione jako odpowiednie
krzywe na wykresie.

Dochodzimy teraz do nastepujacego pro-
blemu. W przypadku gier z liczba graczy
wicksza niz dwa (w szczegoOlnoSci nieskon-
czona), warunek charakteryzujacy stany w
rownowadze obejmuje sytuacje, w ktorej po-
jedynczy gracz wybiera swoja strategi¢ przy
ustalonych strategiach pozostatych graczy. Z
tego wynika, ze racjonalnemu graczowi nie
oplaca sie zmiana strategii w konflikcie z
innymi racjonalnymi graczami, jeSli gra znaj-
duje si¢ w stanie rOwnowagi. OczywiScie w
zyciu nie mamy do czynienia z hiperracjonal-
nymi jednostkami. W szczegolnosci trudno
tego wymagac¢ od wszystkich organizmow zy-
wych, ktore rOwniez angazuja si¢ w konflikty
miedzy soba w codziennej walce o przetrwa-
nie. Zauwazmy, ze w sytuacji, w ktorej gracze
moga z jaki§ przyczyn zmienia¢ swoje strate-
gie, konsekwencje moga by¢ bardzo powaz-
ne. W przypadku, gdyby pewna znaczaca licz-
ba graczy odstapila od swoich strategii, dany
uktad mogliby przesta¢ by¢ optacalny dla po-

zostatych graczy, co zmusiloby ich do zmiany
strategii. W efekcie ustalilby sie nowy uktad
w rownowadze, ktory rOwniez jest narazony
na rozbicie przez spontaniczna zmiane¢ stra-
tegii pewnej liczby graczy. Mamy zatem pro-
blem odpornosci standw zrownowazonych
na zaburzenia. Przez zaburzenie rozumiemy
nagla zmiane¢ strategii przez pewna frakcje
graczy. W naturze przyczyna zaburzefi moze
by¢ na przyklad sklonno$¢ do popelniania
przez graczy bledoéw przy wyborze strategii.
W przypadku zastosowan czysto biologicz-
nych jest to pojawienie si¢ mutantow w ob-
rebie populacji lub migracja z zewnatrz (in-
wazja), tudziez katastrofy eliminujace nielo-
sowo pewna liczbe graczy. Wida¢ wiec, ze w
podejsciu ewolucyjnym musimy si¢ pozegnac
z zalozeniem racjonalnoSci graczy. W ramach
nowego paradygmatu zadaniem teorii jest
badanie, w jaki sposOb i ktore stany beda
wybierane przez proces ewolucyjny, a nie
jak w klasycznej teorii gier dostarczanie kry-
teriow wyboru strategii. Moze okazac sie, ze
stany maksymalizujace wyplate sa nieodpor-
ne nawet na drobne zaburzenia. W zwiazku
z tym odpornos¢ profili na zaburzenia staje
sic kwestia zasadnicza. W nastepnym punk-
cie zajmiemy si¢ metodami, ktore stanowia
rozwiazanie tego problemu.

POJECIE EWOLUCYJNEJ STABILNOSCI

Zajmijmy si¢ teraz bardziej formalnym
ujeciem ewolucyjnego podejScia do teorii
gier. Pierwotnie teoria gier ewolucyjnych
byla po prostu przeniesieniem metod eko-
nomicznych na grunt biologii, z pewnymi
modyfikacjami wynikajacymi z argumentow
przedstawionych powyzej. Wprowadzenie za-
cznijmy wiec od zapoznania si¢ z pierwotny-
mi problemami, ktore wymagaty tych metod,
czyli od modeli doboru naturalnego. W tym
przypadku przez strategie czyste rozumie-
my cechy fenotypowe osobnikOw (wzorce
zachowan, cechy morfologiczne), natomiast
wyplata jest interpretowana jako darwinow-
skie dostosowanie (fitness, czyli najczesciej
liczba potomstwa). Osobniki nie podejmuja
zadnych decyzji, wchodza w interakcje i po-
nosza tego konsekwencje. W zaleznoSci od
posiadanej strategii maja r6zna liczbe potom-

stwa, ktore dziedziczy po nich strategie czy-
sta'. W wyniku tych r6znic wzgledne propor-
cje wystepowania danych strategii czystych
w populacji (profile-strategie mieszane) zmie-
niaja si¢ z pokolenia na pokolenie. W ten
sposOb dziala proces ewolucyjny odpowie-
dzialny za zmiany i wybor profilu populacji.
Pewne stany populacji nie beda si¢ zmieniac
pod wplywem dzialania tego procesu. Latwo
zauwazyC, ze musza to by¢ stany, w ktorych
kazda strategia ma taka sama wyplate (czyli
liczbe potomstwa), co nasuwa analogi¢ do
rownowagi Nasha. Budowa modelu polega
na opisaniu danego konfliktu (np. pomiedzy
osobnikami agresywnymi i ptochliwymi, czy
osobnikami produkujacymi potomstwo w
roznych proporcjach ptci). Najpierw okre-
Sla sie strategie, jakimi beda si¢ postugiwac
osobniki, aby na nich opisa¢ funkcje wyplat,

'Dla uproszczenia przyjeto, ze kazdy osobnik moze stosowac jedynie strategie¢ czysta. Problem mozna tez sformu-
towac dla sytuacji, gdy osobnik moze stosowac strategie mieszane, ale zapis staje si¢ bardziej ztozony, gdyz mamy

dwa poziomy mieszania: osobniczy i populacyjny.



Metody teorii gier ewolucyjnych

447

ktore mozliwie realistycznie opisuja ksztalt
interakcji pomiedzy nimi, oraz wywolywa-
ne przez nie zmiany dostosowania (fitness).
Nastepnie potrzebne sa kryteria charaktery-
zujace stany populacji faworyzowane przez
dobor naturalny. Dochodzimy do najwazniej-
szego w teorii gier ewolucyjnych pojecia sta-
bilnoSci ewolucyjnej. Najpierw zapoznamy
sie z najprostszym przypadkiem.

STRATEGIA EWOLUCYJNIE STABILNA

Na termin ten (ang. evolutionarily sta-
ble strategy, ESS) czesto mozna si¢ natknac
podczas lektury tekstow z zakresu biologii
ewolucyjnej. W skrocie mowiac, oznacza on
strategi¢, ktora bedzie faworyzowana przez
dobor i nie bedzie eliminowana przez konku-
rencyjne strategie. Malo kto pamieta dzis, ze
jest to pojecie po raz pierwszy uzyte przez
MAYNARDA-SMITHA i PRICE’a (1973) i ma ono
SciSle zdefiniowany matematyczny sens. Przy-
pomnijmy, ze w tym przypadku wyplata jest
interpretowana jako darwinowskie dostoso-
wanie osobnika przejawiajacego dang strate-
gie. Zal6zmy wiec, ze mamy dana pierwotna
populacje zlozona z osobnikOw o strategii,
na przyktad jakim$§ sposobie zachowania,
oznaczanej przez S. W Srodowisku zamieszki-
wanym przez osobniki § moga z jakich$ przy-
czyn pojawiC sie mutanty przejawiajace inna
strategi¢ s. Ponizsze warunki charakteryzuja
strategi¢, ktora bedzie odporna na inwazje¢
dowolnej konkurencyjnej strategii s nalezacej
do uprzednio zdefiniowanego zbioru strate-
gii:

Strategia § jest ESS jesli dla innych strate-
gii (oznaczmy je przez s) zachodza nastepuja-
ce warunki:

1) W(s, §) < W(S, S) — warunek Nasha

2) W(s, s) < W(S, s) — warunek stabilnoS$ci

jesli w pierwszym warunku zachodzi row-
noS¢. Pierwszy warunek oznacza, ze osobnik
o strategii zmutowanej nie bedzie mial wigk-
szej liczby potomstwa, kiedy znajdzie sie¢ w
populagji ztozonej z osobnikOw o strategii S.
Warunek ten dopuszcza sytuacje, w Kktorej
obydwie strategie maja taka sama wyplate.
Wtedy ich proporcje w populacji nie zmie-
niaja sie, poniewaz liczba potomstwa osob-
nika nie zalezy od jego strategii. Aby temu
zapobiec, musi by¢ spelniony drugi warunek.
Oznacza on, ze osobniki § beda sobie lepiej
radzi¢ w populacji zlozonej z osobnikow s.
W skrocie mowiac, warunek pierwszy mowi,

ze mutant s nie jest w stanie zdominowac
populacji osobnikéw S, natomiast drugi, ze
odwrotna sytuacja jest mozliwa. Jest to naj-
prostsza charakteryzacja opisujaca strategie
tworzace homogeniczne populacje odporne
na spontaniczne pojawianie si¢ mutantow.
Rycina 2 pokazuje przykladowe trajektorie
procesu ewolucyjnego w przypadku istnienia
dwoch strategii ewolucyjnie stabilnych (stra-
tegie czyste a, i a,).

STANY EWOLUCY]JNIE STABILNE

Strategia ewolucyjnie stabilna (ang. evo-
lutionarily stable states, ESStates) jest pod-
stawowym pojeciem dos¢ latwym do intu-
icyjnego zrozumienia. Jednakze w przyrodzie
czesto mamy do czynienia z populacjami, w
obrebie ktorych osobniki o pewnych stra-
tegiach aby egzystowa¢ musza wchodzi¢ w
interakcje z osobnikami o catkiem odmien-
nych strategiach (np. fenotypach). W takich
sytuacjach to nie pojedyncze strategie maja
by¢ faworyzowane przez proces ewolucyj-
ny, tylko pewne szczegoOlne stany populacji,
w ktorych beda wspotistnie¢ w okreSlonych
proporcjach osobniki o odmiennych strate-
giach. Mowimy wtedy o stanach ewolucyjnie

stabilnych:
S jest stanem ewolucyjnie stabilnym, jezeli

W(S, s) > W(s, s) dla kazdego stanu s # S w
pewnym otoczeniu §.

Tym razem mamy tylko jeden warunek,
ktory mowi, ze Srednia wyplata osobnika z
podpopulacji o Sredniej strategii S, znajdujacej
sic w populacji o Sredniej strategii s bedzie
wyzsza niz Srednia wyplata w calej populacji,
jezeli s jest pewnym odchyleniem proporcji

ds

al,a2-strategie ewolucyjnie
stabilne
L-bariera inwazyjna

—

O] Ao

Ryc. 2. Trajektorie ewolucji populacji, w ktorej
wystepuja trzy strategie.

Prosta L jest bariera inwazyjna rozdzielajaca obszary
przyciagania strategii al i a2, ktore sa ewolucyjnie
stabilne. Strategia a3 jest zawsze eliminowana z po-
pulagji.
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S-stan ewolucyjnie stabilny

Qq

O} (o))

stanu S. Granice tego odchylenia, za ktora wa-
runek ten przestaje byC spetlniony nazywamy
bariera inwazyjna. Zatem populacja znajdujaca
si¢ w stanie § stanowi co$ w rodzaju home-
ostatu, poniewaz z pewna ograniczona tole-
rancja po odchyleniu proporcji powrdca one
ponownie do stanu S. Na Rycinie 3 znajduja
si¢ przykladowe trajektorie zbiegajace do sta-
now ewolucyjnie stabilnych. Ta charaktery-
zacja ma troche inny charakter niz strategia
ewolucyjnie stabilna, poniewaz dotyczy pro-
porcji osobnikOw w calej populacji. Poprzed-
nio interesowala nas strategia pojedynczego
osobnika. Tu mamy opis, w jaki sposob (w
jakich proporcjach) osobniki moga koegzysto-
wac, wWi€C jest to W pewnym sensie wyzszy
poziom organizacji. Z matematycznego punk-
tu widzenia jest to jednak pewne uogolnie-
nie poprzednio wprowadzonego pojecia ESS.
Strategia ewolucyjnie stabilna moze by¢ in-
terpretowana jako homogeniczny stan, w kto-
rym wystepuja osobniki tylko jednego rodzaju
(osobniki § w proporgji 1).

ZBIORY EWOLUCY]JNIE STABILNE

Zauwazmy, ze z samej definicji stanu
ewolucyjnie stabilnego wynika, ze w jego
bezposrednim sasiedztwie nie moze byc in-
nego stanu ewolucyjnie stabilnego. Pojawiaja
si¢ jednak sytuacje, w ktorych proces ewo-
lucyjny zbiega nie do jednego konkretnego
stanu, ale do zbioru stanéw sasiadujacych ze
soba. MOwimy wtedy o zbiorach ewolucyjnie
stabilnych. Jest to uogolnienie stanu ewolu-
cyjnie stabilnego na szersza klas¢ obiektow.
Zbiory ewolucyjnie stabilne definiuje si¢ na-
stepujaco:

Spojny (nieskladajacy si¢ z kilku rozlacz-
nych czesSci) zbior L jest zbiorem ewolucyj-
nie stabilnym, jeSli dla kazdej strategii $ na-
lezacej do L:

W(s, $) < W(S, )
oraz
W(s, s) < W(S, s)

Ryc. 3. Przyktady stanéw

ewolucyjnie stabilnych, rozu-

mianych jako proporcje wy-
S Q) stepowania roznych strategii,
odporne na zaburzenia.

Na rycinie przedstawione sa
rowniez przykladowe trajekto-
rie powrotu do stanu ewolucyj-
nie stabilnego po zaburzeniu.

dla s nie nalezacego do L, jesli zachodzi row-
noS¢ w pierwszym warunku.

Stany znajdujace si¢ w obrebie zbioru
ewolucyjnie stabilnego sa rownowaznymi
atraktorami (punktami przyciagajacymi) z
punktu widzenia procesu ewolucyjnego. To,
ktory stan bedzie osiagniety, zalezy od prze-
biegu trajektorii procesu (Ryc. 4). Nalezy za-
uwazyc, ze stan ewolucyjnie stabilny jest to
szczegolny przypadek (jednoelementowy)
zbioru ewolucyjnie stabilnego. Przykladem
zbioru ewolucyjnie stabilnego jest proporcja
ptci w populacji. O ile w catej populacji pier-
wotna proporcja ptci wynosi 1:1, osobniki
produkujace potomstwo o dowolnej propor-
¢ji plci maja identyczne dostosowanie. Zatem
zbior ewolucyjnie stabilny stanowia wszyst-
kie mozliwe proporcje strategii (takich jak
produkowanie tylko meskiego, tylko zenskie-
go potomstwa, potomstwa obu plci w roz-
nych proporcjach), o ile tylko sumarycznie
w calej populacji pierwotna proporcja plci
bedzie jak 1:1.

Nalezy tu zwroéci¢ uwage na pewien waz-
ny aspekt interpretacyjny. Zasadniczo mode-
le teorii gier sa deterministyczne (oczywiscie
istnieja modele stochastyczne, ale stanowia
one odrebna podklase zagadnien) i przed-

Qs

L-zbiér ewolucyjnie stabilny

Ny
z

O] O

Ryc. 4. Przyktad zbioru ewolucyjnie stabilnego
(L) oraz trajektorii zbieznoSci.

Istotne jest, ze stan populacji zbiega do ktoregos$ z
elementow zbioru L, natomiast zaden z tych elemen-
tow nie jest wyrozniony wzgledem innych.
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stawione powyzej charakteryzacje rowniez.
Zarowno w przypadku strategii jak i stanow
ewolucyjnie stabilnych model wskazuje nam
doktadnie, w jakich stanach populacja po-
winna si¢ stabilizowa¢ pod warunkiem, ze
bariera inwazyjna nie zostala przekroczona.
Jednak pojawienie si¢ zbiorow ewolucyjnie
stabilnych wprowadza swego rodzaju nie-
przewidywalnos¢ do zagadnienia modelo-
wania procesOw ewolucyjnych. Kazdy zbior
ewolucyjnie stabilny rOwniez posiada swoj
basen przyciagania. Z tego wynika, ze spon-
tanicznie pojawiajace si¢ odchylenia poza
granice zbioru ewolucyjnie stabilnego beda
tlumione, jesli nie przekrocza bariery inwa-
zyjnej. Jednak moga one powodowacl, ze
populacja bedzie losowo przyjmowac rozne
stany nalezace do danego zbioru ewolucyjnie

stabilnego. W skrocie mowiac, populacja wy-
bita z jednego stanu stacjonarnego powroci
do zbioru ewolucyjnie stabilnego, ale nieko-
niecznie tego samego stanu. Poniewaz zabu-
rzenie ma charakter losowy, to sila rzeczy
kolejny stan stacjonarny populacji rOwniez
jest wybierany losowo. Tak wiec przedstawi-
liSmy najwazniejsze charakteryzacje stanOw
w rownowadze dodatkowo odpornych na
zaburzenia. W dotychczasowych rozwaza-
niach czesto powotywaliSmy si¢ na jakiS bli-
zej nieokreSlony ,proces ewolucyjny”, ktory
powinien prowadzi¢ do stanow zgodnych ze
statycznymi charakteryzacjami. Bylo to nieja-
ko zalozenie ad hoc. W nastepnym punkcie
blizej zajmiemy si¢ przebiegiem ewolucji w
czasie i metoda jego opisu.

DYNAMIKI EWOLUCYJNE

Powyzej przedstawione struktury mate-
matyczne dostarczaja odpowiedzi na pytanie,
jakie strategie beda faworyzowane przez do-
bor naturalny. Mozemy by¢ réwniez zaintere-
sowani przebiegiem tego procesu w czasie.
Robi sie to formulujac rownania rézniczko-
we lub dyskretne uktady dynamiczne, ktore
opisuja przebieg ewolucji w czasie jako ruch
w przestrzeni stanOw populacji. Jak to sie
robi, pokazmy na przykladzie podstawowego
modelu doboru naturalnego znanego pod na-
zwa dynamika replikatoroOw (ang. replicator
dynamics). Jest to uklad rownan rézniczko-
wych, ktorego rozwiazania opisuja zmiany
wzglednych czestoSci wystepowania poszcze-
g0lnych strategii. Ma on nastepujaca postac:

a; =a(W(s,S — WS, 8 dlan=1,..,
n-1

gdzie s, to strategie osobnicze, a S$-Srednia
strategia populacji, a funkcja W opisuje do-
stosowanie.

Zatem i-te rOwnanie opisuje zmiennoS¢
w czasie i-tej skladowej profilu oznaczajacej
proporcje wystepowania w populacji osobni-
kow grajacych i-ta strategia czysta. W 1978 r.
TAYLOR i JONKER poO raz pierwszy wykorzysta-
li rownania dynamiki replikatoro6w w mode-
lach opartych na metodach teorii gier. ROW-
nania te wyprowadza si¢ z prawa Malthusa,
opisujacego wykladniczy wzrost populacji
(m’=md, gdzie m-liczebnosS¢ osobnikow i d-
liczba potomstwa pojedynczego osobnika).
W przypadku gier ewolucyjnych mamy uktad
n réwnaf, poniewaz kazda strategia moze

mie¢ inna liczbe potomstwa (czyli wyplate
interpretowana jako przyrost per capita):

m; = mW(s,S)

opisujacych zmiany liczebnoSci osobni-
kow grajacych i-ta strategia. Poniewaz nie
interesuja nas liczebnosci, ale proporcje
wystepowania strategii, po zamianie zmien-
nych z liczebnosci m, na czestosci a = m/
(m,+ .. + m ) otrzymujemy przedstawione
powyzej rOownania replikatorowe. Czyli z
niejako fizycznego” prawa przyrostu po-
pulacji wyprowadziliSmy formuly opisuja-
ce zmiany profilu populacji w czasie. Josef
Hofbauer udowodnil twierdzenie, ktore
mowi, ze trajektorie bedace rozwiazaniami
rownan replikatorowych daza do stanow

Qs

o) Qe
Ryc. 5. Przyktad dynamiki cykliczne;j.

Jest to przyktad populacji, w ktorej nie istnieja stra-
tegie, stany lub zbiory ewolucyjnie stabilne. W cen-
trum znajduje si¢ punkt stacjonarny ktory jest roOw-
nowaga Nasha, nie jest on jednak ewolucyjnie stabil-

ny.
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ewolucyjnie stabilnych w obrebie ich barier
inwazyjnych. Istnieje kilka wersji dynamiki
replikatorowej. Powyzsze rozwazania mialy
na celu pokazac¢, w jaki sposob rozszerza si¢
strukture gry o dynamiczna analize proce-
su ewolucyjnego (w powyzszym przypadku
doboru naturalnego). W przypadku, kiedy
zaden stan populacji nie spelnia kryteriow
ewolucyjnej stabilnoSci, dynamika pozwala

na opis dynamicznych zjawisk zachodzacych
w ewoluujacej populacji. Wtedy rownania
replikatorowe moga mie¢ np. rozwiazania
w postaci zamknietych cykli (patrz Ryc. 5),
ale moga si¢ zdarzy¢ nawet zachowania cha-
otyczne (patrz Ryc. 8).

W kolejnym podrozdziale zapoznajmy si¢
z przykladem zastosowania powyzej wprowa-
dzonych pojec.

PRZYKLAD: GRA JASTRZAB-GOLAB

Zajmijmy si¢ ponownie problemem zrytu-
alizowanych konfliktow miedzy zwierzetami,
opisanym na poczatku artykulu. Sprobujmy
przygotowacl prosty model oparty na przed-
stawionych powyzej narzedziach teorii gier
ewolucyjnych i zastosowac¢ go do analizy pro-
cesu ewolucji zachowan. PrzeSledZmy teraz
kolejne kroki budowy modelu, opisujacego
to zagadnienie. Zal6zmy, ze mamy dana po-
pulacje zwierzat (np.gra jastrzab-golab; ang.
hawk-dove game), ktore losowo dobranymi
parami wchodza w jakiS konflikt (czyli graja
w nasza gre). Moze to by¢ konflikt o niepo-
dzielna czastke pokarmu albo o partnerke. W
zaleznoSci od temperamentu moga one wal-
czyC lub uciekac. Zatem zbior strategii be-
dzie zawieral dwie strategie czyste:

— strategia jastrzebia: pomimo eskalacji
konfliktu walczy dalej ryzykujac odniesienie
obrazen;

— strategia golebia: w podobnej sytuacji
ucieka.

Teraz napiszmy funkcje wyptat dla tej gry.
Zalozmy, ze kazdy osobnik jest w stanie miec
N potomstwa, ktore dziedziczy jego strategic.
Angazujac sic w konflikt ta liczba moze si¢
zmieni¢ w zaleznoSci od jego wyniku. Zdefi-
niujmy, ze:

V — Sredni zysk w dostosowaniu (staty-
stycznie tyle wiecej potomstwa wyproduku-
je, jesli wygra);

C — strata (tyle mniej, jeSli przegra).

Zatem osobniki agresywne (jastrzebie)
w konflikcie z tagodnymi (gotebie) beda
srednio miaty N + V potomstwa (bo zawsze
zwycieza wiec zwicksza dostosowanie). W
przypadku konfliktu jastrzebia z jastrzebiem
mamy 50 procent szans na zwyciestwo kaz-
dego z konkurentow. Wobec tego osobnik z
prawdopodobienstwami rownymi 0,5 wygra
walke lub odniesie obrazenia, gdyz rozwa-
zamy konflikt symetryczny, rownie silnych
graczy. Wtedy wartoS¢ oczekiwana zmia-
ny dostosowania wynosi 0,5V-0,5C. Z kolei

osobniki tagodne (gotebie) w konfrontacji z
sjastrzebiami” zawsze uciekaja nie ponoszac
obrazen, ale tez nie zdobywajac zysku, czyli
zmiana ich dostosowania wynosi 0. W przy-
padku spotkania golebia z golebiem mamy
prawdopodobienstwo 0,5, ze jego przeciwnik
sie wystraszy i ucieknie. Wtedy dany osobnik
wygrywa walke i zwicksza dostosowanie o V;
w przeciwnym wypadku to on ucieka i nie
otrzymuje nic. Zatem w przypadku konfliktu
miedzy dwoma gotebiami Srednia zmiana do-
stosowania wynosi 0,5V. W przypadku kiedy
osobniki wchodza w interakcje parami, funk-
cje wyptat zapisuje si¢ w tzw. formie macie-
rzowej. Nie wnikajac w detale matematyczne
jest to tabela zawierajaca wyplaty wszystkich
mozliwych par strategii (Tabela 1).

Tabela 1.
Strategia przeciwnika | Jastrzab Gotab
Strategia gracza
Jastrzab V-0)/2 \4
Gotab 0 V/2

Z technicznego punktu widzenia wystar-
czy uwzgledni¢ roznice w dostosowaniu po-
miedzy poszczegolnymi strategiami (czyli nie
trzeba uwzglednia¢ wartosci ). Korzystanie
z tego typu tabel ulatwia uzywanie tzw. ra-
chunku macierzowego. W tym przypadku nie
bedzie to jednak potrzebne. Przyjmijmy naj-
pierw, ze walczac mozna wigcej zyskac niz
straci¢, czyli V> C. Jesli populacja sktada si¢
wylacznie z jastrzebi, Srednia wyptata mutan-
ta-golebia jest nizsza, a zatem mutant taki nie
bedzie rozprzestrzeniaC si¢ w populacji. Gdy-
by natomiast populacja sktadata si¢ wylacznie
z gotebi, to mutantjastrzab ma wyzsza wypla-
te (V> V/2); mutacja bedzie rozprzestrzeniac
si¢ w populacji. Przyjmijmy teraz, ze walczac
mozna wiecej straci¢ niz zyskac (V< O). In-
tuicja blednie podpowiada nam, ze nie war-
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to walczyC. Przyjrzyjmy si¢ jednak macierzy
wyplat. JeSli populacja sktada si¢ wylacznie
z jastrzebi, wyplata mutanta-gotebia bedzie
rzeczywiscie wyzsza ((V - C)/2<0) i mutant
bedzie zwickszal swa czestoS¢. Poniewaz ja-
strzebie maja wyzsza wyplate, wsrod gotebi
powinien si¢ ustali¢ stan ewolucyjnie stabil-
ny (ESState) z udzialem obu czystych strate-
gii.

Aby znalez¢ stan ewolucyjnie stabilny,
rozszerzmy nasz model o dynamike replika-
torowa. W tym celu nalezy zapisa¢ funkcje
wyplat w innej formie.

s, = (1, 0) — czysta strategia jastrzebia; w po-
staci wektorowej strategie czyste zapisuje
si¢ jako wektory jednostkowe, oznacza to ze
strategia jastrzebia bedzie stosowana z praw-
dopodobienstwem 1 (taka strategia moze
oznacza¢ rowniez profil populacji zlozonej z
samych jastrzebi)

s,= (0, 1) — czysta strategia golebia (jak wy-
zej tylko gotebi)

S =(a, 1 - a) — profil populacji (czyli Sred-
nia strategia, @ oznacza proporcje¢ jastrzebi w
populacji)

W(s, ) = a(V - O)/2 + (1 - a)V — Srednia
wyplata jastrzebia w populacji o profilu §
(wazona proporcjami wystepowania strate-
gii)

W(s,, $ = (1 - a)V/2 — analogicznie dla go-
lebia

WS, 8§ = aW(s, S + (1 - a)W(s,S) — Sred-
nia wyplata w populacji.

Mozemy teraz sformutowac réwnania dy-
namiki replikatorowej. Poniewaz mamy tyl-
ko dwie strategie czyste, wystarczy napisac
jedno rownanie opisujace zmiany proporcji
jastrzebi a (gdyz wtedy analogiczna propor-
cja golebi wynosi 1 - a). Bedzie to rownanie
postaci:

a =a(Ws, S - W, )

Po wstawieniu wzorow odpowiadajacych
funkcjom W(s,,$) i W(S,S) oraz uporzadko-
waniu otrzymanej formuly dostajemy naste-
pujace réwnanie rozniczkowe:

a =a(l - a)V - aC)/2

Mamy wiec sformutlowany model ewo-
lucji zachowan w postaci dynamicznej gry
ewolucyjnej. Zobaczmy teraz, jakie dzi¢ki nie-
mu otrzymamy przewidywania. OczywiScie
mozna sie spodziewac, ze w zaleznoSci od
wartoSci parametrow V i C, model ten moze
przejawiac rézne zachowania.

Zalozmy ze V > C, czyli ze wygrana w wal-
ce przewyzsza potencjalng strate wynikajaca z

S| SZ
<¢+— <4 <49
Jastrzebie Gotebie

Ryc. 6. W przypadku, gdy oczekiwany zysk jest
wickszy niz koszty obrazen (V> (), strategia Ja-
strzebia eliminuje strategie Golebia z populaciji,
jest wiec strategia ewolucyjnie stabilna.

odniesionych obrazen. Wtedy wyplata jastrze-
bia jest zawsze wicksza od wyplaty gotebia.
O takim przypadku w terminologii teorii gier
mowi sie, ze strategia jastrzebia dominuje stra-
tegie golebia. Latwo zauwazy¢, ze wtedy spel-
nione sa rowniez warunki z definicji strategii
ewolucyjnie stabilnej. Czyli w tym przypad-
ku strategia jastrzebia bedzie jedyna strategia
ewolucyjnie stabilna. DoszliSmy intuicyjnie do
takiego samego wniosku powyzej, analizujac
macierz wyptat. Na Rycinie 6 mamy portret
fazowy (czyli wykres trajektorii rozwiazaf)
dynamiki replikatorowej dla tego przypadku.
Kropki oznaczaja punkty stacjonarne dynami-
ki. Widac¢ ze sa tylko dwa. Oba odpowiadaja
homogenicznym stanom populacji, sktadaja-
cej sie z takich samych osobnikow. Jak widac
populacja golebi s, jest niestabilna. Dowolnie
mala inwazja jastrzebi prowadzi do catkowitej
zagtady golebi. W przypadku V= C strategia
jastrzebia nie jest juz dominujaca, poniewaz
w konfrontacji z innym jastrzebiem, jastrzebie
i golebie otrzymuja taka sama wyplate. Ale w
tym przypadku spetniony jest drugi warunek z
definicji strategii ewolucyjnie stabilnej. Zatem
sytuacja si¢ nie zmienia. Jastrzab nadal jest
jedyna strategia ewolucyjnie stabilna. Przejdz-
my wiec do przypadku V< C. Odpowiada on
przypadkowi, w ktorym strata wynikajaca z
przegranej walki przewyzsza ewentualny zysk
wynikajacy ze zwyciestwa. Poniewaz kazdy
stan ewolucyjnie stabilny jest rownowaga Na-
sha, to wyplaty wszystkich obecnych w nim
strategii musza by¢ rowne. Fakt ten, znany w
teorii gier jako twierdzenie Bishopa-Canning-
sa, wykorzystamy teraz do znalezienia nietry-
wialnych stanéw ewolucyjnie stabilnych. Za-
uwazmy, ze w przypadku populacji, w ktorej
wszystkie osobniki graja ta sama strategia,
rownos¢ wyplat jest oczywista. Sprawdzmy
wicc, dla jakich profili populacji wyplaty ja-
strzebi i golebi sa sobie réwne. Nalezy w tym
celu rozwigza¢ rOGwnanie:

W(s, $) = W(s,, $
czyli
alV-0/R2+A-aV=>»0-a)V/2
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S, S=(a,1-a) S,

P —P0¢t—<¢—— 0

Jastrzebie

gdzie a=V/C
Gotebie

Ryc. 7 W przypadku gdy koszty konfliktu sa wicksze niz oczekiwany zysk (V< (), ustala si¢ stan
ewolucyjnie stabilny S, bedacy stabilna proporcja wystepowania Jastrzebi i Golebi w populacji.
Strategia Jastrzebia nie moze by¢ ostatecznie wyeliminowana.

ze wzgledu na a. Latwo policzy¢, ze rozwia-
zaniem jest a = V/C. Po sprawdzeniu warun-
ku z definicji stanu ewolucyjnie stabilnego
okazuje si¢, ze ta rOwnowaga jest ewolucyj-
nie stabilna (Ryc. 7). Powyzsze rozumowanie
wykorzystuje statyczna struktur¢ gry, latwo
jednak zauwazyc, ze te same rezultaty mozna
uzyska¢ znajdujac punkty stacjonarne row-
nan dynamiki replikatorowej (Ryc. 7). Tak
wiec w opisanym przypadku mamy stabilny
stan rOwnowagi pomiedzy jastrzebiami i go-
lebiami. Zwro¢my uwage, ze a = V/C oznacza
proporcje jastrzebi. Jesli C jest duzo wigksze
od V, to ta proporcja jest odpowiednio matla.
Inaczej mowiac, dla ustalonego zysku z wal-
ki V, im koszt porazki C bedzie wyzszy, tym
proporcja a bedzie mniejsza (czyli stan S be¢-
dzie potozony blizej S,).

Tak wiec najpierw sformulowaliSmy, a
nastepnie przeanalizowaliSmy model ewolu-
¢ji zachowan. W skrocie mowiac przewiduje
on, ze jesli zysk jest wiekszy niz koszt ponie-
sionych obrazen to optlaca si¢ byC agresyw-
nym, w przeciwnym wypadku w zaleznoSci
od wysokoSci kosztu agresja mniej poptaca,
lecz nie daje si¢ catkowicie wypleni¢. Pomi-
mo tego, ze model ten jest doS¢ prymitywny,
rzuca Swiatlo na pewne zjawiska obserwo-
wane w przyrodzie. Chodzi m.in. o fakt, ze
rytualne konflikty czeSciej wystepuja wsrod
drapieznikow i zwierzat dobrze uzbrojonych,
ktore sa zdolne do zadawania powaznych
obrazen. Natomiast wsrod matych roSlinozer-
cOW czesto nie ma w ogole mechanizmow
roztadowywania agresji. Model pokazuje jed-
noznacznie zwiazek wyst¢powania ,jastrzebi”
z wzglednym kosztem odniesionych obrazen.
Model ten mozna rozbudowywac¢ uwzgled-
niajac nowe aspekty analizowanego proble-
mu, patrzac czy zmieni to jego przewidywa-

nia. Mozna na przyktad dotozy¢ jakieS inne
strategie, czy uwzgledni¢ wartoS¢ zasobow,
o ktore konkuruja osobniki. Wyobrazmy so-
bie sytuacje, w ktorej osobniki inaczej zacho-
wuja si¢, gdy sa w posiadaniu danego zaso-
bu, a inaczej, gdy si¢ o niego staraja. Mozna
wtedy zdefiniowacC tzw. strategic legalisty
(ang. bourgeoise strategy) (MAYNARD-SMITH
1982; patrz roéwniez KRZANOWSKA i wspotaut.
2002), polegajaca na zachowywaniu si¢ jak
jastrzab w przypadku obrony posiadanego
zasobu i jak golab gdy dany zasob jest juz za-
jety przez innego osobnika. W najprostszych
modelach tego typu zaktada si¢, ze osobniki
znajduja si¢ w roli posiadacza lub poszuki-
wacza zasobu z jakim$ ustalonym prawdo-
podobienstwem (np. 0,5). Wtedy strategic
legalisty mozna zdefiniowac¢ jako strategic
mieszana, w ktorej proporcje wystepowania
strategii czystych, jastrzebia i gotebia, wazo-
ne s3 prawdopodobienstwami znalezienia si¢
w roli posiadacza lub poszukiwacza zasobu.
Mozna wtedy pokazaé, ze w przypadku gdy
V <, strategia legalisty jest strategia ewolu-
cyjnie stabilna, poniewaz nie angazuje si¢
w konflikty z innymi legalistami (jastrzebie
wybijaja si¢ same) i nie oddaje tatwo posia-
danych zasobow jak czyste gotebie. Mozna
z tego wysnuC wniosek, ze poszanowanie
cudzej wlasnoSci nie musi by¢ wytworem
ztozonej kultury i struktur spotecznych. Jest
raczej odwrotnie, jest ono jednym z podsta-
wowych fundamentéw umozliwiajacych ich
powstanie. Zachowania podobne do strate-
gii legalisty obserwowane sa u wielu, czesto
prymitywnych organizmoéw. Dzigki teorii gier
mozna pokazac, ze mogly one wyewoluowac
poprzez dobor naturalny dzialajacy na pozio-
mie osobniczym.

PRZYKEAD: GRA KAMIEN-PAPIER-NOZYCZKI

Modeli opisujacych roézne zjawiska bio-
logiczne powstalo bardzo wiele. Ciekawym
przykladem jest znana wszystkim gra ka-
mien-papier-nozyczki. Polega ona na tym, ze
obaj gracze maja do wyboru trzy strategie:

kamiefi — wygrywa z nozyczkami, przegrywa
z papierem (papier nakrywa kamief);

papier — wygrywa z kamieniem, przegrywa z
nozyczkami (nozyczki tna papier);
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nozyczki — wygrywaja z papierem, przegry-
waja z kamieniem (kamief tepi nozyczki).
Mozna ten konflikt zapisa¢ formalnie w
postaci macierzy wyplat. Jesli przyjmiemy, ze
warto$S¢ 0 oznacza przegrana, 1 rezultat neu-
tralny, a 2 wygrana, to macierz wyptat bedzie
miala posta¢ przedstawiona w Tabeli 2.

Tabela 2.

tr. przeciwnika | kamien | papier | nozyczki
str. gracza
kamien 1 0 2
papier 2 1 0
nozyczki 0 2 1

Okazuje sie, ze w tej grze nie ma stanow
ewolucyjnie stabilnych i po rozwiazaniu row-
nan dynamiki replikatorowej otrzymujemy
cykliczne zachowanie przedstawione na Ryci-
nie 5. Pora na pytanie o zwiazek tego mode-
lu z jaka$ rzeczywistoScia biologiczna. Wszak
z modelowanego ukladu, w naturalnych Sro-
dowiskach mozna zaobserwowac jedynie ka-
mienie, i raczej nie zostawiaja one licznego
potomstwa. Analogii nalezy jednak szukac

w matematycznej strukturze konfliktu, a nie
wsrod metaforycznych nazw strategii. Ten
typ relacji pomiedzy trzema fenotypami za-
obserwowano wsrod samcow jaszczurek Uta
stansburiana wystepujacych w Kalifornii
(MAYNARD-SMITH 1996). Wystepuja u nich trzy
strategie kojarzenia si¢ z samicami i osobni-
ki stosujace rozne strategie mozna odroznic¢
po kolorze plam na podgardlu. Hipermeskie
pomaraficzowe samce staraja si¢ zdobyc jak
najwiecej samic i sa agresywne wobec in-
nych samcéw. Moga by¢ tatwo oszukane
przez samce zoite, podobne do samic, przez
co niewywolujace agresji. Korzystaja one z
faktu, ze pomaraficzowe samce nie sa w sta-
nie upilnowac¢ swojego haremu. Z kolei, 26t
te samce przegrywaja z samcami niebieskimi,
ktore sa do$¢ wierne i zazdrosSnie strzega
swoich partnerek przed zdrada uniemozli-
wiajac pokatne zapladnianie samcom zottym.
Z kolei, niebieskie nie sa w stanie oprzec si¢
agresji samcoOw pomaranczowych. Obserwa-
cje pokazuja, ze w populacjach tych jaszczu-
rek réwniez mozna zaobserwowac cykliczna
dynamike podobna do rozwiazan dynamiki
replikatorowej z Ryciny 5.

INNE ZASTOSOWANIA TEORII GIER EWOLUCYJNYCH

Dotychczas przedstawione pojecia sa
dos¢ proste i podstawowe. Mialy one na celu
przedstawi¢ ogolna filozofie postugiwania sie
metodami teorii gier ewolucyjnych. Modele
te w rzeczywistoSci moga by¢ bardzo rozbu-
dowane i skomplikowane. Poza tym jest to
teoria relatywnie mloda i wciaz si¢ rozwija.
Ponizej podane sa krotkie opisy przyktado-
wych rozszerzen metod opartych na dynami-
ce replikatorow.

MODELE ZALEZNE OD ZAGESZCZENIA

W niektorych zagadnieniach konieczne
jest uwzglednianie wpltywu zageszczenia na
stan populacji, na przyktad gdy osobniki kon-
kuruja o jakieS ograniczone zasoby lub wol-
ne siedliska. Wtedy funkcje wyptat zaleza nie
tylko od wzglednych proporcji, ale rowniez
od liczebnosci wszystkich osobnikow.

MODELE WIELOPOPULACYJNE

Jesli chcemy zbudowa¢ model, w ktoérym
z jakichS przyczyn osobniki sa podzielone
na typy posiadajace odmienne strategie (np.
naleza do réznych gatunkéw lub rdznia sie
picia), to musi on uwzglednia¢ profile popu-

lacji osobnikow kazdego typu. W tym celu
powstala teoria modeli wielopopulacyjnych .
Ze wzgledu na wicksza komplikacje modele
te moga przejawiaC bardzo zlozone zachowa-
nie. Na Rycinie 8 mamy przyklad dynamiki
dla dwoch bedacych w interakcji populacji
oznaczanych X i Y (stad dwa sympleksy, w

Ryc. 8. Przyklady ztozonych trajektorii cyklicz-
nych oraz zachowan chaotycznych (wg SATO i
CRUCHFIELDA 2003, ryc. 1, str. 42; http://prola.
aps.org/abstract/PRE/v67/i1/€0152006, za zgoda
autorow i American Physical Society).
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celu obserwacji zmiennoSci profili obydwu
populacji). W pierwszym przypadku mamy
skomplikowane cykle, natomiast w drugim
(nizszym) chaos. Wyniki te zostaly uzyska-
ne w obliczeniach wykonanych przez SATO i
CRUTCHFIELDA (2003).

Modeli korzystajacych z metod teorii gier
ewolucyjnych powstalo sporo. Dotycza one
m.in. takich zagadnien jak strategie obrony
terytorium, doboru partnerow seksualnych
czy proporcji plci w miocie. Istnieja nawet

modele gier ewolucyjnych dotyczace ewolu-
¢ji jezyka (NOWAK 2000), pokazujace, w jaki
sposob powstaja kody komunikacyjne. Mo-
dele te przewiduja np. powstawanie zjawisk
synonimii i homonimii w ewoluujacych dia-
lektach. Tak wiec, jak widaé, wraz z szalo-
na ekspansja paradygmatu ewolucyjnego na
dziedziny pierwotnie zupelnie z nim niezwia-
zane roSnie rowniez zakres zastosowan oraz
potrzeba rozwoju ewolucyjnej teorii gier i
innych metod matematycznych.

INNE DYNAMIKI SELEKCYJNE

Szeroko rozumiane modele teorii gier
ewolucyjnych obejmuja nie tylko czysto bio-
logiczne modele doboru naturalnego. Innym
przyktadem procesu prowadzacego do wy-
boru danych strategii jest imitacja. Mozna w
tym przypadku mowi¢ o modelach ewolucji
kulturowej. Wtedy wyptaty osobnika graja-
cego dana strategia nie interpretujemy jako
liczby potomstwa dziedziczacego jego strate-
gie, tylko jako uzytecznos$¢, jaka daje mu sto-
sowanie danej strategii. Podstawowa wersja
dynamiki imitacji oparta jest na nastepuja-
cych zatozeniach:

— osobniki losowo wchodza w interakcje, w
wyniku ktorych otrzymuja wyptate (czyli gra-
ja w gre);

— osobnik, ktory otrzymal wyplate porow-
nuje ja z wyplata losowo wybranego innego
osobnika i jeSli jego wyplata jest wyzsza to z
prawdopodobienstwem zaleznym liniowo od
roznicy pomiedzy obydwoma wyplatami ada-
ptuje jego strategie.

Stosujac sie do tych zatozen otrzymujemy
rownania identyczne jak przedstawiona po-
wyzej dynamika replikatorowa:

a’=a(W(s,$ - WS, Hdlan=1,..,6 n-1

Mamy wiec do czynienia z doS¢ zdumie-
wajacym faktem, ze obydwa przedstawione
procesy, jezeli chodzi o sposob wybierania da-
nych strategii wcale si¢ miedzy soba nie roz-
nia. Naleza one do pewnej szerszej klasy dyna-
mik ewolucyjnych, ktore taczy pewna ciekawa
wlasnos¢. Przyjrzyjmy sie, jak wartoSci funkcji
wyplat wplywaja na zachowanie si¢ trajektorii
rownan replikatorowych. Dla kazdego 7
a’ = 0 wtedy i tylko wtedy gdy W(s, $) =
W(S.$)

a’ < 0 wtedy i tylko wtedy gdy W(s, §) <
w(s, S)
a’ > 0 wtedy i tylko wtedy gdy W(s, §) >
w(s, S)

Czyli to, czy proporcja wystepowania
danej strategii roSnie czy maleje zalezy od
tego, czy wyplata jaka daje stosowanie tej
strategii jest wyzsza czy nizsza od Sredniej
wyplaty w populacji. WilasnosS¢ t¢ nazywa-
my dodatnioscig ze wzgledu na wyptate
(payoff positivity). Jezeli patrze¢ na ewo-
lucje jako na problem wyboru strategii
optymalnych ze wzgledu na maksymalizacje
wyplaty, to dodatnios¢ ze wzgledu na wy-
plate mozna traktowaC w rozpatrywanym
przypadku jako pewna regule uczenia. By-
laby to wtedy troche¢ stabsza wersja tzw.
Reguly Hebb’a (patrz np. ZURADA i wspol-
aut. 1996), ktéra rzadzi zmianami wartoSci
wag synaptycznych w sieciach neurono-
wych podczas procesu uczenia. Neurofizjo-
log amerykafiski Donald Hebb odkryl, ze w
procesie uczenia wagi potaczen pomiedzy
neuronami sa wzmacniane w miar¢ pobu-
dzania. W konkretnych zastosowaniach in-
formatycznych istnieje inna wersja tej za-
leznosci, w ktorej wagi potaczen rzadziej
pobudzanych sa zmniejszane. MOwimy wte-
dy o regulacji antyhebbowskiej. W literatu-
rze pod nazwa regula Hebba mozna spo-
tka¢ kombinacje obydwu wersji, w ktorej
wagi polaczen pobudzanych intensywniej
sa zwickszane, natomiast dla potaczen sta-
biej pobudzanych zmniejszane, natomiast
wagi polaczen z Srednim pobudzeniem
pozostaja niezmienione. Przypomnijmy, ze
proporcje wystepowania strategii z wypla-
tami ponizej Sredniej zmniejszaja sie, nato-
miast powyzej zwickszaja. Kiedy utozsami-
my ilos¢ pobudzen z wartoScia wyplaty dla
i-tej strategii, a jej proporcje wystepowania
a, z waga synaptyczng, to analogia staje si¢
jasna. Podobienstwo dziatania dynamiki re-
plikatorowej do procesu uczenia pozwolito
na zastosowanie tych metod jako technik
optymalizacji w zagadnieniach niezwiaza-
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nych z biologia, jak optymalna alokacja in-
westycji czy analiza obrazow aktywnosSci
mozgu uzyskanych przy uzyciu magnetycz-
nego rezonansu jadrowego (problematyka
praktycznych algorytmow wzorowanych na
ewolucji poruszana jest w artykule GECOWA
w tym zeszycie KOSMOS).

Zwroécémy uwage na pewna konsekwen-
cje. Czestym zarzutem wobec teorii darwi-
nowskiej jest jej tautologicznoS¢ (przezycie
i rozrod najlepiej dostosowanych — ktore sa
najlepiej dostosowane? — te ktore przezyja i
sie rozmnoza). Modele matematyczne przed-
stawione powyzej pokazuja, ze ta pozorna
tautologia wynika z faktu, ze kryteria wyboru
danych strategii tworza sic w wyniku interak-
cji poszczegolnych osobnikoéw i sa zwiazane
ze specyfika konkretnego konfliktu pomie-
dzy nimi. Czyli w skrocie mowiac, formutu-
jac model nie wiemy, ktore cechy zapewnia-
ja wyzsze dostosowanie. Wiemy natomiast,
jak wygladaja interakcje pomiedzy osobnika-
mi noszacymi dane cechy i jak wplywaja na
ich dostosowanie (czyli jakie liczby wstawic
do macierzy wyptat). Dopiero proces doboru
(obrazowany przez dynamike replikatorowa)
decyduje, ktore strategie daja lepsze dosto-
sowanie. Dzi¢ki charakteryzacjom ewolucyj-
nej stabilnoSci i odpowiednim twierdzeniom
wiemy, ze pewne stany beda zawsze wybie-
rane przez trajektorie dynamiki i jesteSmy w
stanie je identyfikowac.

Z kolei analogia pomiedzy procesami
ewolucyjnymi a regulami uczenia pokazuje,
ze wykonuja one w pewnym sensie ,prace”
rozwigzujac problem, jakim jest np. wybor
strategii maksymalizujacej dostosowanie. Po-
zwala to na zastosowanie tych metod nie
tylko do badan ewolugji kulturowej, ale tak-
ze w tak odleglych od biologii ewolucyjnej
zagadnieniach jak analiza portfelowa (dyna-
mika replikatorowa szuka optymalnych in-
westycji), czy analiza obrazOw moézgu uzyska-
nych przy pomocy magnetycznego rezonansu
jadrowego (identyfikacja oddziatujacych ze
soba struktur neuronowych). Tak wiec meto-
dy te stymuluja tez rozwo0j roznych dziedzin
wiedzy, zupelnie ze soba niezwiazanych.

Dochodzimy tu jednak do innego pro-
blemu, wokot ktorego wybuchato wigkszos¢
sporow dotyczacych biologicznych podstaw
zjawisk spotecznych. Chodzi o traktowanie
rozwiazan wybieranych przez ewolucje jako

wlasciwych ze spolecznego punktu widzenia
(stan naturalny jest dobry, bez wzgledu na
to, jaki on jest, co prowadzi do uzasadniania
wielu zjawisk powszechnie uznawanych za
patologie). Takie podejScie nosi nazwe ,bte-
du naturalistycznego” (problem ten jest sze-
rzej omawiany w artykule ELZANOWSKIEGO W
tym zeszycie KOSMOSU). Teoria gier pozwa-
la na kategoryczne rozwiazanie tej kontro-
wersji. Nalezy po prostu sformutowac kryte-
ria optymalnoSci spotecznej, co pozwoliloby
badaé, czy rozwiazania ewolucyjnie stabilne
rzeczywiscie je spelniaja. Przykladem takiego
kryterium jest optymalnos¢ w sensie Pareto.

Dana ré6wnowage nazywamy Pareto-opty-
malna jesli nie istnieje inna rOwnowaga za-
pewniajaca wszystkim graczom wyzsze lub
przynajmniej rOwne wyplaty. Innymi stowy,
zmiana profilu gry na profil Pareto-optymal-
ny nie moze prowadzi¢ do pogorszenia sy-
tuacji zadnego z graczy. W przedstawionych
powyzej prostych modelach kryterium to
przyjmuje postac:
S jest rownowaga Pareto-optymalna jesli dla
kazdej innej rbwnowagi s:

W(s, s) < W(S, S)

Tego typu kryteria pozwalaja na badanie,
czy dany proces ewolucyjny (dajmy na to dy-
namika imitacji) prowadzi do stanu, w kto-
rym gracze dostaja mozliwie najwyzsza wy-
plate, czy do stanow suboptymalnych. Czesto
okazuje sie, ze rozwiazania proponowane
przez ,Natur¢” wcale nie sa najlepszymi?.
Przy formutowaniu takich kryteriow, mozna
szuka¢ oparcia w licznych pracach z zakresu
ekonomii i politologii (wywodzacych sie¢ z
prac V. Pareto i J. Rawlsa i rozwijanych przez
m.in. P. Younga), z ktorych wiele bezposred-
nio korzysta z aparatu pojeciowego teorii
gier, badz odwotuje si¢ do pokrewnych kon-
cepcji stosowanych w naukach ekonomicz-
nych. Dostarczy to miarodajnych Kkryteriow
pozwalajacych na ocene¢ dzialania procesow
ewolucyjnych, co pozwoli wyraznie oddzie-
li¢c to ,jak jest” od tego ,jak by¢ powinno”.
Tak wiec przeszliSmy od zagadnien typowo
opisowych do problemow o charakterze nor-
matywnym. Jest to doskonaly moment, aby
przedstawi¢ wyniki teorii gier ewolucyjnych
sugerujace, ze nasze normy moralne i wzor-
ce zachowan spotecznych réwniez moga byc¢
wytworem ewolucji.

Wiele napiec spotecznych wynika z tego, ze rozwiazania optymalne w sensie Pareto, a wiec spotecznie stuszne,
sa rozne od rozwiazan ewolucyjnie stabilnych, rozpatrywanych na poziomie wchodzacych w interakcje graczy
(osobnikoéw lub grup osobnikow). Rola panstwa jest uchwalanie takich przepisoOw prawnych i tworzenie takich
organow kontrolnych, by oba rozwiazania zblizaly si¢ do siebie.
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EWOLUCJA WSPOLPRACY

Aby rzuci¢ Swiatlo na powyzej postawio-
ny problem, przyjrzyjmy si¢ modelom opar-
tym na stawnym dylemacie wieznia (patrz
Migkisz 2001). Jest to gra wymySlona w
1950 r. przez dwoch pracownikoéw RAND
Corporation (instytucji doradczej rzadu USA),
Melvina Dreshera i Merrila Forda (patrz MIE-
KiszZ 2001, DAWKINS 2007). Pierwotnie byl to
model sytuacji decyzyjnej, zwiazanej z odstra-
Szaniem atomowym Ww czasie zimnej wojny.
Nazwy dylemat wieznia uzyl po raz pierwszy
Albert Tucker, i to on sformutowal nastepu-
jaca interpretacje tej gry:

Policja zatrzymala dwoch przestepcow.
Nie majac wystarczajacych dowodow do po-
stawienia zarzutéw, rozdzielono wiezniow i
przedstawiono kazdemu z nich te sama pro-
pozycje:

— jeSli obaj bedziecie zeznawac to dostanie-
cie po 7 lat

— jesli obaj odmowicie zeznan wyjdziecie po
roku z braku dowodow

— jesli jeden z was bedzie zeznawal a drugi
nie, to ten pierwszy zostanie zwolniony nato-
miast drugi dostanie wyrok 10 lat wiezienia

Wiezniowie nie maja ze soba kontaktu i
zaden z nich nie wie jak zachowa si¢ drugi.
Co powinni zrobi¢ kierujac si¢ racjonalnymi
przestankami? Sformalizujmy te¢ sytuacje w
postaci macierzy wyptat (Tabela 3):

Tabela 3.
ategia wieznia II
T milczed zeznawac
Strategia wieznia
milczec -1 -10
zeznawac 0 -7

W efekcie otrzymujemy funkcje wyptat
podstawowego modelu ewolucji zachowan
kooperacyjnych. W bardziej fachowym zar-
gonie mowimy od dwoch strategiach, ko-
operacji i zdradzie. Milczenie utozsamiamy z
kooperacja, gdyz milczac nie obciazamy wina
wspotwieznia. Z tego samego powodu zezna-
wanie utozsamiamy ze zdrada. Analizujac ma-
cierz wyplat widzimy, ze w jednorazowym
konflikcie zdrada dominuje nad kooperacja,
gdyz zawsze prowadzi do lzejszego wyroku
(czyli wyzszej wyplaty). Czyzby kooperacja
byla nieoptacalna? Dlaczego wiec powszech-
nie obserwuje si¢ takie zachowania w przy-
rodzie i spoteczenstwach? Aby odpowiedziec

na to pytanie musimy zmieni¢ perspektywe
z jednorazowej interakcji na wielokrotne an-
gazowanie si¢ w tego typu sytuacje decyzyj-
na. Jest to bardziej realistyczne, poniewaz w
ciagu calego zycia podobne sytuacje decyzyj-
ne moga sie zdarza¢ wiele razy zar6wno w
przypadku ludzi jak i zwierzat. Prowadzi to
do tzw. iterowanego dylematu wieznia. Jest
to modyfikacja polegajaca na tym, ze ci sami
gracze graja wielokrotnie i dysponuja infor-
macja na temat poprzednich rezultatéw, co
za tym idzie strategii uzytej przez oponenta.
Mozna wtedy definiowal strategie warun-
kowe okresSlane na podstawie wynikow po-
przednich tur. Pozwala to na konstruowanie
strategii, ktore si¢ ,obrazaja” kiedy oponent
nie kooperuje, lub wybaczaja. Wczesne pra-
ce pokazujace, ze w iterowanym dylemacie
wieZnia kooperacja moze by¢ stanem row-
nowagi, pojawily si¢ juz w latach 60. XX w.,
jednak prawdziwy rozkwit nastapil w latach
80. Wtedy to politolog Robert Axelrod zor-
ganizowal stynny turniej, w ktorym mogly
startowal napisane przez uczestnikdéw pro-
gramy grajace w iterowany dylemat wi¢Znia.
Do turnieju zgloszono wiele, czesto bardzo
ztozonych programoéw kodujacych strategie.
Zwyciezca okazala sie strategia opisana pro-
gramem, ktory mial cztery linijki kodu. Byla
to strategia wet za wet zgloszona przez Ana-
tola Rapaporta. Polega ona na kooperacji w
pierwszej turze, a w kolejnych pod warun-
kiem, ze oponent rOwniez kooperuje. W
przypadku zdrady nalezy go ,ukarac¢” i zaczaé
zdradzaé. Pozniejsze analizy pokazaly, ze kla-
syczny wet za wet jest zbyt nieprzejednany.
W niektorych przypadkach, zwtlaszcza gdy
mozliwe jest popelnienie biledu w ocenie
zachowania oponenta, strategie skltonne do
»,wybaczania” (mogace przestawi¢ si¢ z po-
wrotem na kooperacj¢) osiagaly nieco lep-
sze rezultaty. Generalnie strategie osiagajace
dobre rezultaty charakteryzowaly sie taki-
mi cechami jak przyjaznoS¢ (kooperacja na
poczatku), msciwos¢ (karanie zdrady) czy
sktonno$¢ do wybaczania. Potem nastapit
gwattowny rozwoj badan nad iterowanym
dylematem wieznia. Martin Nowak wraz z
Karlem Sigmundem stworzyli modele, w kto6-
rych rozpatrywana byla alokacja przestrzen-
na graczy, ktorzy grali ze swoimi sasiadami
rozmieszczonymi na dwuwymiarowej kracie.
W przeprowadzonych symulacjach kompute-
rowych zaobserwowali oni sytuacje tworze-
nia si¢ ,wysp” kooperacji tworzonych przez
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grupki kooperujacych graczy otoczone przez
,ocean” zdrady. Do$¢ ciekawe wyniki przy-
niosto zastosowanie tzw. algorytméw ewolu-
cyjnych, ktore pozwolily strategiom mutowac
i zmienia¢ si¢ w trakcie symulacji (algoryt-
mom ewolucyjnym posSwiecony jest artykut
Gecowa). Obserwowano sytuacje, w ktorych
populacje catkowicie dominowata dos¢ opor-
tunistyczna strategia Pawlowa, o dos¢ proste;j
regule: wygrywasz-nic nie zmieniaj, przegry-
wasz-zmien strategie. Prowadzi ona do dos¢
zaskakujacego rozwiazania: jeSli w poprzed-
niej turze obaj gracze kooperowali lub obaj
zdradzali, w kolejnej nalezy kooperowac, jesli
natomiast zachowywali si¢ odmiennie, nalezy

zdradzaé. Strategia ta moze dokonaé inwazji
do populacji stosujacej strategic wet-za-wet,
ale nie moze rozprzestrzenia¢ si¢ w jedno-
rodnej populacji bez kooperacji. Istnieja
modele budowane na tzw. sieciach ,matych
SwiatoOw”, czyli strukturach posiadajacych
polaczenia dalekozasiegowe, dzicki czemu
Srednia droga w takiej sieci jest bardzo krot-
ka (stynny paradoks szeSciu stopni separacji,
mowiacy ze Srednio dwie osoby na ziemi
dzieli szes¢ ,podan reki”). Sieci te wierniej
odwzorowuja tzw. ,geometrie spoteczna” niz
struktury regularne, takie jak krata, w ktorej
kazdy gracz ma czterech sasiadow.

GDZIE SZUKAC INFORMACJI NA TEMAT TEORII GIER EWOLUCYJNYCH?

Osobom zainteresowanym tematem moz-
na polecic¢ literature uzupelniajaca. Niestety
nie ma zbyt wiele pozycji w jezyku polskim.
Jesli chodzi o pozycje popularyzatorskie, spo-
ro na ten temat znalez¢ mozna w klasycznej
pozycji DAWKINSA (2007). Warto tez poleci¢
pozycje Ewolucyjna teoria interakcji spotecz-
nych POLESZCZUKA (2004). Pewne informa-
cje na temat teorii gier ewolucyjnych mozna
znalez¢ rowniez w ksiazkach Zarys mecha-
nizmow ewolucji (KRZANOWSKA i wspotaut.
2002) i Teoria gier (STRAFFIN 2004). Godne
uwagi sa rowniez artykuly popularnonauko-
we autorstwa Jacka Miekisza zamieszczane w
Delcie (MIEKISZ 2003, 2004). Czytelnicy zain-

teresowani bardziej zaawansowanymi zagad-
nieniami powinni zaznajomi¢ si¢ z literatu-
ra zagraniczna. Dla nielubiacych matematyki
godna polecenia jest ksiazka Games of Life
SIGMUNDA (1993). Natomiast dobrym wpro-
wadzeniem dla zmatematyzowanych czytelni-
kow bedzie pozycja Evolutionary dynamics
(NowAK 20006). Dla bardziej zaawansowa-
nych czytelnikbw mozna poleci¢ klasyczna
monografic MAYNARDA-SMITHA Evolution and
the Theory of Games (1982) oraz pozycje
Evolutionary Game Theory WEIBULLA (1995)
i Evolutionary Games and Population Dyna-
mics HOFBAUERA i SIGMUNDA (1998).

METHODS OF EVOLUTIONARY GAME THEORY

Summary

An overview of methods of mathematical mod-
eling of evolutionary processes related to evolution-
ary game theory is presented. These methods are
inspired by classical, economical game theory intro-
duced by John von Neumann and Oskar Morgenstern
and developed by others, including John Nash, one
of the most important researchers involved in de-
velopment of game theoretic methods. Evolutionary
game theory was originated by John Maynard Smith
in his pioneering papers with George Price and the
book “Evolution and a theory of games”. Now the
theory is one of the most important tools for mod-
eling evolution of behavior. Introducing replicator
dynamics, a system of ordinary differential equations
describing changes among frequencies, allowed evo-
lutionary game theory to become an independent
and self-consisted mathematical theory. There are dis-
cussed basic concepts underlying evolutionary game
theoretic framework in the paper. At the beginning,
elementary classical game theoretic notions (strat-
egy set, pure and mixed strategies, payoff function)
and Nash equilibrium concept are introduced. Then

I focus on basic static conditions of evolutionary sta-
bility, such evolutionarily stable strategy (ESS), evo-
lutionarily stable state (ESState) and evolutionarily
stable set (ESSet). Then evolutionary game theoretic
framework is extended to dynamical context by in-
troducing replicator dynamics. Mathematical toolbox
presented in previous sections is used to prepare an
example of application of evolutionary games to bio-
logical problems. A rigorously derived and analyzed
example is hawk-dove game, the model of selection
between aggressive and peaceful individuals present-
ed by John Maynard Smith and George Price in their
pioneering paper. Also example of rock-scissor-paper
game is briefly discussed. This is an important exam-
ple from biological point of view, since it describes
cycling dynamics among different male mating strate-
gies of Uta stansburiana lizards. Then extensions of
basic evolutionary game framework and non-biologi-
cal applications (in social sciences and economics)
are discussed. The last section is devoted to famous
prisoners dilemmma. This is a canonical model used in
modeling of evolution of cooperation.
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