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Аннотация: Рассмотрено несколько моделей кооперативного внутривидового и межвидового 
сотрудничества в эволюционной постановке, характеризующихся определенным порядком 
величин выигрышей для сочетания кооперативной и «паразитической» линий поведения. 
Показано, что в рамках данных постановок принципы группового отбора естественным образом 
препятствуют внедрению и эволюционному успеху «мошеннических» стратегий и проявлению 
«трагедии общин».   

В последнее время пристальное внимание специалистов в математической теории 
эволюции привлекает проблема устойчивости внутривидовых и межвидовых 
симбиотических взаимодействий к проявлению возможных мошеннических или 
паразитических стратегий поведения (Maynard Smith, 1982). При этом, в общем случае, 
приспособленность каждой стратегии социального взаимодействия зависит не только от 
сложившихся условий внешней среды, но и от того, каким поведением обладают другие 
особи, с которыми данный организм вступает в партнерские отношения. Таким образом, 
задача исследования устойчивости стратегий кооперативного поведения допускает 
постановку в терминах теории игр. При выполнении ряда условий динамика непрерывного 
распределения изучаемого признака в популяции под прессом естественного отбора 
подчиняется известному репликаторному уравнению (Page, Nowak, 2002):  
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При этом в общем случае приспособленность конкретного клона определяется всем текущим 
распределением, то есть ( )( ), ,x x f t t Xϕ ϕ= ∈ . Аналитическое решение интегро-
дифференциального уравнения (1) определяет эволюционную динамику структуры 
рассматриваемого сообщества. В частности, устойчивые неподвижные точки отвечают 
предельным стационарным распределениям, к которым стремится распределение 
исследуемого признака в популяции на больших временах.  

Альтернативным подходом для исследования устойчивости кооперативных 
взаимодействий может служить агентное имитационное моделирование (Adami et al., 2016). 
Использование этого метода позволяет изучить путем обработки результатов компьютерного 
эксперимента влияние факторов, которыми вынужденно пренебрегается при аналитическом 
подходе, связанном с интегрированием теоретического репликаторного уравнения (1). 

Широко известно, что стратегии, направленные на взаимовыгодное сотрудничество, 
зачастую оказываются неустойчивыми в эволюционном смысле, так как не обладают 
механизмами защиты от внедрения эгоистических, паразитических шаблонов поведения. В 
математической социологии этот факт находит свое отражение в феномене «трагедии 
общин» (Березовская и др., 2012), а также в известных игровых постановках типа «дилеммы 
заключенного» или игры в «общественное благо» (public goods game). Вместе с тем, 
существует целый класс постановок, для которых в достаточно широком спектре параметров 
предельные устойчивые решения соответствуют кооперативным шаблонам поведения, то 
есть «трагедия общин» преодолевается естественным образом. Их общность заключается в 
конкретной последовательности величин выигрышей для условных «кооперативной» и 
«эгоистичной» стратегий с точки зрения отдельного игрока. Пояснение приводится в 
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таблице 1, где приведены соответствующие последовательности выигрышей для стратегий 
условного «кооператора» (С–cooperator) и «отказника» (D–defector) и порождаемые ими 
устойчивые решения (ЭСС) для нескольких известных и исследованных авторами 
оригинальных эволюционных игр. Общей чертой всех рассмотренных авторами моделей 
(строки 4-7) является то, что наибольший выигрыш дает именно сочетание СС. При этом у 
динамической системы существуют по крайней мере два устойчивых решения: популяция 
одних эгоистов и гармоничное общество кооператоров. Устойчивость последней 
конфигурации обуславливается действием группового отбора. Действительно, отказ от 
взаимодействия, безусловно, приносит эгоисту сравнительный выигрыш по сравнению с 
теми, кто вступит с ним во взаимодействие (DC>CD), но зато в отношении всех других 
индивидуумов, объединяющихся в агломерации между собой и повсеместно 
практикующими взаимовыгодное сотрудничество, он оказывается в проигрыше (DC<CC).  

Таблица 1. Эволюционные игры (описание и вид решений) 

№ Вид игры Порядок выигрышей ЭСС 
1 Дилемма заключенного DC>CC>DD>CD D 
2 «Общественное благо» DC>CC>DD>CD D 
3 «Ястребы-голуби» DC>CC>CD>DD смешанная 
4 Бобово-ризобиальный симбиоз CC>DC>DD>CD С 

5 «Реновация общего ресурса» 
(дискретная постановка) СС>DC=DD>CD D С 

6 «Реновация общего ресурса» 
(непрерывная постановка) СС>DC=DD>CD D C 

набор 
смешанных 
стратегий 7 «Социальные амебы» CC>DC>DD>CD 

 В докладе представлены результаты аналитического (с помощью численного решения 
интегро-дифференциального репликаторного уравнения (1)) и имитационного (с помощью 
специально построенных в высокоуровневой среде моделирования AnyLogic агентных 
моделей) исследования нескольких примеров подобного кооперативного взаимодействия: 

• Модель биологической азотфиксации, представляющая собой пример симбиотического 
партнерства бобовых растений и клубеньковых бактерий – ризобий (Абрамова, Топаж, 
2018) 

• Модели группового использования и реновации неразделяемого общего ресурса в 
дискретной и непрерывной постановках 

• Модификация модели жизненного цикла «социальных амеб» (Matsuda, Harada, 1990) 
Наиболее интересным результатом, полученным для двух последних примеров, 

является наличие в спектре устойчивых стационарных решений бесконечного множества 
смешанных стратегий (Evolutionary Stable Set). 
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