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Jos populaatiossa yksilot auttavat toisiaan hyotymatta siita suoraan, vaan odottavat
jonkun auttavan heité tulevaisuudessa, puhutaan epésuorasta auttamisesta. Yleinen
periaate on jakaa mainetta potentiaaliselle auttajalle: hyvaé tai huonoa riippuen sii-
ta, auttaako hén vai ei. Mainetta voi laskea kahdella tavalla: bindarisesti, jolloin
muistetaan ainoastaan edellinen teko, tai monimaineisesti, jolloin maine keraéntyy
vahitellen.

Tyypillisesti epasuoraa auttamista tutkitaan peliteoreettisesti. Téassa tutkielmassa
tarkastellaan epasuoraa auttamista kuitenkin reaktioyhtéloéiden avulla monimainei-
sessa tapauksessa. Tutkimus on suoritettu paasaantoisesti Mathematica-ohjelmistol-
la simuloiden, paapainon ollessa kahden eri auttamisparametrin evoluutiossa: ensin-
nakin on tutkittu auttamishalukkuuden evoluutiota ja toisaalta on etsitty evolutii-
visesti attrahoivaa auttamisstrategiaa. Evoluutiota on tutkittu adaptiivisen dyna-
miikan keinoin.

Aluksi tyossé on selvitetty auttamisen evoluutiota yhdessa populaatiossa. Siind huo-
mataan, ettd maineen jakaminen on valttdméatonta, jottei auttaminen héviéisi po-
pulaatiosta. Lisdksi ndhdéan, etté lopputilassa on kaksi stabiilia auttamistilaa: joko
ketdan ei auteta, tai sitten apua annetaan hieman yli 50 prosentin todennékoisyy-
della.

Liséksi tutkielmassa on tarkasteltu auttamisen evoluutiota metapopulaatiossa. Téas-
sékin tapauksessa loydetéan kaksi stabiilia auttamistilaa, missa epatriviaali tasapai-
notila on suurempi kuin yhden populaation tapauksessa. Toisaalta huomataan, etta
samalla joutuminen nollatilaan tapahtuu helpommin.

Asiasanat: adaptiivinen dynamiikka, epasuora auttaminen, metapopulaatio.
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1 Johdanto

Epésuora auttaminen on nuori tutkimusala muutenkin nuorekkaassa bio-
matematiikassa. Sen varsinaiset alkutahdit lyotiin 1998 kun Nowak & Sig-
mund (1998a, b) esittivéit epdsuoraan vastavuoroisuuteen perustuvan mal-
linsa. Téssé luvussa esitellddn epédsuoran auttamisen historiaa ja niytetdéan

peruslinjat Nowakin & Sigmundin malleista.

Myothemmissé luvuissa tullaan rakentamaan reaktioyhtél6illa epasuoran
auttamisen malli. Sen evoluutiota auttamisen suhteen tullaan tutkimaan en-
sin yhden populaation tapauksessa, sitten metapopulaatiomaailmassa. Lo-
puksi vertaillaan tutkielman mallia kirjallisuudesta l6ytyviin epasuoran aut-

tamisen malleihin.

1.1 Swuora auttaminen

Populaatiossa tapahtuvan auttamisen — tai sanatarkasti vastavuoroisuuden !
— tutkimisen juuret 16ytyvit 1960-luvulta. Tuolloin Hamilton (1964) julkaisi

artikkelin, jossa hin tarkasteli sukulaisten auttamista?

Hamiltonin ty6ta yleistettiin 70-luvulle tultaessa koskemaan myos yksi-
16it4, jotka eivét olleet sukua. Trivers (1971) esitti suoran vastavuoroisuuden
mallin, jossa apua antava yksilé saa suoran vastauksen toiminnalleen vasta-
pelaajalta. Taménlainen yksildiden vélinen suora vastavuoroisuus oli tutki-
muksen aiheena 70- ja 80-luvun. Esimerkiksi Axelrod (1984) tutki toistettua

vangin ongelma -pelié.

YEngl. reciprocity.
2Engl. kin selection.



1.1.1 Toistettu vangin ongelma -peli

Tarkastellaan kahden yksilon kohtaamista, jossa molemmilla on mahdolli-
suus tehdé yhteistyota tai kieltéytyéd yhteistyosta (torjunta). Jos molemmat
suostuvat yhteistyohon, palkintona on molemmille pelaajille R pistetta. Jos
molemmat torjuvat, saavat molemmat pelaajat P pistettd. Jos toinen pe-
laaja torjuu toisen tehdessd yhteistyoté, saa torjuja T pistettd ja auttaja S
pistettd. Kun hyodyt T', R, P, S valitaan sellaisiksi, ettd 7" > R > P > S ja
2R > T + S, niin kyseessé on vangin ongelma -peli.

Taulukossa 1.1 on taulukoitu tdmén pelin kelpoisuuspisteet.

Pelaaja A
‘ Yhteistyo Torjunta
Pelaaja Yhteistyo R, R S, T
B Torjunta T, S P, P

Taulukko 1.1: Vangin ongelma -pelin kelpoisuustaulukko.

Axelrodin toistetussa vangin ongelma -pelissé yksilot pelaavat edellé esi-
tettyd pelia kumppaninsa kanssa useamman erén, yleensé satunnaisen mon-
ta. Tamaéanlainen toistettu vangin ongelma -peli on suoraa vastavuoroisuutta,
silla samat yksilot pelaavat koko ajan toistensa kanssa.

Axelrod (1984) yhdisti toistetun vangin ongelma -pelin populaatioon
siten, ettd yksilot pelasivat satunnaisen monta kierrosta valitun pelaajan
kanssa, ja pelien jéilkeen tapahtui lisdéntyminen ansaittujen kelpoisuuspis-
teiden suhteiden mukaisesti.> Axelrod tutki minkélainen strategia pystyy
tekeméan téllaisessa populaatiossa invaasion totaalitorjujapopulaatioon, ja
minkélainen strategia pystyy vastustamaan invaasioita. Hin huomasi, ettéi
ainainen torjuminen oli joka tilanteessa evolutiivisesti voittamaton strategia
siind mielesséd, etté yksindinen mutantti ei kyennyt invaasioon sité vastaan.

Pieni ryhmittyma auttajastrategisteja kyllakin kykeni invaasioon, kuten
vaikkapa Tit for Tat -strategia, joka auttaa ensimmaiselld vuorolla ja tekee
sen jéalkeen sitd mité vastustaja teki edelliselld vuorolla. Taméa Tit for tat

on itse asiassa evolutiivisesti vahvempi kuin ainaiset torjujat, jotka eivét

3Fris tapa lisdéntyd kelpoisuuspisteiden mukaan on 2™ = 2"p}/P™, missi z' on

strategiaa i kiyttavien yksiloiden méaara sukupolvessa n + 1, p;' strategiaa ¢ kiyttavien

yksiloiden sukupolvessa n ansaitsemat kelpoisuuspisteet ja P" = Zl pr.



kykene pienend ryhménékasn Tit for Tat -strategiaa voittamaan.

1.1.2 Ensi askelia kohti epasuoraa auttamista

Epésuoran vastavuoroisuuden — jota téssé tutkielmassa kutsutaan epésuo-
raksi auttamiseksi — idean esitti ensimmaéisten joukossa Alexander (1979).
Han esitti, etté auttava yksilo ei valttamaéatta vastaaotakaan apua juuri aute-
tulta, vaan joltain yhdyskunnan toiselta jéseneltd. Erés esimerkki téllaisesta
mallista on Boydin & Richersonin (1989) tutkima, kuvan 1.1 mukainen, n:n

yksilon staattinen auttajarinki.

A,, auttaa

Ao auttaa

toveria Aj toveria As

A1 auttaa toveria Ao

Kuva 1.1: Boydin & Richersonin (1989) tapa laajentaa suora vuorovaikutus epésuoraksi.

Téasséd auttamisringissé jokainen yksilo auttaa tai ei auta edella olevaa
yksilod. Auttavan yksilon kelpoisuus véhenee ¢ pistettd, kun taas autetun
yksilon kelpoisuus kasvaa b pistetté (oletuksena, ettd b > ¢). Téssé ei epé-
suora auttaminen esiinny sellaisena kuin se nykyaan ymmarretaan, silld kun
auttamisrinki on muodostettu, se on kiinted koko sukupolven ajan.* Yksi
sukupolvi pelaa satunnaisen monta kierrosta N, ja pelien jalkeen tapahtuu
lisddntyminen ansaittujen kelpoisuuspisteiden suhteiden mukaisesti. Huo-
mattavaa kuitenkin on, ettd tassd mallissa apua antava ei saa apua suoraan
autettavalta, vaan joltain muulta kunhan n > 2.

Boyd & Richerson (1989) tarkastelivat kolmea eri strategiaa: ainaisia tor-

jujia; strategiaa, jossa autetaan niin kauan, kun itse saadaan apua (ylavir-

1Tallaisesta auttamisringistd on muodostettu myds aito epdsuoran auttamisen malli
(Suzuki & Akiyama, 2006), jossa auttamisrinki vaihtuu aina yhden pelin jilkeen. Tama

on esitetty tarkemmin luvussa 5.



tapelaajat) seké strategiaa, jossa autetaan niin kauan, kun autettava yksilo
auttaa toisia (alavirtapelaajat). He tutkivat kuinka hyvin auttajat pysty-
vat pitdmédn pintansa ainaisia torjujia vastaan ja miten populaation (eli
muodostuneen ringin) koko vaikuttaa asiaan. Kévi ilmi, ettd populaatio-
koon kasvaessa auttajapelaajien mahdollisuus invaasioon vaikeutuu. Toisek-
seen alavirtapelaajat pystyvat ylavirtapelaajia paremmin pitdmaéa#n puoliaan
torjujamutataatiota vastaan.’

Epéasuoran vuorovaikutuksen kohdalla useimmiten tutkimuksen perus-
tana -80-90-luvulla oli juurikin jonkinlainen toistettu vangin ongelma -peli
(esimerkiksi Boyd & Lorberbaum 1987; Nowak & Sigmund 1994; Leimar
1997). Varsinaiseen epésuoraan auttamiseen péastiin kéasiksi, kun Nowak &

Sigmund (1998a,b) esittivit uudenlaisen l&hetymistavan.

1.2 Epasuora auttaminen

Nowak & Sigmundin (1998a,b) t6ita voidaan pitdd alan vedenjakana. Suu-
rin osa niiden jalkeen ilmestyneistd tutkimuksista kayttda jompaa kumpaa
Nowakin ja Sigmundin mallia (NS-malli) (esimerkiksi Leimar & Hammers-
tein 2001; Cheng & Ouang 2002; Takahashi & Mashima 2003; Ohtsuki 2004;
Ohtsuki & Iwasa 2004, 2006; Suzuki & Akiyama 2007). Niinpé téssd kap-
paleessa esitellddn péadperiaatteet noista paljon puhetta herétténeistd NS-

malleista.

1.2.1 Binaarisen maineen NS-malli

Binéérisen maineen malli on Nowakin & Sigmundin (1998b) artikkelin pe-
ruja.

Binddrisen maineen tapauksessa yksilolld on joko hyvd maine (G) tai
huono maine (B). Jokaisessa sukupolvessa tapahtuu N auttamiskierrosta,
missa N voi olla satunnainen tai kiinteédné annettu luku. Jokaisella kierrok-
sella jokainen yksilo joutuu joko auttajan tai autettavan rooliin satunnaisen
kanssapelaajan kanssa.Populaation koko oletetaan niin suureksi, ettd kah-
den yksilon uudelleen kohtaamista voidaan pitda mahdottomana tapauksena

jolloin kyseessé on aito epdsuora auttaminen.

®Saadaan tosielamainkin helposti sovellettavissa oleva tulos: on parempi auttaa niité,

jotka auttavat muita kuin auttaa vain jos itsedin autetaan.



Auttajana ollessaan yksilo voi auttaa tai torjua avun antamisen. Jos
paatos auttaa on myonteinen, autetun yksilon kelpoisuus nousee hyodyn b

verran ja auttajan kelpoisuus tippuu arvon ¢ verran (oletetaan b > ¢ > 0).

a) Sadntotaulukko

Pelaajien maine
GG GB BG BB
G G G | Pisteytys
(Scoring)

Hyvaksyva
(Standing)

Tuomitseva
(Judging)
Vilttely
(Shunning)

S I RS =

QAW QIR QAW R
D W RDQAQ
D QAW QIR QW
W WD WD QW

b) Strategiataulukko

GG GB BG BB Nimi
A

Yhteistyo
Itsekés
Ja-strategia
Tai-strategia

Auttaminen

SE s a e
S a A
S s
S eSS

Torjuminen

Taulukko 1.2: a) Saintétaulukko. Ylirivissid auttajan/autettavan maine. A kertoo aut-
tamisesta, T torjumisesta. Taulukko kertoo, milld sddnnolla auttajan maine muuttuu hé-
nen auttaessaan tai torjuessaan autettavaa yksilod. Oikealla sédéntdjen nimet suomeksi ja
englanniksi.

b) Strategiataulukko kuudesta eri strategiasta. Ylarivilla auttajan/autetettavan maine.
Vaakarivi kertoo miten strategian mukaan kohdellaan autettavaa. Oikeanpuoleisin sarake

kertoo strategian nimen.

Auttaminen tapahtuu maineeseen perustuvan strategian mukaan. Maine
taasen perustuu ainoastaan edellisen kierroksen pelaamiseen. Erilaisia tapo-
ja jakaa hyvé tai huono maine on 256 kappaletta, joista taulukkoon 1.2a) on

koottu nelja erilaista mahdollista maineenjakamissédantoa. Liséksi jokaista



sdantoa kohden on olemassa 16 erilaista kayttdytymisstrategiaa, joista 6 on
esitelty taulukossa 1.2b).

Kun kaikki N kierrosta on pelattu, yksilot lisdantyvéit suhteellisten kel-
poisuuspisteidensid mukaisesti ja kuolevat. Syntyvit poikaset perivét van-
hempiensa kéyttaman strategian. Populaatiossa kaytetty saénté taasen on
yleensd sama jokaisella yksilolld. Erilaisista sdédnnoistd suurinta huomiota
on saanut pisteytys sekd hyvaksyvi. Strategioista tutkituimpia ovat autta-
minen, torjuminen ja yhteistyo. Eréds keskeinen tutkimus alalla onkin ollut
selvittaa, elattaako hyviksyva sddnto auttajia paremmin kuin pisteytys (esi-
merkiksi Leimar & Hammerstein 2001; Panchanathan & Boyd 2003; Oht-
suki & Iwasa 2004). Yleisesti ollaan sitd mielté, ettd hyviksyvi sdénté on
parempi.

Ohtsuki & Iwasa (2004) kévivéat 1api kaikki mahdolliset 16-256 = 4096 eri
tapausta ja 16ysivit kahdeksan kaikkein vahvinta siinto- ja strategiaparia.®

Tuo johtava kahdeksikko on esitelty taulukossa 1.3.

GG GB BG BB
Al G * G * Maineen
T| B G B * jakamissaanto
A T A AT ‘ Toiminta

Taulukko 1.3: Johtava kahdeksan strategiaparia. Kohtaan * voi laittaa kumman tahan-
sa: B tai G. Huomattavaa on, etta strategiat itsessddn ovat hyvinkin méarattyja: ainoas-
taan kahden huonomaineisen kohdatessa on varaa valita joko auttaminen A tai torjuminen
T. Toinen huomion arvoinen seikka on, ettd maineen jakamissddnnossé hyvéin kohdates-
sa huonomainesen, torjumisesta saa hyvin maineen. Lisdksi tdsséd johtavassa kahdeksassa

kaikki strategiat torjuvat hyvimaineisena huonomaineiselta avun.

1.2.2 Monimaineinen NS-malli

Tamé malli esiteltiin artikkelissa Nowak & Sigmund (1998a).
Monimainetapauksessa perusidea on sama kuin edelld, mutta talla kertaa
populaation jésenilld voi olla kokonaislukumaine vélilla [—5, 4+5]. Joka kerta,

kun yksilo auttaa, sen maine kasvaa yhdelld ja vastaavasti torjumalla avun-

STakahashi & Mashima (2006) tosin kritisoivat Ohtsuki & Iwasan (2004) saamia tu-

loksia.



antamisen maine tippuu yhden pykéalin. Avunantajan kelpoisuus pienenee
c pistettd auttaessa ja avunsaajan kelpoisuus nousee b pistettd auttamisen
seurauksena.

Yksi sukupolvi pelaa jéilleen N (satunnaisluku tai kiintedné annettu)
auttamiskierrosta, ja joka kierros jokainen yksilé joutuu joko auttajan tai
autettavan rooliin satunnaisen kanssapelaajan kanssa.Télla kertaa tarkas-
teltavana strategiana on kokonaisluku [ véliltd [—5,+6]. Yksilo auttaa, jos
apua tarvitsevan maine on vahintédan [. Talloin [ = —5 edustaa epéaitsekkéaité
kaikkien auttajia ja [ = 6 ainaisia torjujia.

Voidaan ajatella, ettd jos maine on jo korkea, ei ole jarked investoida viela
parempaan maineeseen. Niinpé voidaan ottaa lisdksi tarkasteluun strategia
h, jolloin yksilo ei auta ketdéin, jos hdnen oma maineensa on suurempi kuin
h.

Kun yksi sukupolvi on pelinsd pelannut, jaetaan kokonaiskelpoisuudet,
joiden mukaan yksilot lisddntyvat. Poikaset perivit vanhempiensa kaytta-
man strategian, jos eiviat koe mutaatiota. Maine sitd vastoin ei periydy:

jokaisen sukupolven alussa kaikilla on maine 0.

1.2.3 NS-mallien tutkimista

Molempiin edella esitettyjen mallien tarkasteluihin voi ottaa mukaan rajoit-
tavina tekijoind tunnettavuuden seké virheet. Virheitd on olemassa kahta
tyyppié: havaintovirhe seké toteutusvirhe. Havaintovirheessé auttajalle an-
netaan vaard maine (hyvd kun pitdisi antaa huono ja toisinpéin) tietylla
todennékoisyydelld (esimerkiksi Leimar & Hammerstein 2001; Ohtsuki &
Iwasa 2004, 2006; Takahashi & Mashima 2003, 2006) ja jalkimmaéisessa aut-
taja toimii tietylld todennékoisyydelld toisin kuin strategian mukaan kuu-
luisi (esimerkiksi Leimar & Hammerstein 2001, Panchanathan & Boyd 2003;
Suzuki & Akiyama 2003).

Havainto- ja toteutusvirheilld pyritdéan seulomaan kaikkien erilaisten stra-
tegioiden joukosta evolutiivisesti stabiileimmat. Ilman virheitd ei monien
strategioiden valilla havaita mitdan eroa, jolloin virheet erottelevat téllaiset
strategiat toisistaan.

Tunnettavuus kertoo jollain tapaa, miten hyvin mahdollinen auttaja tun-
tee autettavan yksilon maineen. Yksinkertaisimmillaan se on todennékoi-

syyskerroin: todennékoisyydelld p auttaja tietdd autettavan maineen (esi-



merkiksi Nowak & Sigmund 1998a,b; Cheng & Ouang 2002; Ohtsuki & Iwasa
2004, 2006). My6s monimutkaisempia rakennelmia on kehitelty. Mohtashemi
& Mui (2003) asettivat tunnettavuuden levidméan tuttavapiirin valitykselld

pitden simulaatioissaan muistissa yksildiden mielipiteet toisten maineista.

1.2.4 Peritytyvan maineen malli
Tutkielman rakenne

Ensimméisessé luvussa on padpiirteittén esitelty epdsuoran auttamisen his-
toriaa ja poimittu muutamia valottavia esimerkkeja.

Toisessa luvussa esitellidn tutkielmassa kaytetty monimaineinen malli
ja katsotaan Mathematica -simulaatioilla miten sen parametrit vaikuttavat
lopputilaan. Malli perustuu reaktioyhtéaloéiden teoriaan, jota ei tutkielmassa
esitetd. Niinpé lukijan on tunnettava reaktioyhtédloiden teorian perusteet
taydellisen ymmaérryksen saavuttamiseksi.

Kolmannessa luvussa tarkastellaan adaptiivisen dynamiikan keinoin kah-
den auttamisparametrin muutosta evoluution kuluessa. Ensinnékin tutki-
taan edelld mainitun "toteutusvirheen” evoluutiota sekéd analyyttisesti et-
td simulaatioiden avulla erilaisissa tilanteissa. Toisekseen tarkastellaan aut-
tamisstrategian evoluutiota simulaatioiden avulla. Luvussa ndhdéén, etta
maineen olemassaolo on elintérkedé auttamisen hengissépysymisen kannal-
ta. Kolmannen luvun tédydelliseen ymmértdmiseen tarvitaan adaptiivisen
dynamiikan perustiedot.

Neljéas luku on pyhitetty metapopulaatiolle. Luvussa seurataan tutkiel-
man mallin menoa Gyllenbergin & Hanskin kehittdmén rakenteellisen meta-
populaatiomallin pyorteissé (Hanski (1991), Gyllenberg & Hanski (1992)).
Metapopulaatioiden selittely on jatetty vihemmaélle, joten lukijan oletetaan
tuntevan hieman metapopulaatiomaailmaa. Luvussa ndhdéén kuinka evo-
luutio pyyhkaisee auttamisen metapopulaatioympéristossd herkemmin ole-
mattomiin.

Tutkielman malli eroaa huomattavan paljon kirjallisuudessa tarkastel-
luista malleista. Niinpé viidennessé luvussa esitetdan lyhykéisyydessaan muu-
tamia kirjallisuuden tuloksia ja verrataan tutkielman mallia niihin. Osoite-
taan miten tutkielman malli on monella tavalla samankaltainen hyvéiksyvéa

sdantod kayttdvan binddrisen maineen NS-mallin kanssa.



Tutkielman mallin ero NS-monimainemalliin

Tutkielman malli on monimainemalli. Kuitenkin malli eroaa monella tavalla
edellisessd kappaleessa esitetystd, kirjallisuudessa paljon esiintyvéistd moni-
maineisesta NS-mallista.

Taman tutkielman mallissa on mukana edellé esitelty niin sanottu toteu-
tusvirhe. Téssa mallissa sité ei ole kuitenkaan pidetty virheené, vaan tietoi-
sena valintana; sitd pidetdan kertoimena, joka kertoo milld todennakoisyy-
delld auttajaksi joutuva tulee auttamaan apua tarvitsevaa, kun kaytettavin
strategian mukaan kuuluisi auttaa.”

Toinen huomattava ero on kaytettavissé strategiassa. Kun monimainei-
sessa NS-mallissa tarkastellaan kahta strategiaa [ ja h, on tutkielman mallis-
sa otettu tarkasteluun [ ja k, jossa k edustaa maineenarvoa, jota pienempia
ei tarvitse auttaa: maine ei tule laskemaan, jos jattda auttamatta maineel-
taan pienempéd kuin k. Kirjallisuudessa téllaisen strategian tarkastelua ei
juurikaan esiinny.

Kolmas eroavaisuus on mallin perusta. Kirjallisuudessa esiintyy yksino-
maan peliteoriaan perustuvia malleja. Tutkielmassa otetaan mallin perus-
taksi kuitenkin reaktioyht&lot.

Neljéas eroavaisuus on syntyvien poikasten maine. Kirjallisuudessa poi-
kasten maine monimainemalleissa on aina neutraali 0. Tutkielman mallissa
kaikki poikaset perivat vanhempiensa maineen. Taméan vuoksi tutkielman

mallia kutsutaan periytyvin maineen malliksi.

"Esimerkki: Thminen on menossa aamulla toihin, ja kaksi pikkupoikaa pyytdéd hanti
ottamaan sekuntikellollaan aikaa, kun he juoksevat korttelin ympéri. Monien mielesta
tilanteessa kuuluisi auttaa. Sitd ettei tdmé toihin kiiruhtava ihminen autakaan poikia
aamukiireessddn voidaan pitdd enemmaénkin tietoisena valintana — oman edun ajamisena

— kuin marginaalisena virheené.
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2 Epasuoran auttamisen

malli

Téassa luvussa esitellaan kéytetty malli ja tarkastellaan miten sen parametrit
vaikuttavat populaation dynamiikkaan. Luvun teoria perustuu reaktioyhtéa-
16ihin, joihin voi tutustua esimerkiksi opintomonisteessa Geritz & Parvinen
(2005).

2.1 Populaatiomallin esittely

2.1.1 Mallin rakenne

Olkoon M luonnollinen luku. Ajatellaan populaatiota, jonka yksiléiden mai-
ne on kokonaisluku valilla [— M, +M]. Intensiteetillda § populaation jésenille
tulee eteen auttamistilanteita. Toinen osapuoli toimii auttajan roolissa ja
toinen avunsaajan. Periaatteena on, ettd riittdvan hyvamaineisia auttaessa
oma maine kasvaa yhdelld ja vastaavasti hyvimaineista auttamatta jatté-
minen vahentdd auttajan mainetta yhdella. Luonnollisestikaan maine ei voi
kasvaa suuremmaksi kuin +M eikd pienemméksi kuin —M. Avun vastaa-
nottanut yksilo kokee auttamisen parempana lisddntymisenéd. Haittatekija-
né auttamistilanteessa on apua antavan yksilon mahdollinen menehtyminen
apua antaessa.

Olkoot k, ! € [—M, M + 1] kokonaislukuja. Populaatio kéyttaa strate-
giaa (k,l), missid k on séénté maineen muutokselle ja [ auttamissrategia.
Parametri k ilmaisee maineen arvon, jota suurempien tai yhtdsuurten arvo-
jen auttamisesta maine muuttuu. Jos autettavan maine on pienempi kuin

k, el maine muutu auttamisesta tai auttamatta jattamisesta ja jos autetta-
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van maine on viahintdéan k, niin yksilon auttaessa (torjuessa avun) auttajan
maine kasvaa (vihenee) yhdella. Parametri [ ilmaisee populaatiossa kéytet-
tavén strategian, jonka mukaan auttaminen tapahtuu. Jos autettavan maine

on vahintéén [, pdatds auttamisesta on myonteinen.

y 2xp + Tnge

Tp + Tnte

* Iy + T >xb—|—3:n5
maine
Ty + Ty
e Lisdéntyminen ilman auttamista (esim. logistinen malli)

Kuva 2.1: Epésuoran auttamisen mallin reaktioyhtélét. Kuviossa 3 on auttamistapah-
tuman esiintymisen intensiteetti; r todennékoéisyys, ettd auttaja suostuu auttamaan; q
todennéakoisyys, ettd auttaja selviytyy hengissd auttamisesta ja a todennékoisyys, etta
auttamista seuraa lisdéntyminen. Parametri k on sdénto jonka mukaan maine muuttuu:
jos apua kaipaavan maine > k, auttajan maine muuttuu. Parametri [ on kiytetty autta-

misstrategia: yksilod autetaan, jos hdnen maineensa on vahintdan [.

Vaikka auttamistilanteessa autettavan yksilon maine on vahintdén [, voi
silti tulla eteen tilanne, ettei auttava yksilo syysté tai toisesta suostu an-
tamaan apua. Merkitddn parametrilla r» todennédkoisyyttéa, ettd téllaisessa
tilanteessa auttaja tahtoo (ja voi) auttaa. Jos auttaja on paattanyt auttaa,
voi eteen tulla vield tilanne, jossa avunantaja menehtyy auttaessaan. Mer-
kitdan tdman tapahtuman todennékoisyytta parametrilla 1 — ¢. Talloin siis
auttava yksilo auttaa ja pysyy hengissé todennékoisyydelld rq.

Auttamisesta saatava hyoty ilmenee autettavan parempana lisdéntymi-
sené. Kun yksilod autetaan, saa hén (samantien lisiéntymiskykyisen) poika-
sen keskimaarin % auttamiskerran jéalkeen. Toisin sanoen apua saanut yksi-
16 lisdantyy todennékoisyydelld a. Syntyvat poikaset periviat vanhempiensa

maineen. Kaiken tdmén paélle yksilot lisddntyvéat ilman auttamista jonkin
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kasvumallin (esimerkiksi logistisen mallin) mukaisesti. Tamé reaktioyhtloi-

hin perustuva malli on kokonaisuudessaan kaavioitu kuvassa 2.1.

2.1.2 Mallin matemaattinen muotoilu

Olkoon M annettu luonnollinen uku. Téll6in populaation jésenilld on maine
valilla [—M, +M]. Olkoot strategiapari (k,l) € [-M, M + 1] x [-M, M + 1]
kokonaislukupari. Suurin arvo M + 1 tarkoittaa strategialla [, ettei ketdéan
auteta ja strategialla k, ettei maine muutu mistaén auttamisesta.

Olkoon z,(t) maineen m omaavien yksiléiden lukumaéara hetkelld ¢. Mai-

neen arvoa m vastaava differentiaaliyhtdlé on

Az,

e = (T, k1) — 0(Tm, 1) + M@, 1) + F(z,), (2.1)

jossa

v(Tm, k1) =
[38(1 = 1) ars1) Somt Tn + 387 nr1) S Tn] — 38rqr,, Y0l @,
josm=—-M
(281 = 1)@t SnL @ + 38%mr1 LT 20+ 2Brqm—1 Sl T
—[ABrqem M 2 + 282 SE T wn + 381 — )2 M 2],
josm# —M, M
30rqzar—1 Sl o — (561 = r)anr Ly wn + 3Bza X4 24,

josm=M

on maineen virtaamista mainelokerosta toiseen kuvaava termi. Ensimmaéinen
osa kuvaa viereisistd mainelokeroista saapuvien ma#raé ja jalkimméinen osa
tarkasteltavan mainelokeron yksil6ité, jotka ovat olleet auttamistilanteessa,
pysyneet hengissé ja kokeneet maineen muutoksen. Yhtélossé oleva summa
Eln_:lk x, tulkitaan nollaksi, jos k > 1 — 1.

Termi

1 M
(xm,l) = 557‘(1 — Q)T an

n=l
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on auttamisesta johtuva kuolleisuustermi ja

A . 0 josm<l
Tm,t) =
%ﬁmxm Z,]Y[:_M Ty josm >1

on auttamisesta johtuva lisédntymistermi.

Viimeinen termi

Tm

Flam) = f(X) 22

on maineen m omaavien yksildiden lisédntyminen ilman auttamista. Termis-
si X =M .z, ja f(z) on populaation noudattama kasvufunktio ilman
auttamista (esimerkiksi logistinen malli).
Oletetaan, ettéd alkutilassa populaation koko on z° ja se on tasaisesti
levittaytynyt maineen vélilla [—c, ¢|, missa ¢ € [0, M| on kokonaisluku. Toisin
x

sanoen, x(m,0) = T—T—l’ jos m < |c| ja x(m,0) =0, jos m > |c|.

x(m,0)

Kuva 2.2: Populaatio hetkelld t = 0.

2.2 Riisuttu malli

Oletetaan mahdollisimman yksinkertainen malli: malli, jossa ei ole mainetta.
Toisin sanoen valitaan M = 0, jolloin populaatiota jad kuvaamaan ainos-
taan yksi differentiaaliyhtélé. Kun M = 0 on valittavana kaksi erilaista aut-
tamisstrategiaa [: joko kaikkia autetaan (I = 0) tai ketddn ei auteta (I = 1).
Jalkimméinen ei toisi valaistusta auttamistarkasteluun, joten valitaan stra-
tegiaksi kaikkien auttaminen. Talla valinnalla yleisen mallin reaktioyhtalot
(kuva 2.1) saadaan yksinkertaistettua kuvassa 2.3 nahtévéksi reaktioyhté-

16ksi.
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2r+x

e Lisddntyminen ilman auttamista

Kuva 2.3: Yksinkertaistetun mallin reaktioyht#lo.

Populaatiota kuvaavaksi differentiaaliyhtéloksi saadaan

d
d_f - %5rqam2 — %57{1 —q)(1 = a)a® + f(x) (2.2)
_ lﬁr(q +a—1)2° + f(2).

2

Yleisesti populaatiomalleissa oletetaan, ettéd ilman auttamista tapahtuva

lisidntyminen f(z) toteuttaa kolme ehtoa:

1°) £(0) = 0;

2°) f'(0) > 0;

3°) jotta malli olisi jarkeva eikd kasvaisi loputtomiin, oletetaan
ettd on olemassa luku & € (0,00), jolla f(Z) = 0 ja f'(z) <0
kaikilla = > 7.

Kun f(z) toteuttaa edelld esitellyt ehdot, riisutulle mallille muodostettu
yhtéls £8r(g+a—1)x?+ f(z) toteuttaa edelld mainituista kolmesta ehdosta
kaksi ensimmaisté ilman yliméaraisia olettamuksi. Nimittdin origossa yhtéa-
16sté (2.2) saadaan 10r(q+a—1)0%+ f(0) = 0 ja ehto 1°) téyttyy. Yhtilon
(2.2) oikean puolen derivaatta origossa on (fr(¢+ a — 1)z + f/(ac))|w:0 —
f/(0) > 0, joten ehto 2°) tulee téytettyd. Kolmas ehto vaatii olettamaan,
etté on olemassa jokin luku & € (0,00), jolle $8r(q+a —1)Z* + f(Z) =0 ja
pr(g+a—1)z+ f'(x) <0, kun = > . Jilkimmaéinen ehto on ekvivalenttia

sen kanssa, etté

f'(z) < =Pr(g+a—1)z, ainakunz > 7. (2.3)

15



Téstd saadaan joitain rajoituksia mallin parametreille, kun f(z) on tun-
nettu.

Yhtalostd (2.2) saadaan myos ehto sille, koska auttaminen on hyodyl-
listd populaatiolle. Auttaminen toi differentiaaliyhtdl66n ainoastaan termin
%Br(q + a — 1)x2. Se on positiivinen, kun ¢ + a > 1 ja tilldin populaa-
tion tasapainopisteet ovat suurempia kuin ilman auttamista. Vastaavasti
kun ¢ + a < 1, on auttamistermi negatiivinen ja populaation tasapainopis-

teet ovat pienempid kuin ilman auttamista.

2.2.1 Logistinen malli

Tarkastellaan esimerkkiné tapausta, jossa populaation kasvu noudattaa lo-
gistista kasvua, eli f(z) = uz(l — %), missd u, K € R,. Télléin riisutulle

mallille saadaan:

dr 1 9 x
i 2Br(q+a 1)az* + ux (1 K) . (2.4)

Jotta malli olisi jarkevé, oletetaan, etté toisen asteen polynomi

%ﬁr(q+a—1)x2+uas<1—%> :u$+<%ﬁr(q+a—1)—%>$2

on alaspéin aukeneva (jotta se ei kasva rajatta). TAmé on ekvivalenttia sen
kanssa, etté toisen asteen termin kerroin on negatiivinen. Ehdoksi saadaan,

ettd $0r(¢+a—1) — & <0, joka voidaan kirjoittaa muodossa

Brig+a—1) < %“ (2.5)

Tamé tulos olisi saatu myos epédyhtalosta (2.3), joka logistisen mallin

tilanteessa on
2 u

prig+a—1) < T o
Jotta tdma olisi voimassa kaikilla x, on oltava fr(¢ +a —1) < 2?“
Jos ¢ + a < 1, ehto on aina voimassa. Tosin talloin auttamisesta olisi
populaatiolle ainoastaan haittaa, kuten edellisen jakson lopussa osoitettiin.
Oletetaan siis, ettd ¢ + a > 1, jolloin ehto (2.5) ei ole triviaalisti voi-
massa. Parametri K kertoo populaation kantokyvyn ja u kasvunopeuden.
Tyypillisesti u < K, vielapa 2u < K, joten epayhtélon (2.5) oikea puoli < 1.

Vasemmanpuoleisessa termissé kertoimet a, ¢ ja r ovat todennékoisyyksina
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rajoitettuja vélille [0, 1], jolloin mallin tarkastelussa on otetettava huomioon

auttamisintensiteetin 4 suuruus.!

Namaé olettamukset mielessé voidaan malli kirjoittaa muotoon

dr 1 prig+a—1)
i uz(l — (E - T)x)

Nihdiin, etti saatiin logistinen malli parametreilla  ja (W)_1 =

m. Nain ollen voidaan heti sanoa, ettd mallin tasapainopisteet

ovat 0 ja
2uK 2u

2u—fr(gta—- DK 2 —Br(gta—1) (2.6)

Koska edellé on oletettu fr(q+a—1) < 27“, on jalkimmaéinen tasapainotila
positiivinen.
Voidaan vield verrata nyt saatua lopputilaa ilman auttamista saavutet-

tavaan tasapainotilaan K laskemalla niiden suhde:

<1, josg+a<l1

2uK
2u=pr(gta—DK _ 2u o _q
K 2u—prig+a—-1)K | Josgta=

>1, josq+a>1.

Toisin sanoen nyt saatu lopputila on suurempi kuin alkuperédinen K, jos
q + a > 1 ja vastaavasti pienempi, jos ¢ +a < 1.

Ehto ¢ + a > 1 voidaan kirjoittaa myos muodossa a > 1 — ¢, joka sa-
noo, ettd auttamista seuraava lisddntyminen a tulisi olla voimakkaampaa
kuin auttamisesta johtuva kuolleisuus 1 — ¢. Tarkastellaan téstéd eteenpéin
ainoastaan tilannetta, jossa auttamisesta on hyotyd populaatiolle. Toisin sa-
noen oletetaan jatkossa, ettd a > 1 — q.

Lopuksi kuvassa 2.4 on annettu muutama numeerinen esimerkki tilan-

teesta.

'Numeerinen esimerkki: jos valitaan v = 11, K = 30, ja approksimoidaan r(g+a—1) =
1(0,95 4+ 0,10 — 1) = 0,05, niin saadaan, ettd 8 < 14%.
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dx

dt

A
150 | )’
100 | S e

b)
50 L //{/, \\\\
y a) \\
5 10 15 20 25 30 35 40

Kuva 2.4: Numeerisia ratkaisuja yht#lon (2.4) mallista. Kuvassa r = 0,85; ¢ = 0,95; u =
11, K = 30. Liséksi kohdassa a) 8 = 10; a = 0,02 (¢ +a < 1), b) 8 = 3,5; a = 0,1
(g+a>1)jac) 8=18; a=0,1 (¢+a > 1). Ilman auttamista populaation tasapainotila
olisi Z = 30. Auttamisen myo6td se on muuttunut arvoon a) & = 22,26 ja b) & = 37,63.
Kohdassa c) on fr(g+a—1) = 0.765 £ 0.7333 ... = 2%, eiki se siis téytd ehtoa (2.5), ja

kiiyré ¢ lihteekin kasvamaan ddrettomyyksiin.?

2.3 Malli ja 101 maineen arvoa

Tarkastellaan seuraavaksi mallia numeerisesti, kun valitaan M = 50, jolloin
maineen arvoja saadaan 101 kappaletta. Valitaan ilman auttamista tapah-
tuvaksi lisddntymiseksi logistinen malli, eli asetetaan f(z) = ux(l — %),
missd valitaan K = 30, u = 11. Tarkasteltavan mallin parametrit vali-
taan seuraavasti: auttamispadtoksen todennédkéisyys r = 0,85, auttamises-
ta hengissd selviytymisen todennidkoisyys ¢ = 0,95, auttamistilaisuuksien
esiintymisintensiteetti § = 3,5, auttamisesta seuraavan lisdéntymisen to-
dennékoisyys a = 0,10 ja kéytetty strategia (k,l) = (0,0). (Erityisesti siis
q+a=1,05> 1.) Alkutilaksi valitaan 2° = 2, ¢ = 10.

Téassd kappaleessa on otettu kiyttoon kaksi uutta parametrid, o ja X,
missd o on kulunut aika alkutilasta stabiiliin lopputilaan® ja ¥ populaation
koko lopputilassa. Otetaan liséksi kdyttoon ilmaisu hyvd maine tarkoitta-
maan rajaa [(= 0) suurempia tai yhtdsuuria maineen arvoja. Vastaavasti

huonomaineisilla yksil6illa maine on pienempi kuin /(= 0).

2Fi sit4 tosin kuvasta voi aukottomasti pastelld, mutta allekirjoittanut vakuuttaa néin

tapahtuvan.
3Saadun ajan virhe on riippuvainen valitusta askelpituudesta. Asiaa on selvitetty tar-

kemmin liitteessa A.
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Tarkasteluun on kéaytetty Mathematica-ohjelmistoa ja kéytetty koodi
16ytyy liitteesa A. Jos muuta ei mainita, stabiiliin tilaan on katsottu péés-
seen, kun yksittiisen maineenarvon lukuméérissé ei tapahdu 1076 suurem-
paa muutosta. Numeerisessa tarkastelussa on kéytetty differenssimenetel-
maa 0,0001 — 0,02 aikayksikon kerta-askeleella.

a) b)
X x
0214 30t
0.15F E
20 F
0.1 F E
10 £
0.05 F
[P | IR | ) PRSI S TT HTS  S M v A B y 0 §
-50 =30 -10 10 30 50 -50 =30 —-10 10 30 50

Kuva 2.5: a) Numeerisen tarkastelun alkutilanne. b) Lopputila parametrein
(B,7r,q,a,u, K) = (3,5; 0,85; 0,95; 0,1; 11; 30), strategia (k,l) = (0,0). Kuvassa b) a =
3,6 £ 0,1 ja populaation koko ¥ = 37,63.

Kuvassa 2.5 on numeerisen tarkastelun alkutila ja edelld mainituin para-
metrein saatu lopputila. Lopputilassa on ainoastaan hyvamaineisia yksiloitéa
(jokaisen maine > [), joten lopputilassa populaatin koko ¥ tulisi olla yhté
suuri kuin tapauksessa, jossa mainetta ei oteta lainkaan huomioon. Maineet-
toman tapauksen lopputilassa populaation koko on yhtéalosta (2.6) laskettu-
na T = 37,63, ja myOs numeerisessa tarkastelussa lopputilan kooksi saadaan
> = 37,63. Tamé vahvistaa uskoa numeriikan toimivuuteen.

Seuraavissa jaksoissa on tarkasteltu jokaisen parametrin muutosta nu-
meerisesti muuttamalla tarkasteltavaa parametria pitden loput parametrit

edelld kerottun suuruisina, jos ei muuta mainita.

2.3.1 Auttamishalukkuuden [ vaikutus

Parametri § on auttamisintensiteetti. Néin ollen olisi luontevaa odottaa, etté
mité suuremmaksi intensiteetti J asetetaan, sitd enemmén populaatiossa
tapahtuu auttamisesta johtuvaa lisddntymisté, kun ¢+a > 1. Kuten kuvasta
2.6 voi todeta, néin todella tapahtuu.

Nahd&an, ettd auttamistilanteiden esiitymistiheyden 8 kasvattaminen
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A
4 N
100 | — =13
— B=1
80 | — =7
60 | —O=1
40 |
20 |
» M
16 47 48 19 50

Kuva 2.6: Parametrin 8 vaikutus populaatioon. Kuvan ulkopuolella olevat arvot ovat
kaikki nollan suuruisia. Seuraavassa on talukoita eri parametrein populaation loppukoko

ja lopputilaan paasyyn tarvittava aika. Ajan virhe on +0,1.

gl 1 3 7| 11 13
¥ || 31,8 | 36,3 | 50,5 | 82,8 | 121,7
all12,0] 3,8 | 2,1 ] 22| 2,3

nostaa huomattavasti populaation kokoa ja lyhentda suppenemisaikaa. Kui-
tenkaan se ei vaikuta populaation rakenteeseen. Jaksossa 2.1.2 néhtiin, etté
jokaisessa auttamistermissi — virtauksessa v(z,, k, 1), auttamiskuolleisuu-
dessa 6(z,1) sekdl auttamislisidntymisessd A(z,,l) — on kertoimena 3 4.
Niinpd auttamisintensiteetti § vaikuttaa ainoastaan skaalavana tekijana.
Tatd on havainnollisettu kuvassa 2.7. Siind on valittu » = 0,43. Kuvassa
a) # = 10 ja kuvassa b) f = 1. Nahdéaén, ettd populaation jakauma mai-

4 ainoastaan populaation koko

neakselilla pysyy tyystin muuttumattomana,
>} ja suppenemisaika « ovat erilaiset.
Padsdantona voisi siis sanoa, ettd pienelld intensiteetilla populaatiokoko
on pieni ja se saavutetaan hitaasti, kun taas suurilla arvoilla populaation
koko on paitsi suuri, se my0os saavutetaan nopeasti. Populaation rakenteeseen

ei auttamisintensiteetin S muuntamisella voi vaikuttaa.

1Eihan sitd kuvasta varmaksi voi sanoa, mutta allekirjoittanut vakuuttaa, ettd 8 =
10 -populaatiota on jokaisella maineen arvolla tasan 25,132% enemmén kuin 3 = 1 -

populaatiota.
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Kuva 2.7: Populaation jakauma eri arvoilla 8, kun r = 0,43. Kuvassa a) 8 = 10 (¥ =
38,4; a = 23,84+ 1,4); b) =1 (X = 30,7; @ = 230 £ 10). Muut parametrit ovat kuten

kappaleen alussa on kerrottu. Harmaalla viivalla on piirretty maineen arvo m =1 = 0.

2.3.2 Auttamisinnon r vaikutus

Parametri r kuvaa auttamisintoa; todennékoisyytté, ettd auttamistapahtu-
massa auttajaksi paityva tekee positiivisen auttamispaatoksen kun vasta-
puolta pitéisi strategian mukaan auttaa. Syy miksi auttaja jattaisi autta-
matta voisi olla vaikka oman edun ajaminen, vélinpitdmattomyys tai vi-
hanpito autettavaksi joutunutta kohtaan. Namé kaikki syyt on koottu yh-
teen todennékoisyyskertoimeen. Kuten johdantoluvussa 1 mainittiin, tassé
tutkielmassa tdmé parametri on valittu tietoiseksi auttamatta jattdmiseksi.
Kirjallisuudessa se esiintyy yleensd marginaalisena virheené, kun yksilo ei
auta, vaikka pitéisi (esimerkiksi Ohtsuki & Iwasa (2004), Leimar & Ham-
merstein (2001), Suzuki & Akiyama (2007), Panchanatha & Boyd (2003)).

Kuvaan 2.8 on koottu parametrin » muuttumisen aiheuttamat vaikutuk-
set. Kuvasta voidaan erottaa kolme erilaista vaihetta parametrin r muut-
tuessa. Ensimmaisessd vaiheessa populaatio on keskittynyt huonon mai-
neen alueelle (r < 0,2). Toisessa vaiheessa populaation paépaino on keskella
0,3 <r <0,475). Kolmannessa vaiheessa populaatio on selvésti painottunut
hyvéamaineiseksi (r > 0,50).

Odotetusti pienilld auttamisinnon arvoilla (r < 0,30) populaatio on kes-
kittynyt matalille maineen arvoille. Téll6in strategian [(= 0) kohdalle syntyy
havaittava piikki. Tama on sikéli luonnollista, ettd populaatiossa maineen

m = | = 0 omaavia autetaan — joskin vahé&isessd méarin — jolloin ne li-
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Kuva 2.8: Parametrin r vaikutus populaatioon. Kuvaan a) on keskitetty pienet aut-
tamisinnon arvot, kun taas kuvassa b) nékyvét suuret (> 0,45) auttamisen arvot. Har-
maalla viivalla on merkitty strategia I = 0. Kuvassa b) kuvan ulkopuolella olevat arvot
ovat nollia. Seuraavassa on lueteltuina eri parametreilla saadut populaation lopullinen
koko seké stabiiliin tilaan tarvittava aika. Ajan virhe on tapauksessa a) £14, ja b) +4

r || 0,10 | 0,20 | 0,30 | 0,40 || 0,475 | 0,50 | 0,5125 | 0,525 | 0,60

> || 30,02 | 30,12 | 30,5 | 31,8 || 33,5 | 34,0 | 34,1 | 34,3 | 35,0

a || 882 350 | 154 | 84 68 68 72 72 22

sdantyvat hieman enemmén kuin viereisessé mainelokerossa m = —1 olevat,
ja piikki on syntynyt.

Kun r» = 0,40, populaatiossa on jo niin paljon auttajia, ettd piikki on
siirtynyt kohdasta m = [ hieman oikealle kohti parempaa mainetta. Liséksi
nahdéén, ettd populaatiosta vaaditaan auttajiksi noin puolet (r ~ 0,50) jot-
ta se siirtyisi kokonaisuudessaan hyvamaineiseksi. Hieman puolikkaan yla-
puolella (r ~ 0,52) populaation huippu on jo siirtynyt suurimman maineen
m = 50 kohdalle.

Yllattavinta on, ettd ensimméinen ja toinen vaihe tapahtuu niin matalilla
auttamisinnon arvoilla. Vaikka vain vajaa kolmannes populaatiosta auttaa
(r = 0,3), populaation huippu siirtyy maineakselin keskelle. Tamé ei tosin
ndy populaation koossa. Kuvaan 2.9 on piirretty populaation loppukoko ¥
parametrin r funktiona. Kuvaan on piirretty vertailun vuoksi ilman mainetta

oleva tapaus kiyttden yhtaloa (2.6).

Nahdaén, ettd populaatiokoko alkaa hiljalleen kasvaa, kun r > 0,30,
jolloin populaation mainehuippu on siis jo siirtynyt keskelle. Kunnon kas-

vupyrahdys alkaa kuitenkin vasta kohdassa r = 0,4 — toisen vaiheen lop-
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Kuva 2.9: Populaation loppukoko ¥ auttamisinnostusparametrin r funktiona. Jatku-
valla viivalla on vertailun vuoksi piirretty analyyttinen ratkaisu ilman mainetta olevassa

tapauksessa kdyttden tasapainotilan yht&loa (2.6).

pupuolella, kun suurin osa populaatiosta on hyvimaineisia. Taman jéalkeen
populaatiokoko kasvaa voimakkaasti, kunnes koko populaatio on siirtynyt
hyvimaineiseksi (r ~ 0,5), jonka jélkeen 3 kasvaa jotakuinkin lineaarisesti
aina arvoon r = 1 asti. Kun tatd verrataan ilman mainetta olevaan tilan-
teeseen, huomataan, ettd odotetusti kun populaatio on kokonaisuudessaan
hyvémaineinen, tulokset yhtyvat.

Tiivistettynd parametri r jakaa populaation kolmeen erilaiseen vaihee-
seen: pienilla arvoilla populaatio on huonomaineinen, suurilla arvoilla hyvéa-
maineinen ja keskisuurilla silla vélilla. Auttaminen voi vaikuttaa populaation
kokoon ainoastaan positiivisesti, toisin sanoen riippumatta auttamisinnosta

r, populaatiokoko ei alita ilman auttamista olevaa kantokykyéd K = 30.

2.3.3 Hengissipysymiskertoimen ¢ vaikutus

Parametri ¢ kuvaa todennakéisyytta jaada eloon auttamisen jalkeen, jolloin
luonnollisesti 1 — ¢ on avunantajan menehtymistodennékoisyys auttamisti-
lanteessa. Kuvasta 2.10 ndhdaan tdméan parametrin vaikutus populaatioon.

Pienilld hengissdpysymisarvoilla populaation jakaumasta tulee kohdan
m = | = 0 ldheisyyteen keskittynyt hyviamaineiseen péin kallistuva keskit-
tyméa. Tama on sindnsa jarkevad, ettd yksilot, joiden maine m < [ eivét
juurikaan pysy hengissd heiddn kuollessaan auttamistapahtumiin. Toisaal-

ta naitd huonomaineisia yksiloitd ei auteta, joten heilld ei ole auttamisen
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Kuva 2.10: Parametrin ¢ vaikutus populaatioon. a) Pienten arvojen vaikutus populaa-
tion rakenteeseen. Harmaalla viivalla on piirretty strategia I = 0. b) Parametrin ¢ vaikutus
populaation kokoon ¥.. Pisteilld on merkitty simulaatioilla saadut tulokset. Viivalla on piir-
retty ilman mainetta oleva tapaus kiyttden tasapainotilaa (2.6). Seuraavaan taulukkoon

on koottu kuvan a) populaatioiden koot X, seké suppenemisjat . Ajan « virhe on £2.

g |l o1]017]0,18]020
s|\77 76| 77|78
o || 618 | 632 | 662 | 530.

tuomaa yliméaaraista syntyvyytté.

Syntynyt piikki alkaa nopeasti laantua ja kohtaa ¢ = 0,18 voidaan pitaa
kriittisenad arvona, jolloin populaatio on jakaantunut jotakuinkin lineaari-
sesti kasvavaksi vilille m € [0, +50]. Huomion arvoista on, ettd jo arvolla
q = 0,20 populaatio on selvasti hyvimaineinen kasaantuneena tiiviisti mai-
neen arvon m = 50 ympérille. Kun parametria ¢ tésté kasvatetaan, ei po-
pulaation rakenteessa tapahdu endid huomattavaa muutosta; se alkaa vain
keskittyd yhé enenevissd méarin mainelokeroon m = 50.

Rakenteellinen mullistus saadaan siis aikaan hyvin pienelld elossapysy-
mistodennakéoisyydella. Populaation koko ¥ toisaalta pysyy alamaissa kovin
pitkaén, kuten kuvasta 2.10b) voidaan todeta. Populaation koko nousee hil-
jalleen valilla g € [O,%]. Taman jalkeen populaatiokoko alkaa nousta voimak-
kaasti. Tosin vasta arvolla ¢ = 0,90 saavutetaan koko ¥ = K = 30 — mika ei
ole yllitys; tuolloinhan ¢ + a = 1°. Populaation koko ¥ noudattaa jotakuin-
kin ilman mainetta olevaa analyyttista ratkaisua, mikd on ymmaéarrettéavas,
koska populaatiossa on ldhes yksinomaan hyvédmaineisia.

Yhteenvetona voisi siis sanoa, ettd parametrin ¢ muuntelu ei heilauttele

SKatso kappale 2.2.
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populaation rakennetta kovinkaan rajusti. Jos ¢ > 0,30, vaikuttaa se ldhin-
né vain populaation kokoon. Sitd pienemmillé arvoilla hengissdpysymispara-
metri heivaa populaatiota hiljalleen kohti huonompaan mainetta. Kaytannon
eldméssé tosin parametri ¢ ei voi olla niin pieni kuin 0,30 harvoja poikkeus-
tapauksia lukuunottamatta. Onhan absurdia olettaa, ettd auttaja kuolee %
todennoisyydelld auttamistilanteissa. Niinpa parametri ¢ onkin oleellinen 14-
hinné populaatiokokoa ajatellen, silla jos ¢ + a < 1, tulee populaatiokooksi

> pienempi kuin ilman auttamista oleva populaatiokoko.

2.3.4 Lisaantymiskertoimen a vaikutus

Parametri a kertoo todennékoisyyden, jolla apua tarvitseva lisdéntyy saa-
tuaan apua. Kuvassa 2.11 ndhdédén parametrin vaikutus populaatioon. Pa-
rametrin muutos populaation rakenteeseen saadaan paremmin selville, kun
valitaan auttamisintoa kuvaava r pienemmaksi. Kuvassa 2.11a) on valittu
r = 0,30 ja kuvassa 2.11b) r = 0,46.

a) b)

y —a=1/3 N —a=1/20
4+ a=1/8

| —a=1/16
3L

oL

1

‘ N - m

—-50 30 50 —-50 -30 -10 10 30 50

Kuva 2.11: Parametrin a vaikutus populaatioon. Kuvassa a) r = 0,30, ja kuvassa b)

r = 0,46. Harmaalla viivalla on merkitty strategia [ = 0. Ajan « virhe on +2.

1. 1_ 1 1 1 1
a IR 0,33 5= 0,125 6= 0,0625 35= 0,05 0= 0,025 50~ 0,011

> 380 31,0 30,1 30,0 29,0 28,9
o 88 134 208 82 100 154.

Suurilla parametrin a arvoilla populaatio on pakkautunut enemmén hy-
van maineen puolella. Tama onkin odotettua, silld suuremmasta lisdantymis-
todennédkoisyydestd hydtyvét juurikin hyvamaineiset. Kuvassa 2.11a) tulee
hyvin ilmi, miten populaation huippu siirtyy huonomaineiselle puolelle, kun

a muuttuu arvosta 0,33 arvoon 0,0625. Maineen arvon m = [ = 0 kohtaan
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syntyy jélleen piikki; ilmio, joka huomattiin jo aikaisemmin parametrin r yh-
teydessd. Myos kuvassa 2.11b) populaatio hiljalleen siirtyy hyvémaineisesta
huonomaineiseen suuntaan, kun parametria a pienennetéén. Kun valitaan
a = 0,05, saadaan ¥ = 30,0. Tamaé oli tosin ennustettavissakin, silla talloin
qg+a=1.

by
33 )
32 .
31 K :
30 .
0 0.02 004 006 008 0.1

Kuva 2.12: Populaation koko ¥ syntyvyysparametrin a funktiona. Kuvassa populaatio,

jossa r = 0,46. Muut parametrit valittu kuten kappaleen alussa on kerrottu.

Paitsi etta a vaikuttaa populaation rakenteeseen, se vaikuttaa myos po-
pulaatiokokoon. Kuvassa 2.12 on esitetty populaation loppukoko ¥ para-
metrin a arvoilla 0,001 — 0,1. Kun a on ldhes nolla, > on ldhelld arvoa 30.
Tamén jalkeen nédhdéan mielenkiintoinen seikka: kun a kasvaa 0 — 0,015,

populaatiokoko ¥ pienenee. Vasta kun a > 0,015, alkaa > kasvaa.

Tallekin ilmiolle 16ytyy selitys. Kun a = 0, populaatio siirtyy huonomai-
neiseksi (r = 0,43 < 0,50) ja loppukoko ¥ ~ K = 30. Kun a tésta kasvaa,
on populaatiossa mukana hyvamaineisiakin. Naitd hyvamaineisia yksiloita
on strategian mukaan autettava ja talléin niin kauan kuin ¢ +a < 1, on
> < 30.

Yhteenvetona parametristd a voisi sanoa, ettd se vaikuttaa hyvin vah-
vasti populaatioon. Ensinnékin se vaikuttaa populaation rakenteeseen suo-
raviivaisesti: jos a on pieni, populaatiosta tulee herkemmin huonomaineinen.
Vastaavasti suuri syntyvyysparametrin arvo edesauttaa populaation hyva-
maineiseksi siirtymisté. Lisdksi a vaikuttaa populaatiokokoon huomattavas-
ti.
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2.3.5 Strategian (k,[) vaikutus

Strategialla (k,[) on ainoastaan populaation rakennetta muuttava vaikutus,
toisin kuin edelld kasitellyilld parametreilla, jotka heiluttivat myos populaa-
tion kokoa. Niinpé tdmén jakson tarkasteluissa lopputila on joko hyvimai-
neinen, jolloin ¥ = 37,63, tai huonomaineinen ja 3 = 30. Trendi kumpaan
lopputilaan padadytdén ndhdadn vihammills iteraatioilla kuin aikaisemmis-
sa jaksoissa, ja siksi tdssa jaksossa on kéytetty pysaytysehtona lausetta: joko
mink#in maineen arvon lukumédrissi ei tapahdu itseisarvoltaan 1076 suu-
rempaa muutosta tai on suoritettu 1500 iteraatiota.

Toinen muutos tarkasteluihin on poistaa pienet arvot. Jokaisen 50 iteraa-
tion jéalkeen mainelistasta muutetaan nolliksi ne kohdat, joissa populaation
médri on pienempi kuin 10~4. Muuten nimsé olemattoman pienet luvut al-
kavat pidemmén paélle aiheuttaa epétarkkuuksia populaation lopputilaan.
Aikaisemmissa tarkasteluissa namé olemattoman pienet populaatiorippeet

eivat hairinneet tarkastelua.

Tavallinen alkutila

Valitaan ensin alkutila kuvan 2.5a) mukaiseksi: maineen arvoilla [—10, +10]
on populaatiota 0,20 verran ja muualla ei ollenkaan.

Kiinnostavimpia téssé tarkatelussa ovat sellaiset strategiat (k,[), jois-
sa k < [. Tilanteessa k > [ populaatio liikkuu aina hyvimaineiseksi, jos
alkutilassa kaikkien yksildiden maine ei ole suuretta k pienempi.

Kuten kuvasta 2.13 ndhdédén, populaation liikkuu maineakselilla joko
ihan oikealle tai sitten mahdollisimman vasemmalle.® Siini on keskitytty et-
siméén kriittinen strategian [ arvo, missé tapahtuu ratkaiseva kddnne huon-

omaineisen ja hyvimaineisen populaation valilla. Kuvissa 2.13 a) ja b) kiin-

nitetéaén k = —10 ja katsotaan miké on kriittinen arvo [. Kuvissa 2.13 ¢) ja
d) tehdéaén vastaava, kun kiinnitetdén k = —50.
Kun k£ = —10 riittad, ettd alkutilassa % ~ 20% populaatiosta on hy-

vamaineisia ja silti populaatio lopulta pa#tyy hyvéamaineiseksi. Valittaessa

k = —50 asianlaita on hieman toinen. Nyt huonomaineisemmaksi kulkeu-

5Téassé yhteydessd sananparsi "mahdollisimman vasemmalle” viittaa strategian k ar-
voon: populaatio liikkkuu maineakselilla vasempaan niin kauan, ettd jokaisen maine < k.
Tamaén jélkeen ei koko populaatiossa ole endé jiljelld yhtdén autettavaa, jonka auttamatta

jattaminen/auttaminen muuttaisi mainetta.
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Kuva 2.13: Populaatio eri strategioiden (k,[) kanssa. Kuvassa a) (k,l) = (—10,7); b)

tuvat yksilot tuottavat jatkuvasti lisid huonoa mainetta (ovat valilla [k, 1))
ja strategian [ on oltava pienempi kuin edellé, jotta auttaminen paésisi lo-
pulta valloilleen. Vaan talloinkin riittda, ettd hyvémaineisia on % ~ 43%
populaatiosta. Témaé kertoo paljon auttamisen vahvuudesta: téllaisessakaan
hieman hankalammassa tilanteessa ei haittaa vaikka yli puolet populaatiosta

tuottaa huonoa mainetta.

Homogeeninen alkutila

Luonnollisesti alkutila vaikuttaa lopputilaan. Tarkastellaan seuraavaksi ho-
mogeenista alkutilaa. Valitaan populaatiolle kuvan 2.14 mukainen téysin
homogeeninen alkutila, jossa populaatio on jakautunut tasaisesti arvolle
x = 0,10.

Maaritelma 2.1. Olkoon joko k tai [ kiinnitetty strategian arvo. Sa-
notaan, ettd strategia (k,l) on maksimaalinen strategia, jos | > k ja erotus
[ — k on maksimaalinen siind mielessa, ettd populaatio siirtyy vield hyvamai-

neiseksi.

Esimerkiksi kuvissa 2.13b) ja d) on strategioina juurikin maksimaaliset
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Kuva 2.14: Tiysin homogeeninen alkutila.

strategiat, missa k on kiinnitetty.

Otetaan kayttoon merkinnéat O, ja ©;, missid O on alkutilassa olevien
yksiléiden lukuméaréa, joiden maine > k. Vastaavasti ©; on alkutilassa ole-
vien yksiloiden lukumééra, joilla maine > [.

Tarkastellaan suhdetta ©;/0; maksimaalisen strategian tilanteessa ho-

mogeeniselle alkutilalle. Kuvassa 2.15 on piirretty suhde 0©;/0 strategian [

funktiona.
a) b)
®l/®k @M@k
0.22
0.215 o 0.145 ..
0.21 y -
0.205 o’ 014 L
0.2 o 0.135 .
0.195 .
1 1 1 1 1 1 1 L l=l T T AN S AN SO N S RS | ;l
30 32 34 36 38 40 42 44 46 76 80 84 86 92 96

Kuva 2.15: Suhde ©;/0; maksimaalisten strategioiden tilanteissa empiiristen kokeilujen
pohjalta. Kuvassa a) M = 50 ja kuvassa b) M = 100. Téydelliset taulukot saaduista

arvoista 16ytyvat liitteesta B

Kuvasta 2.15a) néhdaan, ettd suhde on hieman yli 0,20, kun M = 50.
Suhde kasvaa hieman strategian [ kasvaessa, muttei mitenk&ddn merkitta-
vasti. Jokaisella maksimaalisella strategialla suhde ©;/0; sijoittuu vélille

(0,20;0,22). Tahan suhteen suuruusluokkaan vaikuttaa muutama seikka.
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Ensinnékin vaikuttaa se, kuinka monta mainelokeroa on kéytossa. Ta-
hén asti on tarkastelussa kaytetty arvoa M = 50. Valitaan M = 100, jolloin
saadaan siis 201 maineen arvoa, ja tutkitaan empiirisesti suhdetta ©;/©y
maksimaalisten strategioiden tapauksessa homogeenisessa alkutilassa. Nyt
uudessa tilanteessa suhde on valilla (0,13;0,15) (kuva 2.15b)), eli selvésti
pienempi kuin edellisessé tapauksessa. Edelleen valinnalla M = 200 nayt-
taisi, ettd ©;/0, € (0,08;0,09) maksimaalisilla strategioilla. Siis edelleen
pienempi.

Voidaan arvioida, ettd mitd enemmén populaatiossa on maineen arvoja,
sité epdedullisimmilla strategioilla populaatio siirtyy hyvamaineiseksi. Taté
voisi perustella siten, ettd koska maineen arvoja on niin monta kappaletta,
kestdsd kauemmin siirtyd hyvistd maineesta huonoon maineeseen. Niinpa
yksilo ehtii kokea auttamisesta johtuvaa lisédntymistd verrattain enemmén
kuin tilanteessa, jossa on vihemmén maineen arvoja.

Toisekseen tarkasteltavan suhteen ©;/©j suuruuteen vaikuttaa luon-
nollisesti muiden parametrien valinta. Kuvasta 2.16 ndhdéddn miten suhde
muuttuu parametreja r, ¢ ja a muuttamalla.

Koska tarkasteltava suhde ©;/0j on hyvin stabiili verrattuna paramet-
rien muutoksesta aiheutuvaan suhteen arvonheilahteluun, on kuvissa lasket-
tu jokaisella parametrilla vain yksi maksimaalisen strategian suhde. Kiinni-
tettyné strategiana on ollut [ = 35. Téydelliset taulukot tuloksista 16ytyvét
liitteesta B.

Kuvista ndhdaan, ettd parametrit r ja a vaikuttavat eniten suhteeseen,
kun taasen parametrin ¢ vaikutus on pientd. Tdmaé ei olekaan ihme. Onhan
jo ailemmin todettu, ettd ¢ vaikuttaa lahinna populaatiokokoon, kun taas r ja
a vaikuttavat lisdksi populaation rakenteeseen. Kuvista voisi lisdksi paatella,
ettd mitd ilmeisimmin (arvioden kuvion muodosta) jokainen parametri on
kééntéden verrannollinen suhteeseen /0y

Loppupéaételméané voidaan todeta, ettd kiytetty strategia vie populaa-
tion joko hyvémaineiseksi tai huonomaineiseksi riippuen hyvin pitkalti alku-
tilasta. Téaysin homogeenisesta alkutilasta saatu ilmioé voitaisiin myos yleis-
tad koskemaan mita tahansa alkutilaa: mitd enemmaéan maineen arvoja, si-
td epdedullisempi strategia vie populaation vield hyvimaineiseksi. On myo6s

huomattu, ettd populaation siirtyminen hyva- tai huonomaineiseksi riippuu
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0.22

0.2

Kuva 2.16: Suhde ©,/0; maksimaalisella strategialla eri parametrein, kun [ = 35 on
kiinnitetty. Jokaisessa kuvassa ainoastaan vaaka-akselilla esiintyvda parametria on muu-
tettu. Muut parametrit ovat vakioarvoissaan. a) Parametrin r vaikutus; b) Parametrin ¢

vaikutus; ¢) Parametrin a vaikutus.

eniten parametrista r, hieman vihemmén parametrista a ja kaikkein vihiten

selviytymistodennékoisyydesta g.

31



32



3 Auttaminen ja evoluutio

Nyt tiedetddn miten populaatio kayttaytyy eri auttamisparametrein, vaan
miten auttaminen muuttuu evoluution kuluessa? Téassd luvussa tarkastel-
laan auttamisen evoluutiota luvussa 2 esitellyssé mallissa sekéa strategian [

ettd auttamistodennédkoisyyden r kannalta.

3.1 Adaptiivinen dynamiikka

Kaytetystd menetelmésté, eli adaptiivisesta dynamiikasta, 10ytyy kerrontaa
esimerkiksi lahteestd Diekmann (2004). Téssé kappaleessa selvennetaéan kui-

tenkin muutama perusasia.

Kelpoisuus

Oletetaan, etté populaatio  koostuu yksinomaan strategiaa vyes € R kéyt-
tavista yksiloista ja ettd populaatio on tasapainotilassa . Oletetaan, etté
populaatioon tulee pieni mutanttiryhmittymé y kayttéden strategiaa vpug,

joka on lahelld strategiaa vyes.

Maaritelma 3.1. Mutantin y kelpoisuus S;(Umyt) on strategiaa Uyt
kéayttavian pienen mutanttipopulaation eksponentiaalinen kasvunopeus resi-

denttipopulaation z méaaraméssa ympéaristossa.

Mutaatiot oletetaan niin harvinaisiksi, ettd residenttipopulaatio x on
aina tasapainopisteessddn mutantin syntyessé populaatioon.

Nyt on olemassa kaksi vaihtoehtoa.

e Jos $y(Umut) < 0, mutanttipopulaatio ei ole elinkykyinen vaan tulee

kuolemaan.
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e Jos s (Umut) > 0, mutanttipopulaatio voi kyeté invaasioon ja syrjéyt-

tad residenttipopulaation.

Kelpoisuusgradientti

Maaritelma 3.2. Olkoon s, (vmyt) kuten edella. Télloin

as:c (Umut ) :|
8UmUt Umut ="Ures

DUres = |:

on kelpoisuusgradientti.

Kelpoisuusgradientille on voimassa:

e Jos D

kasvattaa kokoaan. Strategialla vn. < Ures mutanttipopulaatio on

> 0, niin mutanttipopulaatio strategialla vyt > Upes VOI

Ures

tuhoon tuomittu.

e Jos D

kasvattaa kokoaan. Strategialla v, > Ures mutanttipopulaatiolla ei

< 0, niin mutanttipopulaatio strategialla vy 4 < Upes VOI

Ures

ole elinmahdollisuutta.

Jos D

gradientti kykene kertomaan strategian kasvusuuntaa. Singulaarisella stra-

= 0, niin kyseessé on singulaarinen strategia, eiké kelpoisuus-

Ures

tegialla on neljé eri vaihtoehtoa. Se voi olla

e (evolutiivisesti) voittamaton attrahoiva strategia, jolloin yksikédén mu-

tantti erilaisella strategialla ei kykene invaasioon;

e (evolutiivisesti) haviava attrahoiva strategia, jolloin seké suurempi et-
td pienempi mutanttistrategia on mahdollinen ja populaatioon muo-
dostuu (ainakin aluksi) kaksi erilaista strategiaa kdyttavad mutantti-

populaatiota;

e (evolutiivisesti) voittamaton hylkivd strategia, jolloin yksikddn mu-
tantti erilaisella strategialla ei kykene invaasioon, mutta kerran jou-

duttua sieltd pois, paluuta takaisin ei ole;

e (evolutiivisesti) havidva hylkivé strategia, jolloin jokainen mutantti ky-

kenee invaasioon residenttipopulaatiota vastaan.
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Parittainen invaasiodiagrammi

Parittainen invaasiodiagrammi, PIP! (katso kuva 3.1), kertoo kuvamuodos-
sa saman kuin kelpoisuusgadientti. PIP-kuvaan merkitddn + -merkki aluee-
seen, jossa kelpoisuus s;(vmut) > 0. Vastaavasti — -merkilld kuvataan alue,
jossa Sz (Umut) < 0. Diagonaali on neutraali alue, silld s, (ves) = 0. Singu-

laariset strategiat, joilla kelpoisuusgradientti D,, . saa arvon nolla, 16ytyvét

Ures

PIP-kuvasta isokliinien ja diagonaalin leikkauskohdista.

Tmut

T’I'CS

Kuva 3.1: Esimerkki PIP-kuvasta. Kuvassa on kaksi singulaarista strategiaa: voittama-

ton hylkivé strategia (a) ja voittamaton attrahoiva strategia (b).

3.2 Auttamishalukkuuden r evoluutio

3.2.1 Riisuttu malli

Tarkastellaan aluksi yksinkertaisinta tapausta: malli ilman mainetta. Popu-
laatiota kuvaavaksi differentiaaliyhtéloksi saatiin téassé tapauksessa (kappale
2.2, yhtils (2.2))

de 1 9
— = —0r a—1)x ).
o = o0rlata—1)z"+ f(z)
Oletetaan sen péadsseen tasapainotilaan T > 0. Oletetaan seuraavaksi, etté
populaatioon hiipii pieni mutanttipopulaatio y, joka kiyttaé strategiaa rmys.

Talloin populaatiota kuvaava differentiaaliyhtélé muuttuu kahden yhtalon

'Engl. Pairwise Invasibility Plot.
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differentiaaliyhtélopariksi:

dx

— = A?"ﬂfz + %ﬁﬂjy(rmuta - 7"(1 - q)) +m+ f(:E + y)

;ﬁ v (3.1)
d_z = Arpwy? + 36zy(ra — rou (1 — ) +5 @+ y),

missa A = %ﬁ(q + a — 1). Halutaan tietdd, milld arvoilla ry, mutantti y
voi ldhted kasvamaan populaatiossa, jossa x on tasapainotilassaan &. Teh-
dadn linearisointi: oletetaan, ettd y on hyvin pieni, jolloin y? ~ 0. Téllsin
mutanttipopulaatiota kuvaamaan saadaan lineaarinen differentiaaliyht&lo

dy

== (%ﬂa}(ar — mut (1 — @) + %f@))y’

jossa viimeinen termi on saatu Taylorin sarjasta. Tastéa yhtélostd saadaan

mutantin kelpoisuudeksi

1 N z
sz(2) = §ﬁ(ar —z(1—-q)z, + f(~ T).
Ty
Sen derivaataksi saadaan
dsg(2) 1 N
P —55(1 —q)2%
Téssd & > 0 aina ja g on todennékdisyys joten 1 —¢ > 0 aina, kun ¢ # 1.

Niinpéa [difz(z} < 0, ja evoluutio vie auttamisparametrin r kohti nollaa?,

eiké populaatlossa ole lopulta yhtaan auttajaa jaljella. Tapauksesta piirret-
ty PIP-kuva 16ytyy kuvasta 3.2. Populaatio itsessdén hyotyisi auttamisesta
(suurempi loppukoko ), mutta yksilot eivét, ja tésséd tapauksessa se vie

populaation tilaan, jossa auttamista ei esiinny.

3.2.2 Maine ja auttamisen r evoluutio, kun [ =k

Tésséa kappaleessa, samoin kuin seuraavissakin, esitelladn numeerisesti las-
kettuja tuloksia auttamisen evoluutiosta, kun populaatioon on otettu maine
mukaan tarkasteluun. Aluksi on laskettu populaation lopputila auttamisha-
lukkuudella r..s. Téméan jalkeen on oletettu auttamisinnostusta rp,; kéyt-
tdvan mutaatiopopulaation syntyneen residenttipopulaatioon. Sitten on si-
muloitu kahden populaation — residentti- ja mutanttipopulaatioiden — rin-

nakkaiselo samaan tyyliin kuin asia hoidettiin analyyttisesti yhtalossa (3.1).

2Jos ¢ = 1, invaasiokertoimesta ei selvii miten auttamisstrategia r kehittyy. Vaan

kyseinen tilanne on hyvin hypotettinen, eiki sitd téssé tarkastella.
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Tres

Kuva 3.2: PIP-kuva auttamisinnon r suhteen ilman mainetta.

Aina 1000:n iteraation jalkeen molemmista populaatioista asetetaan nol-
liksi ne mainelokerot, joissa populaatiota on vithemmsén kuin 10™%. Lasken-
taa on suoritettu kunnes toinen populaatio on menehtynyt tai kummankaan
populaation koossa ei tapahdu yli 1072 suuruista muutosta (kéytetty Mat-
hematica -koodi 10ytyy liitteesta A). Esimerkkikuvasarja invaasion suoritta-
vasta mutaatiosta 16ytyy kuvasta 3.3.

Tarkat laskennasta saadut tulokset 10ytyvat liitteesta B. Jaksossa on kéy-
tetty parametreja 0 = 3,5; ¢ = 0,95; a = 0,10; v = 11; K = 30. Lisdksi
téssé jaksossa kéytetty strategia (k,l) = (0,0) ja residenttipopulaation al-
kutilaksi on valittu kuvan 2.5a) mukainen tila: maineen arvoilla [—10, 410]
on populaatiota 0,20 verran ja muualla ei ollenkaan.

Kaytetdan edelleen ilmaisua hyvdmaineinen niisté yksiloistéa, joilla maine

m > [. Otetaan kidytt66n myos seuraava, hyvin intuitiivinen merkinté.

Maaritelma 3.3. Sanotaan, ettd populaatio on pienimmdn hyvdin tilas-
sa, jos populaation koko maineakselilla alkaa selvisti kasvaa ensimmaéisen

kerran kohdassa m = [.

Kéaytannossa pienimman hyvan tilassa ollaan, kun populaatiosta 98% —
99% on hyvamaineisia. Tullaan nikeméaén, ettd pienimmén hyvén tila on
auttamisen suhteen evolutiivisesti hyvinkin stabiili tila.

Taman luvun evoluutiotarkasteluissa on tarkastelun alaisiksi otettu kak-
si erilaista mutanttipopulaation alkutilaa. Ensinnékin katsellaan mutantti-
populaatiota, jolla on alussa samanlainen mainejakauma kuin residenttipo-
pulaatiolla. Toisekseen on tarkasteltu mutanttia, jonka jésenilld on alussa

maine m = max(l,k) = 0. Edellistd tapaa voi pitdd populaation sisdineni
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Kuva 3.3: Esimerkki-invaasio. Kuvassa residenttipopulaatio (vihred viri) kdyttis stra-
tegiaa rres = 0,40 ja mutanttipopulaatio (punainen véri) rmut = 0,50. Ensimméisessa
kuvassa ldhtotilanne: residenttipopulaatio lopputilassaan ja mutanttipopulaatio alkutilas-
saan (= residenttipopulaatio x 0,006, ns. sisdinen mutaatio. Selitys tekstissd). Muut pa-
rametrit: 5 =3,5; ¢ =0,95; a =0,10; v = 11; K = 30; (k,1) = (0,0).

muutoksena, jossa pieni mutanttiryhmittymé saa jésenié residenttipopulaa-
tion jokaiselta maineen arvolta samassa suhteessa. Jalkimmaéisesséd tavassa
voi ajatella pienen ulkopuolisen mutanttiryhmén muuttavan populaatioon,
jolloin residenttipopulaatio antaa heille maineen m = max(l,k) = 0. Mo-
lemmissa tapauksissa ilmestyvin mutanttikeskittymén suuruudeksi on va-
littu noin %% koko populaatiosta, jolloin mutanttirymén kooksi tulee suurin

piirtein 0, 20.

Sisdinen mutaatio

Kuvassa 3.4a) on sisdinen mutaatio tapauksessa k = [ (= 0). Edellisessa lu-
vussa saatiin parametrin 7 arvoille kolme erilaista vaihetta (katso kuva 2.8).
Nyt néista kolmesta vaiheesta kaksi l16ydetdan myos PIP-kuvasta. Nahdaén,
ettd kuvaan tulee singulariteetti juurikin kohtaan, jossa toinen ja kolmas

vaihe vaihtuvat.
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Tmut T'mut

rres Tres

0,2 0,5 0,8 1 0,2 0,5 0,8 1

Kuva 3.4: PIP-kuva auttamisinnon r suhteen, kun [ = k. a) sisiinen mutaatio; b)
ulkoinen mutaatio. Téssé tapauksessa evolutiivisesti attrahoiva voittamaton strategia
7~ 0, 505.

Nuo edellisessé luvussa l0ydetyt kolme vaihettahan olivat:

I Populaatiossa on eniten huonomaineisia ja suurin populaatiokes-
kittymé& on maineen arvolla m = —50 (néilld parametreilla, kun
r < 0,28).

II Populaatio ei ole nakyvésti sijoittunut niin huono- kuin hyvé-
maineiseksikaan. Populaatiokeskittymaé 16ytyy lahelté strategiaa
[ = k =0 (nailld parametreilla kun 0,28 < r < 0,5).

III Populaatio on vahvasti auttajapainotteinen ja populaatiokes-
kittymé& on siirtynyt maineen arvolle m = 50 (tapahtuu kun
r > 0.51).

Kohdassa r ~ 0,18 on hylkivd singulaaristrategia. Sitd matalammilla
auttamishalun r arvoilla pienet mutaatiot — niin suurempaan kuin pienem-
paankin arvoon r — eivat ole elinkykyisid. Kohdassa r = 0,1 tarvitaan
hieman yli +0,01 muutos, jotta mutantti kykenisi invaasioon, ja tarvitta-
va hyppéys kasvaa residenttistrategian r.s pienentyessé. Tamé johtuu siité,
ettd suurin osa mutanteista syntyy maineeseen m = —50. Jos he auttavat
enemman kuin residenttipopulaatio, heiddan kuolleisuutensakin on suurem-
pi. Niinpa ndma mutantit kuolevat ennen kuin ehtivat siirtyd maineakselilla

niin paljon hyvimaineisemmiksi, ettd heita autettaisiin. Toisaalta jos nama
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mutantit auttavat riittdvan paljon, he ehtivéit siirtyd hyvamaineisiksi ennen
sukupuuttoon kuolemista. Niinpé kaikki arvot r.es < 0,18 ovat itse asiassa
lokaalisti voittamattomia singulaaristrategioita.

Arvolla r..s = 0 ei populaatiossa ole yhtéén yksilod, jonka maine m > [.
Niinpé auttaminen ei vaikuta populaatioon millddn tavoin, ja kaikki synty-
vat mutaatiot ovat tasaveroisia residenttipopulaation kanssa.

Kun res > 0,18, riittavét viahéaisetkin positiiviset muutokset invaasioon
jolloin auttaminen tulee kasvamaan ja populaatio siirtyy toiseen vaiheeseen.
Toisessa vaiheessa auttaminen edellen kasvaa. Toisen ja kolmannen vaiheen
valisséd on singulaaristrategia 7 =~ 0,505. Taméan arvon liepeilla tapahtuu
populaation siirtyminen kokonaisuudessaan hyvéamaineiseksi (katso luvun
2 kuva 2.8). Tamaé toinen singulaaristrategia on voittamaton evolutiivisesti
attrahoiva strategia: kun sinne on kerran paadytty, eri strategiaa kayttavalla
mutantilla ei ole elinmahdollisuutta.

Paitsi ettd strategian 7 tienoilla populaation maksimi siirtyy maineen
m = 50 kohdalle, huomataan, ettd samalla arvolla populaatio on pienimmaéan
hyvén tilassa. Populaatiokoko maineakselilla alkaa nimittain kasvaa tuolla
parametrin r arvolla jotakuinkin kohdassa m = [ (katso kuva 2.8).

Kolmannessa vaiheessa populaatio on vahvasti auttajapainotteinen. Téal-
16in kaikkien olisi autettava kéytettévin strategian [ mukaan toisiaan, jo-
ten eletddn edellisessd kappaleessa teoreettisesti tarkastellussa tilanteessa.
Talloin myos kéy, kuten edelld ennustetiin: r ldhtee laskemaan. Tosin liian

suuret muutokset (rpy,s < 0,40) eivét ole elinkykyisié.

Ulkoinen mutaatio

Toisekseen tarkastellaan tilannetta, jossa tulevalla mutaatiopopulaatiolla on
maine m = max(l,k) = 0 (kuva 3.4b)). Se ei hetkauta PIP-kuvassa toisen
eikd kolmannen vaiheen tuloksia juuri lainkaan. Tulokset ovat samat 0,01:n
tarkkuudella. Ensimmaisesséa vaiheessa tapahtuu kuitenkin hienoisia muu-
toksia. Ensimmaéisen ja toisen vaiheen rajalle (e = 0, 28) syntyy epéstabii-
li singulaaristrategia. Arvoille 0,08 < r < 0,28 on my6s syntynyt lokaalisti
stabiilit tilat. Nyt mutantti on jo valmiiksi maineen arvolla m = [ = 0, joten
han pystyisi auttamalla itsedédn tekeméaén invaasion. Vaan tuolla kyseisella
valilla residenttistrategialla on edelleen niin paljon populaatiota, jonka mai-

ne > [, ettd hyvin pieni muutos auttaakin residenttipopulaatiota enemmén.
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Niinpé tarvitaan hieman suurempi (> 0,01) hyppéys auttamisinnokkuudes-

sa, jotta invaasio onnistuisi.

Toinen ero l6ydetdan hyvin matalilla auttamisen arvoilla, kun residentti-
populaatiossa juuri kenelldkaén ei ole hyvaa mainetta. Téll6in on mutantille
suurena etuna se, ettd se ilmestyy kohtaan m = [, eiké sen tarvitse liikkua
maineakselilla ollenkaan péédstikseen hyodyntdméaan parempaa auttamisha-
luaan. Niinpé se kykenee pienemmaélld mutaatiolla invaasioon kuin sisdinen
mutantti. Liséksi ulkoinen mutantti pystyy invaasioon myos, kun ryes = 0.

Tata el sisdinen mutaatio onnistunut tekemaan.

3.2.3 Maine ja auttamisen r evoluutio, kun [ < k

Téssé jaksossa on valittu (k, 1) = (0, —20) ja alkutila on kuvan 2.5 mukainen.

Tarkastelussa on jalleen niin sisdinen kuin ulkoinenkin mutaatio. Ulkoi-

sessa mutaatiossa mutaatio ilmestyy maineen arvon m = max(k,l) = 0
kohtaan.

a) b)

T'mut Tmut

0,8

0,5

0,2

Tres rres

0,2 0,5 0,8 1 0,2 0,5 0,8 1

Kuva 3.5: Auttamisinnon r PIP-kuva tilanteesta | < k. Kuvassa a) on sisiiinen mutaation,
b) ulkoinen mutaatio. Téssd tapauksessa evolutiivisesti attrahoiva voittamaton strategia
7 =~ 0,495.
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Sisainen mutaatio

Kuvassa 3.5a) ndahdédén sisdisen mutaation tuottama PIP-kuva.

Suurilla auttamishalukkuuden r arvoilla ei ole periaatteessa mitdéin eroa
edelliseen k£ = [ -tapaukseen. Ainoa ero on se, ettd nyt huomattavasti pie-
nemmat ¢ arvot kykenevéat invaasioon. Lisédksi evolutiivisesti attrahoiva
voittamaton strategia 7 ~ 0,495 on arvoltaan hieman pienempi kuin edel-
tavassa tapauksessa.

Vililla (0,45;0,495) invaasioon kykenee hieman suuremman strategian
omaava mutantti, mutta kun s alittaa tietyn rajan, tédsséa tapauksessa 0, 45,
tulee populaatiosta vaistaméatta torjujapopulaatio. Téméa johtuu siité, etta
suurin osa populaatiosta on maineakselin vélilld [—20,0), jolloin maine ei
vaikuta populaatioon ja ollaan kappaleen 3.2.1 ennustamassa tilanteessa ja
r lahtee laskemaan.

Kuvia 3.4a) ja 3.5a) vertaamalla voi hyvin arvella miten PIP-kuva tulee
muuttumaan, jos strategiaa [ edelleen pienennetéin. Kuvassa 3.4a) singulaa-
ristrategian 7 kohdalta ylospéin lahteva kdyra on tippunut ja kuvassa 3.5a)
se muodostaa endd pienen +-merkkisen kuplan stabiilin ja epéstabiilin sin-
gulaarisen strategian vélille. My6s ndhdéaén, ettd kolmannen vaiheen positii-
vista mutaatiota merkitseva alue on suurentunut huomattavasti strategian [
pienennyttyé. Voisikin siis ennustaa, ettd kun auttamisstrategiaa [ edelleen
pienennetddn, +-merkkinen kupla kutistuu kadoten lopulta tyystin. Sama-
ten oikeassa alareunassa oleva —-merkkinen alue tulee kutistumaan. Kun
strategia [ on tipputunut tarpeeksi pieneksi, katoavat sisdiset singulaaripis-

teet ja ainoa stabiili tila tulee olemaan r = 0.3

Ulkoinen mutaatio

Kuvassa 3.5b) nahdéén ulkoisen mutaation tuottama PIP-kuva. Rakenteelli-
sesti se ei eroa juurikaan sisdisestd mutaatiosta. Ulkoisen mutaation tapauk-
sessa oikean alakulman —-merkkinen alue on suurempi kuin sisdisessd mu-
taatiossa. Toisaalta taas +-merkkinen kupla stabiilin strategian 7 vieresséa
on pienempi. Lisdksi kuplan osa valilla (0,45;0,47) on muuttunut stabiiliksi

véliksi. Tuolla valilld  on evolutiivisesti voittamaton strategia (ulkoista mu-

3Strategialla, jossa kaikkia autetaan, eli (k,1) = (0, —50), eletiéin kappaleen 3.2.1 ti-
lanteessa. Silloin evoluutio vie auttamisen r nollaan, kuten kappaleessa 3.2.1 osoitettiin,

joten viimeistaan talloin PIP-kuvasta tulee ennustetun kaltainen.
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taatiota vastaan). Kun r.s < 0,45 tulee r evoluution kuluessa viistaméttéa

tippumaan arvoon 0 kuten sisdisesséikin tapauksessa.

3.2.4 Maine ja auttamisen r evoluutio, kun [ > k

Téssé jaksossa on residenttipopulaation alkutilaksi valittu tila, jossa ainoas-
taan maineen arvolla m = 50 on populaatiota ja alkutilassa populaation
koko on 1. Tarkasteltavaksi strategiaksi on valittu (k,1) = (0, 25).

Tarkastellaan jalleen niin siséistd kuin ulkoistakin mutaatiota. Ulkoinen
mutantti ilmestyy maineen arvolle max(k,l) = 25. Maineen arvoja [0, 25)
omaavia ei auteta ja auttajan maine tippuu, jos apua tarvitseva sattuu tuolle
valille. Populaatio kdyttaa siis hyvin ankaraa strategiaa ja PIP-kuvista néah-
daén (kuva 3.6) miten populaatio talloin kehittyy. Talla kertaa sisdisen ja

ulkoisen mutaation ero on silminnahtava.

a) b)

Tmut Tmut

Irres rres

0,2 0,5 0,8 1 0,2 0,5 0,8 1

Kuva 3.6: Auttamisinnon r PIP-kuva tilanteesta [ > k. Kuvassa a) on sisiiinen mutaation,
b) ulkoinen mutaatio. Véarikoodit: Punainen = mutantti kykenee invaasioon ja syntyvét
populaatio on hyvimaineinen; Sininen = mutantti tulee kuolemaan; Vihred = mutantti
aiheuttaa kaksimuotoisen populaation; Lila = mutantti kykenee invaasioon ja syntyva
populaatio on huonomaineinen. Tasséd tapauksessa evolutiivisesti attrahoiva voittamaton

strategia 7 ~ 0, 53
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Sisainen mutaatio

Kuvassa 3.6a) on kuvattu sisiisen mutaation aiheuttama PIP-kuva.

Tapauksessa | > k PIP-kuva on jakautunut kahteen osaan: ensimmaéi-
sessé Tres < 0,52 ja populaatiosta tulee kokonaisuudessaan huonomaineinen,
toisessa 1.5 > 0,52 ja populaatio on hyvamaineinen.

Evolutiivisesti attrahoiva voittamaton strategiaa 7 (= 0,53 néilla para-
metreilla) on hieman suurempi kuin edeltivissa tapauksissa. Liséiksi néah-
daan, etté strategian korvautuminen on rajoitetumpaa eli +-merkkinen alue
on pienempi kuin aiemmin. Uutena elementting ilmestyy my6s kaksimuotoi-
nen populaatio. Kuvassa kaksimuotoisen populaation tuottamat strategiat
on merkitty vihreélld. Sen aivan yldosa koostuu epéstabiilista osasta, jossa
mutantti- ja residenttipopulaatio eivét pysdhdy stabiiliin yhteiseloon, vaan
populaatioiden koot vaihtelevat jatkuvasti. Liséksi erona edeltéviin kuviin,
nyt PIP-kuvassa on ainoastaan yksi singulaarinen strategia, 7, pienempéa
epastabiilia singulaaristrategiaa ei talld kerralla esiinny.

Huomionarvoista on myos, ettd kun e < 0,52, on residenttipopulaatio
kokonaisuudessaan huonomaineinen. Téll6in ei kukaan auta milldan autta-
misinnon r arvolla, joten mutantti jaa elaméaan populaatioon silla maaralla,
jolla sattui sinne ilmestymé&én. Adaptiivsen dynamiikan termein mutantin
kelpoisuus sz (rmut) = 0.

Voidaan ennustaa miten strategian [ kasvattaminen tulee vaikuttamaan
PIP-kuvaan. Singulaaristrategia 7 tulee edelleen kasvamaan samoin kuin
kaksimuotoisen populaation alue. Edelleen ensimmaéinen vaihe, jossa popu-
laatio on huonomainen, tulee koko ajan suuremmaksi, kunnes jollain tar-
peeksi suurella strategialla [ populaatiosta tulee valttaméattd huonomainei-

nen, ja PIP-kuvassa diagonaalin molemmin puolin on vihreét alueet.

Ulkoinen mutaatio

Kuvassa 3.6b) on kuvattu ulkoisen mutaation PIP-kuvaa.

Toinen osa, missé .o > 0,52 ei muutu milldan tavoin ulkoisen mutantin
tapauksessa. Vaan ensimméinen osa (e < 0,52) muuttuu huomattavasti.
Oletetaan residenttipopulaation kéyttdvan strategiaa res < 0,52. Koska
mutantti ilmestyy kohtaan max{k,[}, on auttamisesta sille hyotya. Vaikka

ilmestyvd mutantti ei kykenisi invaasioon, ehtii se saada auttamisesta sen
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verran hyotyé, ettd se joka tapauksessa kasvattaa madrddnsé alkuarvoon
verrattuna. Toisin sanoen vihreilld nyt kaksimuotoisella vihrealld alueella
mutantin kelpoisuus on aluksi s, (rmyt) > 0. TAmén jilkeen mutantti liukuu
huonomaineiseksi ja s, (rmyt) = 0. Lisdksi ulkoinen mutantti tuo PIP-kuvaan
epéastabiilin singulaarisen strategian takaisin.

Kuvaan on merkitty lilalla alue, jossa mutantti kykenee invaasioon, mut-
ta syntyvéstd uudesta populaatiosta tulee huonomaineinen. Kun residentti-
populaatiosta tuli hyvimaineinen auttamishalukkuuden r.s > 0, 525 kanssa,
on mutantilla oltava ry,,; > 0,63, jotta populaatiosta tulisi hvimaineinen.

Ulkoinen mutaatio mahdollistaa myos auttajapopulaation synnyn riip-
pumatta arvosta res. Jos s > 0,52, on tapaus selvd: mutaatiot vievét
populaation tilaan 7. Jos residenttipopulaatio on huonomaineinen, tekevét
mutantit aina uudestaan ja uudestaan kaksimuotoisia populaatioita (voi-
daan puhua jo n-muotoisesta populaatiosta), kunnes lopulta tulee mutantti,
joka tekee invaasion syrjayttamalla kaikki muut. Téméan jalkeen odotellaan
mutanttia, joka tekee invaasion ja pystyy muodostamaan hyvimaineisen po-
pulaation. Sitten ollaankin tilanteessa ryes > 0, 52. Niinpé lopulta populaatio

kayttdd auttamisstrategiaa 7.

3.2.5 Yhteenveto r-mutaatioista

Huomioitavaa on, etté jokaisessa kolmessa eri tapauksessa attrahoivan voit-
tamattoman strategian 7 kohdalla populaatio on pienimmén hyvén tilassa.

Lasketaan vield suhde |hyvamaineiset|/|koko populaatio| jokaiselle tapauk-

selle.
(1) . |Hyvamaineiset|
’ - |[Koko populaatio|
(0, 0) 0,505 0,985
(0,-20) 0,50 0, 989
(0,25) 0,53 0,981

Nahdaén, ettd evoluutio vie populaation pienimmén hyvén tilaan, jossa
melkein kaikki ovat hyvimaineisia.

Kilpailun sisdinen vastaan ulkoinen mutaatio vei nimiinsé pienella voit-
tomarginaalilla ulkoinen mutaatio. Ulkoinen mutaatio oli hieman sisaista
voimakkaampi muodostamaan ja pitdméaan ylla auttajapopulaatiota, vaik-

kakaan suurta eroa ei syntynyt muuta kuin tapauksessa | > k.
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Huomautus 3.1. Kappaleessa esiintyneet PIP-kuvat poikkeavat hyvin
paljon normaaleista PIP-kuvien muodoista. Esimerkiksi kuvissa 3.4a) ja b)
nikyvat lokaalisti stabiilit alueet ja kuvissa 3.6a) ja b) strategian 7 ympéris-
t6 ovat vallan merkillisid. Toisekseen mutantin aloituspaikka maineakselilla
vaikuttaa PIP-kuvan muotoon (sisdinen mutaatio antaa erilaisen tuloksen

kuin ulkoinen).

Nama muotovirheet johtunevat siitd, ettd mallissa auttamisstrategia [
on tavallaan bindirinen: joko autetaan (autettavan maine > [) tai ei auteta
(maine < [). Oletetaan, ettd mutantti syntyy maineella m < [, jolloin hén-
ta ei auteta. Talloin mahdollisuus invaasioon residenttipopulaatiota parem-
malla auttamishalukkuudella  on huonompi kuin jos mutantti olisi syntynyt
maineella m > [, jolloin hantd autetaan. Tama siitd syysté, ettd edellisesséa
tilanteessa mutantin on siirryttavé ensin huonosta maineesta hyvadn mainee-
seen paastikseen nauttimaan paremmasta auttamishalukkuudesta, ja tdméa

siirtymé kuluttaa mutantin resursseja.

Huomionarvoista on, ettd sisdisen ja ulkoisen mutaation luomat PIP-
kuvat ovat lahes identtiset suurilla auttamishalukkuden r arvoilla, jolloin

strategian [ "bindarisyys” ei luo eroja tarkasteluihin.

Ratkaisu téahén voisi olla strategian [ ja k valitseminen kasvavaksi jat-

kuvaksi funktioksi, joka ldhestyisi arvoa 0, kun k, [ — —M.

Yhteenvetona voidaan pééatelld, ettd maine antaa stabiilimman ympé-
riston auttamiselle kuin ilman mainetta oleva ympéristé. Maineen kanssa
paadytaan helposti lopputilaan, jossa apua myonnetéaén jotakuinkin toden-
nakoisyydella % Siis yksi tapa pitda auttaminen hengissé on jakaa auttami-

sesta mainetta.

3.3 Strategian [ evoluutio

Téassa kappaleessa tutkitaan strategian [ evoluutiota. Ensimmaéisessa jak-
sossa sité tutkitaan tapauksissa, joissa r € (0,5,0,99), jolloin populaatiosta
tulee hyvamaineinen. Toisessa jaksossa katsotaan strategian [ kehitysté, kun
r on todella suuri (& 1) tai niin pieni, ettd populaatio ei ole enéé kokonai-

suudessaan hyvamaineinen (r < 0,50).
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3.3.1 Kun populaatio on hyvamaineinen

Pidetdan maineen muutosta kontrolloivaa parametria k vakioarvossa 0. Va-
litaan téssa tarkastelussa M = 15, jolloin mallille saadaan 31 maineen ar-
voa. Olkoon alkutila kokonaan homogeeninen ja asetetaan jokaisen maineen
arvolle populaatiota 0,1 verran (kuvan 2.14 mukainen alkutila). Tarkaste-
luissa on lahdetty liikkeelle strategian arvosta (k,l) = (0,0). Tamén jalkeen
toistetaan seuraavaa: lasketaan 200 iteraatiota, jonka jidlkeen populaatioon
syntyy mutantti satunnaiseen ei-tyhjaén mainelokeroon. Mutantti noudat-
taa satunnaista strategiaa e € [—M, M+ 1].4 Laskenta on lopetettu 1000:n

mutaation jélkeen.

Kuvassa 3.7 ndhdéaén lopputilanne kolmella eri parametrin r arvolla. Yh-
teistd néille tapauksille on populaation pddtyminen pienimmén hyvén tilaan.
Nahdéaan, ettéd jokaisessa tapauksessa strategia [ keskittyy vain muutamille
arvoille, ja suurimman yksittaisen strategiaryhmittymén kayttamé strategia
[ on jotakuinkin pienimmé&n hyvén tilassa. Taméa kyseinen suurin yksittdinen
strategian arvo on piirretty harmaalla viivalla vasemmanpuoleisiin kuviin,

joissa ndhdéan populaation lopputilan jakautuminen maineen mukaan.

Lasketaan jokaiselle kolmelle kohdalle vield suhde |hyvamaineiset|/|koko

populaatio|, missd hyvimaineiset lasketaan painotetusti strategian [ mu-

kaan.
. |Hyvamaineiset|
|Koko populaatio|
0,85 14 0,953
0,68 11 0,959
0,51 0 0,933

N&ahdéan, ettd nyt hyvimaineisia ei ole lopputilassa aivan niin paljon
kuin strategian r evoluutiota tarkastellessa. Syyné saattaa olla maineen ar-
vojen vahyys, onhan niité téssé tarjolla vain 31 kappaletta. Voidaankin olet-
taa, ettd evoluutio veisi populaation ldhemmés pienimmén hyvéan tilaa, kun

M on suurempi.

4Pienen laskennan tuloksena ei ole mitaén eroa talla mutaatiolla verrattuna siihen, etté

mutantti kdyttéisi strategiaa lyes £ 1.
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Kuva 3.7: Strategian [ evoluutio. Kuvassa a) » = 0,51, b) » = 0,68 ja c) » = 0, 85.
Muut arvot ovat: 8 = 3,5; ¢ = 0,95; a = 0,10; v = 11; K = 30; k = 0. Lisdksi on
valittu M = 15 kappaletta. Vasemmalla puolella on populaatio piirretty maineen arvojen
mukaan ja oikealla puolella strategioiden edustajien mukaan. Vasemmanpuoleisiin kuviin

on harmaalla viivalla piirretty lopputilassa olevan suurimman yksittéisen strategian [ arvo.

3.3.2 Kun populaatio on huonomaineinen tai kun r =1

Evoluutio ei vie strategiaa [ pienemmaksi kuin k, jos populaatiossa on mu-
kana edes jonkin verran hyvimaineisia. Tdmé ndhdéan kuvassa 3.8. Siiné
on alkutila ja -parametrit muuten kuten kuvassa 3.7, mutta kohdassa a)
r = 0,27 ja kohdassa b) r = 0,40. Kuvassa on vierekkéin lopputilan popu-
laatiot maineen funktiona ja strategian [ funktiona. Ndhdaén, etté liiallinen
auttaminen (pieni [) ei tule kannattavaksi populaatiossa, jossa auttamisha-

lukkuus r on kovin pieni.

48



30F
25 F
6 20 E

10

-15 =10 -5 0 5 10 15 -15 -10 -5 0 5 10 15

Kuva 3.8: Strategian | evoluutio, kun r < 0,50. a) » = 0,27, b) 7 = 0, 40. Huomataan,

etta strategia [ ei ajaudu tilaan | < k£ = 0. Muut arvot ovat kuten kuvassa 3.7.

Evoluutio ei siis vie erotusta [ — k negatiiviseksi, miké onkin ymmaérret-
tavaa; silloinhan yksiloita valilla [[, k) autettaisiin ilman maineen muutosta,

joten auttaja ei saisi auttamisesta mitdan hyotya.

Jos parametrille r valitaan &ériarvo, eli r ~ 0 tai » &~ 1, nousee esiin
jélleen uusi elementti. Kuvasta 3.9 ndhdéaén, etta talloin ldhes kaikki stra-
tegian [ arvot ovat yhtd hyvid. Ensinnékin kun r ~ 0, populaatiossa ei
tapahdu auttamista. T&lloin strategia [ voi lilkkua hyvin vapaasti pysyen
kuitenkin suurempana kuin suurin epatyhja mainelokero m, jossa on popu-
laatiota. Talléin myos totaalitorjujat [ = 16 pysyvat hengissé, vaikka eivét

invaasioon pystykéan.

Piinvastaisessa tilanteessa, kun r ~ 1 (kuva 3.8¢)), on koko populaatio
tuppautunut suurimpaan mainelokeroon m = 15. Niinpa kaikilla strategian
[ arvoilla yksilot joko auttavat kaikkia toisia tai eivéit auta ketddn, ja té-
ten kaikki strategiat [ ovat tasaveroisia, eikd yksikédén ole toista parempi.
Ainoana poikkeuksena ovat totaalitorjuntastrategiaa [ = M + 1 kdyttavat,
jotka eivit ole elinkykyisié.

Ainoastaan kahdessa teoreettisessa tilanteessa totaalitorjujat [ = M + 1

kykenevat invaasioon. Ensimmaéinen on sellainen, jossa residenttipopulaa-
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Kuva 3.9: a) v = 0,01; kaikki strategiat | > mmax Ovat samanarvoisia, missi Mmax
on suurin maineen arvo, jossa on populaatiota. b) r = 1; kaikki strategiat, poislukien

totaalitorjujat [ = 16, ovat samanarvoisia.

tion jokainen yksilo kayttda strategiaa [ < k. Tallainen olisi periaatteessa
mahdollista kun » = 1 ja strategiat ajautuisivat kaikki todella pieniksi.
Toisessa tapauksessa oletetaan, ettéd populaatiossa suurin kéytetty stra-
tegia on lyax. Jos populaation koko on niin pieni, etté totaalitorjujamutantti
ehtii syostéa residenttipopulaation sukupuuttoon ennen kuin kaikki mutantit
ovat saaneet maineen m < lyax, tulee tuo torjujamutantti tekeméén invaa-

sion.

3.4 Yhteenveto

Yhteenvetona voisi siis mainita, ettd sekéd r ettd [ ajautuvat yleensa kohti
pienimmaén hyvén tilaa. Toinen vaihtoehto lopuutilalle on totaalisen autta-
maton huonomaineinen populaatio. Kummankaan strategian kohdalla dari-
auttajatapaukset r = 1 tai | = —M eivit kyenneet invaasioon. Suurempi
yllatys on, ettéd totaalikieltdytyjat » = 0 tai [ = M + 1 eivdt kyenneet in-
vaasioon kuin joissain rajatuissa tapauksissa. Tama kertoo kuinka vahvasti
maineen jakaminen pitdd auttamista hengissé, kun muistetaan, ettd ilman

mainetta ainoa lopputila oli totaalitorjujapopulaatio.
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4 Metapopulaatio

Heitetddn seuraavaksi tutkittu periytyvin maineen malli metapopulaatio-
ymparistoon. Erityisesti katsotaan miten auttamisen evoluutio muuttuu ver-

rattuna yksittdisen populaation tilanteeseen.

Esitelladn aluksi metapopulaatioteorian sanastoa. Laikku on elinkelpoi-
nen asuinymparisto, tyhja tai asuttu. Lokaalinen populaatio on laikussa elava
populaatio. Metapopulaatio on lokaaleista populaatioista koostuva populaa-

tio.

Fréas yksinkertainen ja samalla kayttokelpoinen metapopulaatiomalli esi-
teltiin vuonna 1969 (Levins, 1969). Levins (1969, 1970) oletti, ettd elinym-
péristd on jaettu ddrettémén moneen erilliseen asuttavaan laikkuun, jotka
pystyvét eldttdméasn (toistensa suhteen identtisid) lokaalisia populaatioita.
Levinsin mallissa ei kuitenkaan oteta huomioon laikussa asuvien lokaalisten
populaatioiden dynamiikkaa, vaan tarkastellaan ainoastaan laikkujen vélisia

suhteita.

Téassé luvussa on otettu kéyttéon Levinsin mallin yleistys, rakenteinen
metapopulaatiomalli, joka ottaa huomioon myos lokaalisten populaatioiden
dynamiikan. Tutkielman malli laitetaan rakenteiseen metapopulaatioympé-
ristoon ja tutkitaan auttamisen dynamiikkaa siind. Luvussa kaytetty yh-
den lajin mallintamiseen soveltuva rakenteinen metapopulaatiomalli perus-
tuu Hanskin (1991) sekéd Gyllenberg & Hanski (1992) t6ihin. Valoa pimey-
teen tuo myos Gyllenberg et al. (1997). Tassa luvussa tarkasteltu rakenteisen

metapopulaation malli 16ytyy artikkelista Hanski & Zhang (1993).
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4.1 Rakenteinen metapopulaatio

4.1.1 Teoriaa

Olkoot «x lokaalisten populaatioiden keskiméérdinen koko ja p asuttujen laik-
kujen osuus kaikista laikuista. Laikkuja oletetaan olevan aérettéméan mon-
ta ja ne oletetaan identtisiksi. Oletetaan laikusta toiseen muuttavan yksilon
valitsevan uuden laikun satunnaisesti. T&ll6in metapopulaatiota kuvaamaan
saadaan yhtélot (Hanski & Zhang (1993))

Z_f = g(x) —d(z)x + ad(x)zp (4.1a)
Z—It) = yad(z)zp(1 — p) — e(z)p, (4.1b)

missé g(z) on lokaalisen populaation kasvu ilman muuttoliikettd, d muutto-
liike asukasta kohden, o todennékéisyys, ettd muuttava yksilo selvida hen-
gissd ja saapuu asuttamaan jotain laikkua, v todennéakéisyys, ettd tyhjadn
laikkuun saapuva yksilo kykenee valtaamaan kyseisen laikun ja e hévidmi-
sintensiteetti, jolla lokaalisia populaatioita tuhoutuu (esimerkiksi ekokata-
strofin vuoksi).

Jos muuttava yksilo ei kykene valtaamaan tyhjia laikkua (todennékoi-
syys 1 —+), hén tulee kuolemaan. Niinpd muuttopopulaatioon vaikuttaa ne-
gatiivisesti seké suora kuoleminen (1 — «), ettd epéasuora kuoleminen uuden
laikun valtaamisen mennessa myttyyn (1 — ).

Oletetaan, ettd lokaalisen populaation dynamiikka tapahtuu huomatta-
vasti nopeammin kuin metapopulaation muutokset. T&ll6in metapopulaa-
tion dynamiikkaa tarkasteltaessa voidaan olettaa, ettd lokaaliset populaa-
tiot ovat tasapainotilassa.

Valitaan lokaaliselle populaatiolle logistinen kasvu, eli asetetaan g(x) =
uz(l—z/K). Oletetaan liséksi, ettéd d ja e ovat vakioita. Asetetaan dx/dt = 0
ja ratkaistaan edelld mainituilla olettamuksilla yhtélostd (4.1a) lokaalisen
populaation z tasapainoyhtéilé muuttujan p funktiona:

i = (1 - M) K (tai & = 0). (4.2)

Koska seka « ettd p ovat todennékoisyyksid, ndhdéan, etta & < K. Toisin sa-
noen metapopulaatiossa lokaalisen populaation koko on pienempi kuin sen

kantokyky K antaisi myoden. Lisdksi ndhdaan muuttoliikkeen d vaikutus
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lokaalisen populaation tasapainotilaan Z: kiintopiste Z pienenee muuttoliik-
keen d suurentuessa.
Sijoitetaan saatu & yhtdloon (4.1b), jolloin asuttuja laikkuja kuvaavaksi

yhtéloksi tulee

dt

Asetetaan dp/dt = 0 ja lasketaan asuttujen laikkujen tasapainopisteet

b _ vod (1 - M) Kp(1—p) —ep. (4.3)

p*. Saadaan

., dl4+a)—ut+vVA2—uB ,
pr= it (10 26 =), (1.4

missd A =u+d(a —1) ja B =4e/vK. Derivoidaan tamé muuttoliikkeen d

suhteen ja saadaan

opL A-B
50 = Tad (1 BN —Bu> (4.5a)

op* U ( A-B >’ (4.5D)

od 22\ TV Bu
missd p* on yhtélostd (4.4) saatava suurempi tasapainopiste ja p* vastaa-
vasti pienempi. Osittaisderivaatta Op’ /0d on negatiivinen, kun d > (u —
B)/2(1 — «) ja positiivinen, kun d < (u — B)/2(1 — «). Asuttujen laik-
kujen p* médrille saadaan siis (lokaali) maksimi derivaatan nollakohdassa
d = (u— B)/2(1 — a), joka sijoitettuna yhtdloon (4.4) tuottaa
Pinax = 1 — (1-a)B
a(u — B)
Yhtalosta (4.2) voidaan ndhda muuttoliikkeen d vaikutus lokaalin popu-
laation tasapainopisteeseen Z. Kuten jo aiemmin mainittiin, muuttoliikkeen
suurentaminen pienentéé lokaalisen populaation kokoa. Kuitenkin, jos ku-

kaan ei kuole muuttamisen aikana (o = 1), niin talléin

. 2m—u++vu®—Bu

p

2m
d(1l —p*
& = K(1- (1-p ))
r
K / B
Kun a = 1, lokaalisen populaation keskimé&éarainen lopputila Z* ei riipu

laisinkaan muuttoparametrista d. N&in ollen muuttoparametrilla d ei ole

mitadn ylarajaa ja ndhdaankin, ettd kun d — oo, niin p* — 1.
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4.1.2 Muuttoparametrin d rajoitukset

Metapopulaation dynamiikkaa hallitsee muuttoliike d. Sen on oltava tar-
peeksi suuri, jotta tyhjid laikkuja tulisi vallattua riittavasti korvaamaan yk-
sittédisten laikkujen tuhoutumisen. Toisaalta muuttoliike ei saa olla liian suu-
ri, koska muuten lokaaliset populaatiot menettéisivit liikaa jasenid muut-
toliikkeen kuolleisuuden 1 — « takia. Niinpé seké liian pieni etté liian suuri
muuttoliike on turmiollista metapopulaatiolle.

Asuttujen laikkujen osuuden p on oltava vélilla [0, 1]. Tésté saadaan joh-
dettua ehtoja muuttoparametrille. Nollaratkaisu pj = 0 on triviaali tasapai-
notila. Kumpikaan epétriviaaleista tasapainotiloista p* ei ole reaalinen, jos
yhtélon (4.4) diskriminantti A2 — Bu < 0. Niinpi saadaan muuttoparamet-

rille d ensimméinen rajoitus. On oltava
A2~ Bu=(r+da-1)°—u— >
w= (r+d(a—1)) ufy % 0
u—vuB . u+ vuB

— d<— tai d
1 -«
Talloin kaikki tasapainotilat ovat reaalisia.
Kun d > “JFT V;‘/B on lokaalisten populaatioiden tasapainotila & negatiivi-

nen. Tdmé& néhdédén, kun sijoitetaan d = % yhtéloon (4.2). Tallsin

& (ut VaB)(1 - ap)
K (1—-a)u
_ ua(p —1) +VuB(ap — 1)
(1—-a)u
®<1) VuB(a —1)
S a0

jos muuttokuolemistodennakéisyys o < 1. Yhtélosta (4.2) nahdéén lisdksi,
ettd kun d kasvaa, niin Z pienenee. Niinpa # < 0 aina, kun d > %. Kun
a = 1, el muuttoparametrille d ole mitaén ylarajaa, kuten edellisen jakson
lopussa néhtiin.

Kun d = 0, vapaiden laikkujen ainoa tasapainotila on pj = 0, joka
yhtélosté (4.3) ndhdaan stabiiliksi. Kun d kasvaa, tulee pf jossain vaiheessa
epéastabiiliksi.

Approksimoidaan Taylorin sarjalla yhtélon (4.3) oikea puoli pisteen p =
0 ympéristossi ja approksimoidaan p? ~ 0 ~ p3, jolloin

u dp eu

—_— )" — 2 P —
VK dt ad” + aud K
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Jotta pi = 0 olisi epistabiili tulisi olla —ad?+aud— 5—1“{ > 0. Tama toteutuu,

1 B 1 B
u—yfu2 -2 <d< = | utqfur - 22
2 o 2 o

Koska dp/dt on kolmannen asteen polynomi, tdma tarkoittaa, etta edelld
saadulla valilla epétriviaaleista kiintopisteista suurempi, p , on positiivinen
ja pienempi p* negatiivinen. Kun d > % (u +y/u2 — %) on p jalleen sta-
biili tasapainotila ja pienempi epétriviaaleista kiintopisteistéd, p* , on tullut
positiiviseksi. Kuva 4.1 selventéé tilannetta.

Vield on auki kysymys, ettd onko tasapainopisteille varmasti voimassa
p* < 1 saaduilla muuttoparametrin d alueilla.

Edellisessé kappaleessa saatiin suuremmalle epétriviaalille tasapainopis-

teelle yhtélo

Pmax = 1 — %-
Nahdéaén, ettd tdmé on aina pienempi kuin 1, kun v > B. Jos u < B, seuraa
ehdosta (4.6), ettéd epatriviaalit tasapainopisteet p* ovat reaalisia ainoastaan
negativiisilla muuttoparametreilla d.

Kaikkiaan ehdot muuttoliikkeen d suuruudelle ovat siis

1 Bu 1 Bu
Sl I P B - [y2 = 22
5 | v u - <d<2 u+\|u o (4.7a)

d < “1% ”O[“B, (4.7b)

missé ylemman epayhtélon toteutuessa p% on ainoa positiivinen kiintopiste
ja p on epéstabiili. Alempi yhtilo takaa, ettd tasapainotilat ovat reaalisia.
Jos ylempi yhtélo ei toteudu, mutta alempi toteutuu, metapopulaatiolla on
kaksi epatriviaalia tasapainotilaa, joista pienempi p* on epéstabiili ja p7

seké triviaali pfy ovat stabiileja (katso kuvaa 4.1 selvennykseksi).

4.2 Epasuora auttaminen ja rakenteinen metapo-

pulaatio

4.2.1 Riisuttu malli

Olkoon g(x) kappaleessa 2.2 esitetty epésuoran auttamisen malli ilman mai-

netta. Valitaan ilman auttamista olevaksi kasvuksi f(z) logistinen kasvu

55



dp dp
dt dt
A
0.1¢F 1

0.05 0.0 /\

L 1 1 1 1 1 p L 1 1 1 1 A> p
02 04 06 08 02 F4 06 0.8

005 ¢ -0.05

01t -0.1

Kuva 4.1: Metapopulaation mahdolliset tasapainopisteet. Kuvassa a) toteutuu ehto 4.7a

\/

ja po on epéstabiili. Kuvassa b) toteutuu ehto 4.7b, mutta ei 4.7a, jolloin pj on stabiili.

uz(l—2z/K). Tallsinhdn populaatiota kuvaavaksi differentiaaliyhtéloksi saa-
tiin (jakso 2.2, kaava (2.2))

der 1 9
E—iﬁr(q—l-a—l)x + f(x)

m ja kasvukertoi-

mella u. Nain ollen kaikki edellisessé jaksossa tarkastellut tulokset sopivat

Tama on logistinen malli kantokyvylla L =

tdhan malliin.

Kuvassa 4.2 on tarkasteltu metapopulaatiota erilaisin parametrein muut-
tointensiteetin d ja lokaalisten populaation hévidmisintensiteetin e suhteen.

Punaisella vérilla on merkitty alue, jossa d toteuttaa epéyhtéalon (4.7b).
Sinisella viivalla on piirretty alaraja ja punaisella yldraja. Vihrealld varilla
on merkitty alue, jossa d toteuttaa epdyhtdlon (4.7a), muttei ehtoa (4.7b).

Analysoidaan tarkemmin kuvaa 4.2. Kuvaparissa a) ja b) ndhdéén, mi-
ten kertoimen L muuttaminen vaikuttaa stabiileihin tiloihin. Se vaikuta
juuri millddn tavoin pienilld havidmisintensiteetin e arvoilla: kun e < 0.1,
ovat punainen ja vihreé alue jotakuinkin samanlaiset. Suuremilla kuolemisen
e arvoilla huomataan, ettd metapopulaatiolla on enemmén sallittuja positii-
visia ratkaisuja kertoimen L ollessa suurempi.

Kuvaparissa ¢) ja d) ndhdéén, miten hengissdpysymiskerroin « vaikut-
taa asuttujen laikkujen stabiileihin tiloihin. Ero on huomattava. Sekd pu-

nainen, ettd vihrea alue ovat kookkaampia ja metapopulaatio kestaa niin
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Kuva 4.2: Riisuttu malli ja metapopulaatio. Punaisella viirilli on merkitty alue, jossa nol-
laratkaisu pg on epéastabiili ja on vain yksi epatriviaali tasapainotila. Se on samalla stabiili.
Vihrealld alueella pg on stabiili ja metapopulaatiolla on kaksi epétriviaalia tasapainotilaa,
joista ainoastaan suurempi on stabiili. Kuvassa 4.1a) on piirretty vaipaiden laikkujen tasa-
arvokéayré punaisella alueella ja kuvassa 4.1b) vihrealld alueella. Vihrean viivan alapuolella
tilat p* ovat reaalisia. Valkoisilla alueilla epatriviaalit tasapainotilat eivit ole saavutetta-
vissa. Kéytetyt arvot ovat 8 = 2; ¢ = 0,95; a = 0.1; v = 4; K = 30,y = 1/50 a)
r=0,85 a=0,6 (jolloin yL =0,83) b) r =0; o =0,6 (yL =0,6) ¢) = 0,85, « =0,3
(yL=10,6)d) r=0,85 a=0,8 (yL =0,6).

suuremman kuolleisuuden e kuin suuremman muuttoméaran d, kun a on
suuri. Tamé ei olekaan ihme, silld aiemmin néhtiin, ettd kun a — 1, niin
muuttamisparametrille d ei ole mitdén ylarajaa.

Kuvassa 4.3 on esitetty metapopulaation tasapainopisteet p* muuttoliik-

keen d funktiona kuvan 4.2a) parametrein kdyttien kolmea eri tuohoutumis-

kerrointa e.

4.2.2 Riisuttu malli, metapopulaatio ja auttamisen r evoluu-
tio

Oletetaan, ettd pieni mutanttipopulaatio y auttamishalukkuudella 7, tu-

lee rakenteiseen metapopulaatiomalliin. Tall6in metapopulaatiota kuvaavik-
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Kuva 4.3: Stabiili ja epistabiili p* muuttoparametrin d funktiona. Kuvaan on vihrealla
piirretty stabiilit p* arvot ja punaisella epédstabiilit p* arvot. Kohdassa a) e = 0,40; b)
e=0,10; ¢) e =0,01.

si yhtéloiksi saadaan

d

d_th = hrmutﬂ"res (y7 .'1:) - dy + adyp

((11_:: - hTrcszut (33, y) - dﬂj + Ozd:ljp (48)
d

d—f = yad(y + z)p(1 — p) — ep,

missi Ry, rae (¥, ) = ATty + 5829 (Pres@ — rmus (1—q)) + Tz (@ y)u(l-
xTer), missa A = % B(q + a —1). Sekd mutantti- ettd residenttipopulaatiolla
on samanlaiset muuttotermit (mutantilla —dy + adyp ja residentilld —dx +
adzp), joten mutantin kelpoisuuteen vaikuttaa ainoastaan termi h,, ,,(z,y).
Vaan tamé tapaus késiteltiin luvun 3 kappaleessa 3.1, ja tiedetdén, etté

invaasioon kykenevilla mutanteilla on rpu < Tyes-

Néiin ollen maineeton metapopulaatio ei eroa mitenkéian maineettomasta

yvhden populaation tapauksesta ja auttaminen tulee lopulta héavidmé&an.
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4.3 Maine, metapopulaatio ja auttaminen

Tarkastellaan seuraavaksi maineellisen mallin dynamiikkaa rakenteisessa me-
tapopulaatiossa ja erityisesti auttamishalukkuuden r seké auttamisstrate-
gian [ evoluutioita siella.

Yksiloiden maine voidaan metapopulaatiossa mieltds globaaliksi tai lo-
kaaliksi. Globaalin maineen tapauksessa yksilo tietdéd jokaisen metapopu-
laation jdsenen maineen. Lokaalisen maineen tapauksessa yksilo tietda ai-
noastaan oman laikun asukkaiden maineet, ja kaikille laikkuun muuttaville
yksiloille annetaan jokin kiinted maineen arvo. Néistd kahdesta tavasta lo-
kaali maine on ldhempéné oikean maailman tilannetta kuin globaali: ei ole
realistista olettaa, ettd yhdessd asutuskeskittymésséa tiedettéisiin kaikkien
muiden asutuskeskittymien yksiléiden maineet. Niinpé lokaali maine edus-
taa parempaa nikemystd maineen levidmisesté.

Kun globaalin maineen tapauksessa tarkastellaan auttamisen evoluutio-
ta, huomataan sama ilmié kuin edellisessa kappaleessa 4.2.2: metapopulaa-
tio rakenne ei vaikuta mitenkéan evoluutiotarkasteluun. Muuttoliike véhen-
tad populaation maarad, muttei muuta lokaalisen populaation rakennetta
milla&n tavalla. Niinpa globaalin maineen tapauksessa auttamisen evoluutio
noudattaa luvun 3 kaavoittamaa tieta.

Otetaan tarkasteluun lokaali maine. Tamé&n kappaleen tulokset on saa-
tu laskennallisesti Mathematica -ohjelmiston avulla differenssimenetelméé
kayttamalla. Kéaytetysta koodista 16ytyy selostus liitteestd A. Laikkuun muut-
taville yksiloille on annettu maine m = max{k,(}. Lokaalisen populaation
x auttamisparametrit on vertailun helpottamiseksi valittu samoiksi kuin lu-
vussa 3: = 3,5; ¢ = 0,95; a = 1/10; u = 11; K = 30. Metapopulaa-
tioparametreiksi on valittu « = 0,60; v = 1/50; e = 0, 10. Auttamisinnon
r tutkimisessa on tutkittu tapauksia | = k (jolloin (k,1) = (0,0)), I > k
((k,1) = (0,25)) sekd I < k ((k,1) = (0,—20)), joissa strategian (k,!) arvoik-
si on valittu samat kuin luvussa 3.

Approksimoidaan maineellista mallia riisutulla mallilla ja saadaan rajoi-
tukset sallittujen muuttoparametrien d arvoille epayhtéaldiden (4.7) avulla.
Auttamishalukkuus r ei néilld parametrivalinnoin vaikuta juurikaan sallit-
tun muuttointensiteettin suuruuteen. Saadaan, ettd kun 0,3 < d < 10,7,
niin metapopulaatiolla on yksi epétriviaali kiintopiste ja kun d < 20,7, ovat

kiintopisteet reaaliset. Valitaan d = 2, jolloin metapopulaatiolla on ainoas-
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taan yksi epétriviaali tasapainopiste (kuvan 4.2 termein ollaan punaisella
alueella).

Kuvassa 4.4 on esimerkki lokaalisen populaation rakenteesta. Nahdéaan,
ettd lokaalisella populaatiolla on jatkuvasti yksil6itd maineen arvolla m =
max{k,l} = 0, joten populaation rakenne on erilainen kuin aiemmissa tar-

kasteluissa.

8

Kuva 4.4: Lokaalisen populaation rakenne metapopulaaiossa, kun maine on lokaali. Kéy-
tetyt arvot ovat kuten kappaleen alussa kerrottiin ja lisdksi » = 0,70; (k,1) = (0,0). Koh-
taan m = max{k,l} = 0 muodostuu selvi piikki muuttajien takia. Asuttujen laikkujen

osuudeksi tulee p* = 0,87 ja lokaalisen populaation kooksi ¥ = 32, 7.

4.3.1 Auttamisen r evoluutio metapopulaatiossa

Tutkitaan auttamishaluukkuuden r evoluutiota edelld kerrotuilla paramet-
reilla eri strategioiden (k,[) kanssa. Kuvaan 4.5 on piirretty tamén tapauk-
sen PIP-kuvat kolmessa eri tapauksessa: | = k, I < k ja [ > k. Tarkat
taulukot saaduista tuloksista l6ytyvat liitteestd B. Simulaatioissa on kéytet-
ty samoja strategian (k,l) arvoja kuin luvussa 3. Laskennoissa kiytetédén
samaa periaatetta kuin luvussa 3: Aina 1000:n iteraation jélkeen residentti-
ja mutanttipopulaatioista asetetaan nolliksi ne mainelokerot, joissa popu-
laatiota on vihemmin kuin 10~%. Laskentaa suoritetaan kunnes toinen po-
pulaatio on menehtynyt tai kummankaan populaation koossa ei tapahdu yli
103 suuruista muutosta.

Seuraavissa tarkasteluissa mutanttipopulaation alkutila on, luvun 3 ter-
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mein, sisdinen. Téssd tapauksessa tosin siséisen ja ulkoisen mutantilla ei
ole juurikaan eroa, silld muuttoliikkeestd johtuen maineen arvolla m =
max{k, [} on muutenkin koko ajan populaatiota. Mutanttipopulaation kook-
si asetetaan noin 0,7% residenttipopulaation koosta.

Metapopulaatio on kuvan 4.2 sanoin punaisella alueella ja, riippuen pa-
rametrin r suuruudesta, asuttujen laikkujen méaara p* on vililla (0, 84; 0, 89).

(Mit& suurempi 7, sitd suurempi p*.)

a)l=k b) 1>k c)l<k

Tmut Tmut T'mut

Tres Tres T'res

Kuva 4.5: Auttamisen  PIP-kuvat metapopulaatiossa, kun maine on valittu lokaaliseksi.
a)l=k(=0),b)l >k (l=25k=0),c)l <k (Il =-20,k=0). Punaisella alueella
invaasio on mahdollinen, sinisellé ei ja vihreélla alueella syntyy kaksimuotoinen populaatio.
Kuvissa olevat attrahoivat voittamattomat singulaaristrategiat ja populaatioiden koko
siind: a) 7 ~ 0,61, ¥ =31,7; b) — ¢) 7 =~ 0,65, ¥ = 32,0.

Auttaminen r, kun [ =k

Evolutiivisesti attrahoivan staabilin strategian 7(= 0,61) arvo kasvaa huo-
mattavasti verrattuna luvun 3 tilanteeseen (sielld 7 = 0, 51, katso kuva 3.4).
Liséksi pienilld auttamishalukkuuden r arvoilla esiintyneet lokaalisti stabiilit
alueet ovat kadonneet ja matalilta arvoilta r..s populaatio ajautuu vaisté-
matta nollatilaan. Uutena elementting tapaukseen k = [ ovat nyt ilmaantu-

neet kapeat kaksimuotoisen populaation kaistaleet.

Auttaminen r, kun [ > k

PIP-kuva jakautuu kahteen osaan: r < 0,63, jolloin populaatiosta tulee
huonomaineinen ja r > 0,63, jolloin lopputila on hyvamaineinen. Luvun 3

tilanteessa jako tapahtui arvon r = 0,52 tienoilla. Nyt hyvamaineisesta al-
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kutilasta ajaudutaan evolutiivisesti attrahoivaan stabiiliin tilaan 7(~ 0, 65),
joka on suurempi kuin yksittdisen populaation tapauksessa (kappale 3.2.4,
kuva 3.6). Huonomaineisesta alkutilasta paadytéddn vaistamatta torjujati-
lanteeseen r = 0, kun yhden populaation tilanteessa talléin muodostui kak-

simuotoisia populaatioita.

Auttaminen r, kun [ < k

Metapopulaatiomallin tilanteessa ei l < k ole jérin voittoisa tapaus auttami-
sen kannalta. Huomataan, ettd yksittédisessa tapauksessa olleet singulaari-
strategiat ovat pyyhkiytyneet pois (vertaa luvun 3 kuvaan 3.5) ja populaatio

ajautuu jokaisesta alkutilasta vaistaméatta nollatilaan r = 0.

Jos metapopulaation auttamisen evoluutiota vertaa yhden populaation
vastaavaan, huomataan, ettd lokaalisen maineen tapauksessa metapopulaa-
tiomalli kuolettaa auttamisen herkemmin tapauksissa [ < k ja [ > k. Ta-
pauksessa [ = k auttaminen voi sitd vastoin paremmin kuin yhden populaa-
tion tapauksessa. Huomataan lisdksi, ettd metapopulaatiomalli nostaa evo-
lutiivisesti attrahoivan stabiilin singulaaristrategian 7 arvoa. Poikkeuksena

tilanne [ < k, jossa singulaaristrategia on kokonaan tippunut pois.

4.3.2 Metapopulaation parametrien vaikutus auttamiseen r

Valitaan k = [ = 0, ja katsotaan miten metapopulaation parametrien muut-
taminen vaikuttaa auttamisen r PIP-kuvaan 4.5a). Kuvassa 4.6 ndhdaan

parametrien d, «, 7, e kasvattamisen seuraukset.

a) Kappaleen alussa néhtiin, ettd kun 0,3 < d < 10,7, niin metapopu-
laatiolla on tasan yksi stabiili kiintopiste p*. Kuvassa 4.6a) on valit-
tu d = 9, jolloin p* saa, auttamishalukkuudesta r riippuen, arvoja
valilta (0,95;0,97). Kasvanut muuttomééra siirtdd PIP-kuvassa se-
k& pienempad epéastabiilia singulaaristrategiaa ettd suurempaa voit-
tamatonta singulaaristrategiaa suuremmaksi. Lisaksi kaksimuotoisen
populaation kaistaleet ovat tippuneet pois. Ndhdaan myos, etta suuri

muuttointensiteetti aikaansaa pienen populaation loppukoon 3.

b) Kuvassa 4.6b) on katsottu muutosta eloonjédémisen o vaikutusta aut-

tamisen evoluutioon valitsemalla o = 0,95 pitden muut parametrit
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Kuva

a) b)

T'mut Trmut

0,8
0,5
0,2
0,2 05 08

c)

Tmut

0,8
0,5
0,2
0,2 05 08

4.6: Auttamisen r PIP-kuvia metapopulaation parametrien eri arvoilla. Seuraa-

Tres Tres

Tres Tres

vaan taulukkoon on koottu jokaisen kuvan kohdalla muunnettu parametri, evolutiivisesti

attrahoivan voittamattoman stabiilin singulaaristrategian 7 suuruus, populaation loppu-

tilan koko X, seka véli, jolla p* liikkuu riippuen auttamisparametrista 7.

Kuva Parametri 7 b)) p*
a) d=9 0,71 23,1 (0,95;0,97)
b)  a=0,95 0,63 34,1 (0,91;0,93)
¢) ~y=0,40 0,61 32,1 (0,97;0,98)
d) e=050 0,55 29,0 (0,17;0,39)

Kuvien muut arvot ovat kappaleen alussa kerrotun suuruisia. Strategia (k,1) = (0,0).

kappaleen alussa kerrotun suuruisina. Kun verrataan téatd kuvaa ku-
vaan 4.5a), ndhdéén, ettei muutosta hengissépysymisparametria nos-
tamalla juurikaan vaikuteta auttamisen r evoluutioon. Voittamaton
singulaaristrategia 7 nousee hieman: arvosta 0,61 arvoon 0,63. Sa-
moin epéstabiili singulaaristrategia nousee hivenen. Ei parametrin «
suurentaminen ihan ilman vaikutusta jaa. Neljasta tarkastellusta ta-

pauksesta tdmé antaa suurimman arvon lokaalisen populaation loppu-
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koolle X.

Kuvassa 4.6¢) on valittu v = 0, 40, jonka seurauksena p* € (0,97;0, 98).
Tyhjan laikun valtaamisonnistumista kuvaava ~ ei vaikuta lainkaan
auttamisen r PIP-kuvaan, eikd se juurikaan vaikuta lokaalisen popu-
laation lopputilan kokoon X. Eniten tdmé parametri vaikuttaa vapai-

den laikkujen p* maaraén.

Kuvassa 4.6d) on kasvatettu lokaalisen populaation havidmisintensi-
teettia e ja valittu e = 0,50. Tamé vaikuttaa hyvin paljon metapo-
pulaation kiintopisteen p* suuruuteen, kuten kuvasta 4.3 muistetaan.
Se nédhdddn myos téssi tapauksessa, kun p* on valilla (0,17;0,39).
Huomataan, etta véli on suuri, eli p* riippuu hyvin paljon auttamisin-
nostuksen r arvosta. Lokaalisen populaation kuolemiskertoimen e kas-
vattaminen pienentaé singulaaristrategian 7 arvoa jonkin verran: nyt
7~ 0,55. Samalla se myds pienentéé epéstabiilin singulaaristrategian
arvoa. Lisédksi kaksimuotoiset populaatiot ovat hévinneet. Lopputilan
kokoon ¥ hévidmisintensiteetin noustaminen arvoon 0,50 vaikuttaa

yllattavan vahan.

Nahdadn, ettd jokaisessa tapauksessa evolutiivisesti voittamaton attra-

hoiva strategia 7 on suurempi kuin luvun 3 tapauksessa k = [. Yhteista
kaikille edellé esitellyille PIP-kuville on se, ettid singulaaristrategiat liikku-
vat perustilasta (kuva 4.5a)) aina samaan suuntaan pitden keskimméisen

+-merkkisen alueen jotakuinkin yhta isona.

Lasketaan vield suhde |hyvamaineiset|/|X| kuvan 4.6 singulaaristrate-

parametri 7~

gioilla:

|Hyvémaineiset|

|Populaation koko|

d=9 0,71 0,91
a=0,9 0,63 0,92
v=0,40 61 0,93
e=0,50 0,55 0,94

Nahdaén, ettd suhde on huomattavasti pienempi kuin yhden populaation

tapauksessa. Niinpa lopputilaa ei voi endd endd pitdd pienimmén hyvan

tilana.
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4.3.3 Metapopulaatio ja strategian [ evoluutio

Katsotaan luvun lopuksi miten auttamisstrategia [ kehittyy metapopulaa-
tioymparistossa. Téssd simulaatiossa on parametreiksi asetettu kappaleen
alussa kerrotut arvot. Valitaan M = 15, jolloin lokaalisella populaatiolla on
31 kappaletta erilaisia maineen arvoja. Laskenta on suoritettu samalla ta-
valla kuin luvussa 3: Tarkasteluissa on ldhdetty liikkeelle strategian arvosta
(k,1) = (0,0). Tamén jilkeen toistetaan seuraavaa: lasketaan 200 iteraatio-
ta, jonka jéalkeen populaatioon syntyy mutantti satunnaiseen ei-tyhjaan mai-
nelokeroon. Mutantti noudattaa satunnaista strategiaa Iyt € [—M, M + 1].
Laskenta on lopetettu 1000:n mutaation jalkeen.

Kuva 4.7 nayttad miten auttamisstrategia ! kehittyy kolmen eri autta-
misinnon 7 kanssa.

Nyt lopputila ei ole niin helposti ennustettavissa kuin yhden populaa-
tion tapauksessa. Yhtaldisyyksid toki loytyy: téllakin kerralla lopputilas-
sa on joko yksi selkedsti dominoiva arvo [ (kuvat 4.7a) ja b)) tai sitten
monet arvot ovat samanarvoisia (kuva 4.7c)). Vaan dominoivan auttamis-
strategian [ sijainti ei ole endé pienimmén hyvén tila, kuten kuvista 4.7a)
ja b) voidaan n&hdi. Varmemmaksi vakuudeksi voidaan vield laskea suh-
de |hyvamaineiset|/|koko populaatio| néille tapauksille: kuvassa a) suhde on
0,72 ja kuvassa b) 0, 88. Itse asiassa vaikuttaisi, ettei lopputilaa voisi miten-
kéaan jarkevésti ennustaa.

Kun r saa arvon 0, 23, ovat kaikki strategiat [ > 0 samanarvoisia. Jos ta-
ta verrataan luvun 3 kappaleen 3.3 tuloksiin, niin ndhdaén, etta paljon suu-
remmalla arvolla r saadaan jo tasa-arvoisia strategioita. Kuvasta 3.8 néhtiin,
ettd r = 0,27 tuottaa yhden populaation tapauksessa yhden piikin kohtaan
[ =0, kun nyt arvo r = 0, 23 antaa lopputilalle kaikkia strategioita [ > 0.
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Kuva 4.7: Auttamisen [ evoluutio metapopulaatiossa. Kuvassa a) 7 = 0,90; b) r = 0, 70;
¢) r = 0,23. Muuttointensiteetti d = 3, muut parametrit ovat kappaleen alussa kerro-
tun suuruisia. Vasemmalla puolella on populaatio piirretty eri maineen arvojen mukaan
ja oikealla puolella eri strategioiden edustajien mukaan. Vasemmanpuoleisiin kuviin on

harmaalla viivalla piirretty lopputilassa olevan suurimman yksittéisen strategian [ arvo.
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5 Kirjallisuusvertailu

Tésséa luvussa vertaillaan tutkielmassa tarkasteltua epésuoran auttamisen
mallia kirjallisuudesta 10ytyviin tuloksiin. Luvussa esitelldan kirjallisuudes-
ta saatavia tuloksia, joissa padsdantoisesti kaytetdan johdantoluvussa 1 esi-
teltyjd NS-malleja. Vertailtavana on tutkielman periytyvin maineen mallista
ainoastaan yhden populaation tapaus, eikéd metapopulaation auttamista ole
lainkaan otettu huomioon. Nain siitd syysté, ettei kirjallisuudessa juurikaan

esiinny epédsuoraa auttamista metapopulaatiossa.

5.1 Kirjallisuus ja periytyvin maineen malli, bi-

nairinen tapaus

Koska periytyvan maineen malli perustuu reaktioyhtéloihin eiké peliteori-
aan, kuten suurin osa kirjallisuudesta esiintyvistd malleista, on vertailua
varten sijoitettava malli peliteoreettiseen ympéaristoon.

Peliteoreettisissa tarkasteluissa tehdédan vaatimus b > ¢, missa b on avun-
saajan hyoty ja c avunantajan haitta auttamisesta. Tama vastaa tutkielman
kappaleessa 2.2 saatua ehtoa ¢ 4+ a > 1, missé a vastaa auttamisesta saatua
hy6tya ja g auttamisesta koituvaa haittaa.

Periytyvan maineen mallia voidaan verrata binadrisiin peliteoreettisiin
malleihin, jos ajatellaan tutkielman mallissa kéytetyn sdannoén olevan tau-
lukon 1.2a) termein hyvdksyvd. Nimittdin hyvimaineisen maine ei muutu,
jos jittdd auttamatta huonomaineista (maine < k).! Vastaavasti tarkastel-

tavia strategioita voidaan ajatella olevan taulukon 1.2b) termein auttaminen

LJos k ~ —50, on kiytettivini sdintoa pisteytys, vaan tutkielmassa ei olla paneuduttu

tallaiseen tilanteeseen.
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(kun [ = =50 tai kun r = 1 ja populaatio on hyvamaineinen), torjuminen
(kun [ = 51 tai kun r = 0 tai kun populaatio huonomaineinen) ja yhteistyio
(kun populaatio on hyviamaineinen ja r < 1, [ > —50). Luvussa 3 néy-
tettiin, ettd evoluutio vie populaation tilaan, jossa r = 7(~ 0,50), jolloin
apua tarvitsevaa autetaan vain todennékoisyydelld 7. Tama voidaan tulkita
yhteistyOstrategiaksi tissé tapauksessa.

Ennen varsinaisen vertailun aloittamista muistutetaan vield, ettd tut-
kielmassa késitelty malli on luonteeltaan hyvin erilainen kuin peliteoreetti-
set vastineensa. Peliteoreettisissa malleissa yksi sukupolvi pelaa vuorollaan
auttamisleikkeja keréten kelpoisuutta, kun taas periytyvan maineen mallis-
sa syntyy jatkuvasti uusia yksil6itd ja sukupolvet sotkeentuvat keskenéén,
eiké kelpoisuuspisteilld ole merkitysté, ainoastaan yksiléiden maineella.

Koska tutkielman mallin voi ajatella kayttdvan hyvéiksyntéa sddntod, on
tahan kappaleeseen on keratty lahinné tutkimuksia, joissa on kdytetty juu-

rikin tuota auttamissaantoa.

5.1.1 Suzuki & Akiyama (2006)

Téassé artikkelissa ei muodostetakaan kahden yksilon valistd auttamistilan-
netta, vaan muodostetaan n:n yksilon auttamisrinki (luvun 1 kuva 1.1), jo-
ka vaihtuu joka auttamiskierroksella. Tutkinnan alla on kolme strategiaa:
torjujat (T), jotka eivit auta ikind; auttajat (A), jotka auttavat aina seké
yhteistyon tekijat (Y), jotka auttavat vain, jos ringissd kaikkien maine on
G. Merkitdan Y-strategistien osuutta populaatiosta symbolilla p. S&antona
kiytetadn hyviksyntdd?. Yksilon Y maine ei muutu, jos hin jittdi autta-
matta ringissé, jossa on edes yksi huonomaineinen.

Kun valitaan n = 2, ja padstaéan tilanteeseen, jossa auttamistapahtuman
ovat kahden yksilon vilisid, ja voidaan verrata kyseistd mallia tutielman
malliin. Suzuki & Akiyama ovat ottaneet mukaan toteutusvirheen, jolloin

tietylla todennékoisyydelld Y ei kykenekdédn auttamaan, vaikka haluaisi.

Tarkastelussa, jossa suhde ¢/b on pieni, loydetédén kilpailutilanteelle T-
vastaan Y-populaatio, Y-populaation osuudelle p kolme tasapainotilaa. Nais-
td kolmesta kaksi on stabiileja: ainoastaan Y -populaatiota (p* = 1) se-

k& ainoastaan T -populaatiota (pj = 0). Néiden vélissd on yksi epéstabiili

2Sa4nt6 vaikuttaa ainoastaan strategian Y toimintaan. Auttajat ja torjujat toimivat

piittamatta yleisistd sdannoista.
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tasapainotila p, € (0,1). Jos alkutilassa p > p,, populaatiosta tulee Y -
populaatio. Jos ¢/b on riittdvin suuri, eli toisin sanoen auttamisesta saatu
hyoty ei ole paljon siitd koituvaa haittaa suurempi, ainoa stabiili tila on
po = 0.

Toisekseen artikkelissa tarkastellaan auttamisstrategian A kamppailua
populaation herruudesta. Auttajat A kykenevit invaasioon Y -populaatiota
vastaan, jos suhde ¢/b on riittdvan pieni. Torjujat T taasen pystyvét aina
invaasioon auttajia A vastaan. Loppupéételméné on siis, ettd suhteen ¢/b on
oltava riittavan suuri, jottei A ja sitd myota T kykene invaasioon. Toisaalta

¢/b on oltava riittdvén pieni, jottei T kykene suoralta kideltd invaasioon.

Kun tatéa vertaa tutkielman periytyvin maineen malliin, ndhdaan joita-
kin samankaltaisuuksia. Ensinnédkin jos alkutilassa on lilan vihén auttajia,
populaatiosta tulee torjujapopulaatio. Tama nahtiin luvussa 2 strategian
(k,1) katsannossa, jossa tarkasteltiin suhdetta ©;/0j. Samainen ilmi6é néh-
tiin my6s luvussa 3 esimerkiksi PIP-kuvassa 3.4, jossa kavi ilmi, ettd liian
pienelld auttamishalukkuuden r arvolla auttaminen ei tule evoluution ku-
luessa nostamaan kannatustaan.

Erona loytyy auttajapopulaation invaasio. Nimittédin periytyvin maineen
mallissa ei auttajapopulaatio missaén tilanteessa kykene invaasioon yhteis-
tyopopulaatiota vastaan. Tama ndhdéan luvun 3 alussa, jossa tarkastellaan
ilman mainetta olevaa mallia, joka sopii tapaukseen, jossa populaatio on
hyvamaineinen ja siis yhteistyota tekeva. Siiné todistettiin, ettd jos g # 1,
auttamishalukkuus r tulee pieneméén. Niinpé epéitsekés totaalinen autta-

minen r = 1 ei voi koskaan tehdé invaasiota.

5.1.2 Panchanathan & Boyd (2003)

Artikkelissa kiytetddn NS-mallia, jossa tarkastellaan hyviksyviad sdantod
kolmella eri strategialla: auttajat (A), torjujat (T) seké yhteistyo-strategia
(Y). Tarkasteluissa on mukana toteutusvirhe.

Artikkelissa néytetdén, ettd tdssd kolmen strategian ongelmassa popu-
laatiossa on kaksi evolutiivisesti stabiilia strategiaa: Populaatio koostuu ai-
noastaan torjujista tai ainoastaan yhteistyo -strategisteista. Epaitsekkailla
attajilla ei ole elinmahdollisuutta téssa tarkastelussa. Mallissa on vedenjaka-

ja, joka kertoo paljonko populaatiossa tulisi olla Y -yksiloité, jotta padstéi-
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siin yhteistyota tekevadn Y-lopputilaan. Numeerisessa esimerkissé lasketaan,
etta riittaa kun 2,37% populaatiosta on Y-yksiloita, jottei tiputa torjujati-
laan T.

Artikkelissa tarkastellaan myo6s tilannetta, jossa on otettu tunnettavuus
mukaan. Tunnettavuus on todennéakoisyyskerroin, joka kertoo milld toden-
nékoisyydelld auttaja tietdd autettavan maineen. Talloin edelld néhty pro-
senttiosuus muuttuu ratkaisevasti. Koska Y-yksilot pyrkivit auttamaan myos
silloin kun eivét tieda vastapuolen mainetta, torjujat alkavat parjata parem-
min. Kun tunnettavuus on 0, 40 saadaan numeerisessa esimerkissi samaisek-

si vedenjakajasuhteeksi noin 80%.

Tama vastaa periytyvin maineen mallia siten, ettd evoluution lopputila
on joko yhteistyopopulaatio tai torjujapopulaatio. Luvussa 3 kéavi ilmi, ettéa
alkutilassa riittda pienoinenkin maéré yhteistyontekijoita. Kun k = [, saatiin
(PIP-kuva 3.4), ettd lopputila on yhteistyépopulaatio kunhan alkutilassa
populaation jasenet auttavat 10%:ssa eteentulevista auttamistilanteista.

Tutkielman malli ei sisdltdnyt tunnettavuutta, joten siitd ei pysty mi-
tadn sanomaan. Mutta voisi esittdd hypoteesin, ettd siind tapahtuisi samal-
la tavalla kuin Panchanathan & Boydin (2003) artikkelissa: avunanatajia

vaadittaisiin enemmén.

5.1.3 Ohtsuki (2003)

Téassa artikkelissa populaatio oletetaan darettoméksi ja jokainen sukupolvi
pelaa satunnaisen méadran vangin ongelma -pelikierroksia, ja jokaisella kier-
roksella yksilo pelaa satunnaisesti valitun pelaajan kanssa. Pelien jalkeen
lasketaan kokonaiskelpoisuudet joiden perusteella lisédntyminen tapahtuu.
Mallissa otetaan huomioon tunnettavuustodennékéisyys e. Pelaaja tie-
tad vastapelaajan tekeméan viime siirron todennédkéisyydella e. Lisaksi ole-
tetaan, ettd pelaajan strategia riippuu ainoastaan vastapelaajan edellisestéa
pelistd. Jokaisella yksilolla on strategia p = (po, p1,p2), missd py on toden-
nakoisyys, ettd pelaaja auttaa, jos ei tiedd vastapuolen viimeista siirtoa,
p1 todennékoisyys, ettd pelaaja auttaa, jos vastapuoli auttoi viimeksi ja po
todennékoisyys, ettd pelaaja auttaa, jos vastapuoli torjui viimeksi.
Artikkelissa tarkastellaan adaptiivisen dynamiikan keinoin strategian p

kehittymista. Lopputuloksena saatiin tulos, jonka mukaan 16ytyi kaksi eril-
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listéd osaa: a- ja [ osat. Osassa « evoluutio vie jokaista strategian p arvoa
p; ylospéin. Vastaavasti osassa 3 jokainen p; laskee. Osa « on selvéisti osaa

[ pienempi. Liséksi auttamisella p on kolme stabiilia tilaa:
(a) Taso, joka erottaa « ja (3 osat;

(b) Strategia p = (po,p1,p2) = (0,p1,0), missd p; > 0 on rajoitettu pie-

nemmaéksi kuin tietty vakio;

(¢c) Strategia p = (po,p1,p2) = (1,1,p2), missd py > 0 on rajoitettu pie-

nemmaéksi kuin tietty vakio.

Huomionarvoista on, etté strategia p = (po, 1, 0) ei ole mahdollinen. Toi-
sin sanoen strategia, jossa yksilod, joka on auttanut, aina autetaan, ja yk-
silod, joka torjui, ei koskaan auteta, ei tdméan mallin mukaan ole lainkaan
kestava strategia. Juuri talla tavalla toimii paljon kéytetty yhteistyostrate-

gia.

Tamé malli on sikéli 1ahelld periytyvan maineen mallia, etté strategia
on jatkuva ja voi saada mielivaltaisen arvon. Lopputulokset ovat sindnsé
samanlaiset, ettd kummassakaan ei ole mahdollista lopputulos, jossa hyvé-
maineista autetaann aina ja huonomaineista ei ikind. Tutkielman mallissa

tama tarkoittaisi tapausta r = 1, joka on osoitettu evolutiivisesti hylkivéaksi.

5.2 Kirjallisuus ja periytyvan maineen malli, mo-

nimainetapaus

Katsotaan seuraavaksi, miten NS-monimainemalli (luvun 1 jakso 1.2.2) suh-
tautuu periytyvan maineen malliin.

Voisi kuvitella, ettd monimainetapaus olisi luonteeltaan enemmén tut-
kielman mallin tapainen. Tullaan kuitenkin ndkemaén, etté itse asiassa pe-
riytyvan maineen malli eroaa huomattavan paljon NS-monimainemalleista.
Ero syntyy siita, ettd tutkielman mallissa poikanen perii paitsi vanhempien-
sa strategian, myos heidén maineensa. NS-mallissahan poikasten maine on
aina 0.

Toinen eroavaisuus on se, etta kirjallisuudessa tyypillisesti auttajan mai-

ne muuttuu aina hénen kohdatessaan autettavan. Tésta poiketen perityvan
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maineen mallissa on kaytetty sddntOparametria k, jota pienempimaineisia
kohdatessa maine ei muutu lainkaan. Niinpé valinta k = —50 vastaisi par-
haiten kirjallisuudessa tutkittuja malleja.

Koska NS-monimainemallissa poikaset syntyvéit aina maineen arvolle 0,
ovat kaikki strategiat [ < 0 luokiteltavissa auttajastrategioiksi, koska ne
auttavat heti alusta alkaen. Vastaavasti strategiat [ > 0 ovat torjujastrate-

gioita.

5.2.1 Nowak & Sigmund (1998a)

Artikkelissa kéytetddin NS-monimainemallia ja saadaan tulos, jonka mukaan
puhtaassa tapauksessa (ilman virheitd) auttajastrategiat { < 0 olisivat elin-
voimaisimpia. Evoluutio vie tdssa tapauksessa populaation tilaan, jossa lo-
pussa on noin 2/3 populaatiosta kiyttaméssé strategiaa [ < 0 ja loput ovat

torjujia strategioilla 4,5 ja 6.

5.2.2 Suzuki & Akiyama (2005)

Artikkelissa muodostetaan kiinteitd n-kokoisia ryhmié, jotka pelaavat van-
gin ongelma -pelid yhden kierroksen, jonka jalkeen ryhmé vaihdetaan, kun-
nes saatiin sukupolven pelit pelattua. Tamén jalkeen yksilot lisaéntyvat.
Téassé mallissa lisdédntyminen tapahtuu hieman perinteisestd NS-mallista
eroavalla tavalla.

Paatutkimusaihe oli miten pelaajaryhmén koon n muuttaminen vaikut-
taa lopputulokseen. Artikkelissa saadaan tulos, jonka mukaan evolutiivinen

prosessi voi aiheuttaa tasan kolme erilaista lopputilaa:
(i) Kokonaan auttava yhteiskunta (I < 0);
(ii) Stabiili polymorfismi tasan kahden eri strategian kesken;
(iii) Torjujapopulaatio (I > 0).

Suurin yllatys on vaihtoehto (ii), joka aiheuttaa populaatioon tasan kak-
si eri strategiaa — ei enempaéd eikd vihempéad — joista toinen kayttaa aut-
tajastrategiaa (I < 0) ja toinen torjujastrategiaa (I > 0). Néista tiloista
(i) esiintyy yleensa pienilld ryhméakoon n arvoilla, (ii) keskisuurilla ja (iii)
suurilla. Kun valitaan n = 2, niin tdméan mallin mukaan paddytdan autta-

japopulaatioon.
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Kun valinta n = 2 on suoritettu, Suzukin & Akiyaman mallin vastaa

hyvin tarkasti NS-mallia; poikasten lisdédntyminen on vain erilainen.

5.2.3 Mohtashemi & Mui (2003)

Artikkelissa kéytetddin monimaineista NS-mallia silla erolla, ettd maineen
levidminen tapahtuu tuttavapiirin mukaan. Kun yksiléd autetaan, auttajan
maine kasvaa ainoastaan autettavan tuttavapiirissa. Jos auttajan tuttava-
piirissa ei tiedetd apua tarvitsevan mainetta, kédyttaydytdan kuin se olisi
0.

Tassa mallissa populaation koko vaikuttaa vahvasti lopputilassa seikkai-
leviin strategioihin. Kun tuttavapiirin koko on 4, pienelld populaation kool-
la (< 100), strategian arvot [ < 0 ovat suosituimpia. Suurella populaation
koolla (> 200), syntyy suuri piikki strategian arvolle [ = 0 sekd pienemmét
arvoille [ = 3,4, 5.

Jos kaikki elavét erakkona, eli tuttavapiirin koko on 1, eikd kukaan tunne

toisiaan, niin auttaminen ei péése valloilleen.

5.2.4 Cheng & Ouyang (2002)

Tassé mallissa katsellaan NS-mallia, jossa otetaan todennékdisyysparamet-
ri e kertomaan milla todennakéisyydella auttaja tietdd autettavan maineen.
Kun valitaan e = 1, malli vastaa periytyvan maineen mallia. Talléin loppu-
tilan koostumus riippuu hyvin paljon ryhmékoosta seké auttamistilanteiden
maarasta sukupolvea kohti.

Ryhmakoon ollessa 100 ja auttamistilanteiden intensiteetin ollessa pieni,
alle puolet populaatiosta noudattaa auttavaa strategiaa [ < 0. Kun autta-
misintensiteetti valitaan suureksi, niin kaikki kayttéavat auttavaa strategiaa
[ < 0. Evoluution kuluessa tapahtuu pienté heilahtelua. Populaatio ajautuu
hiljalleen kohti avuliaampaa strategiaa, kunnes se menee jo lilan pieneksi,
jolloin torjujat kykenevét invaasioon. Témén jélkeen taasen neutraali stra-

tegia [ = 0 kykenee invaasioon ja kierros alkaa alusta.

5.2.5 Vertailu

Kirjallisuudessa on yleisesti lopputilassa monia eri strategioita [ laajalta alu-

eelta. Luvussa 3 néhtiin, etta tutkielman periytyvin maineen mallin tapauk-
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sessa lopputilassa on useimmiten vain muutamia eri strategioita [ ja nekin
ovat keskittyneet yhden dominoivan strategian ympérille.

Kirjallisuudessa tarkasteluihin lisdtdan vélilla virheparametri, jossa aut-
taja toimii toisin kuin strategian mukaan kuuluisi. Tutkielman mallissa téatéa
ei ole késitelty virheené, vaan tietoisena strategiana, auttamisinnostuksena
r. Niinpa tutkielman tapaus r ~ 1 vastaa parhaiten NS-monimainemallia.
Kuten luvussa 3 ndhtiin, tapauksessa r =~ 1 lopputilassa on mukana kaikkia
eri strategioita [, joka on lahempéna kirjallisuuden tuloksia. Tosin painotus
on erilainen: periytyvan maineen mallissa kaikki strategiat [ ovat tasavertai-
sia, kun taas kirjallisuudessa loydetddn muutamia dominoivia strategioita.

Auttamisinnostusparametri r kertoo populaation auttamisherkkyydesté
tutkielmassa tarkastellussa mallissa paremmin kuin strategia [. Tallaista
jatkuvaa auttamisparametria ei kuitenkaan ole kirjallisuudessa esiintynyt,
joten tuloksien vertailu ei ole kovin mielekésté.

Huomataan myos, etté peliteoreettisissa tavoissa populaatiokoko ja aut-
tamisintensiteetti vaikuttavat lopputilaan. Periytyvan maineen mallissa po-
pulaation koko ei vaikuta mitenkéén auttamiseen ja luvussa 2 néhtiin, etté
auttamistilanteiden esiintymisintensiteetti vaikuttaa ainoastaan populaation

kokoon.
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6 Lopetelma

Téassé luvussa kerrataan tutkielmassa ndhdyt asiat korostaen jokaisen luvun
péadkohtia. Liséksi esitelladn tutkielman mallin kriittiset kohdat ja pohdi-

taan, miten mallia voisi parantaa.

6.1 Yhteenveto

Ensimmaéissa luvussa esiteltiin lyhyesti suoran ja epdsuoran auttamisen his-
toriaa. Nahtiin, ettd epésuora auttaminen on verrattain uusi aluevaltaus
muutenkin nuoren biomatematiikan koko ajan kasvavalla saralla. Huomat-
tiin, ettd jotakuinkin kaikki tehty tutkimus perustuu peliteoreettiseen ldhes-
tymistapaan.

Toisessa luvussa esiteltiin tutkielmassa tarkasteltu malli, joka nimettiin
periytyvin maineen malliksi. Valtavirrasta poiketen se ei ole peliteoreettinen
vaan reaktioyhtéloihin perustuva monimaineinen malli. Heti alkuun 16ydet-
tiin kaksi ehtoa parametreille. Ensinnékin auttamisesta koituvan hyédyn a
tulisi olla suurempi kuin auttamisesta koituvan haitan 1 — ¢, jotta popu-
laatio hyotyisi auttamisesta. Toisekseen logistisen mallin yhteydesséa saatiin
ehto, jolla populaatio pysyy &darellisené: fr(qg+a—1) < 2u/K.

Loppuluku kummasteltiin eri parametrien vaikutusta mallin lopputilaan
simuloimalla Mathematica-ohjelmistolla. Mallille annettiin kiinnitetyt para-
metriarvot, joista yhtd aina kerrallaan muunneltiin.

Huomattiin, ettd mallin rakennetta maineakselilla liikuttelivat auttamis-
innostusta kuvaava parametri r seki auttamisesta koituva hyoty a. Mitéa suu-
remmaksi ndma arvot asetettiin, sitd herkemmin populaatiosta tuli hyvimai-
neinen. Nahtiin, ettd auttamisesta hengisséselvitymisparametri ¢ vaikutti 14-

hinné populaation kokoon, ei niink&4n sen rakenteeseen. Samoin auttamisin-
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tensiteetin § nahtiin vaikuttavan ainoastaan populaation kokoon. Populaa-
tion kayttama strategia (k,[) ajoi alkuparametreisté ja alkutilasta riippuen
populaation joko huono- tai hyvimaineiseksi. Nahtiin, ettd mitd enemméan
maineen arvoja populaatiossa on tarjolla, sitd herkemmin lopputila on hy-
vamaineinen.

Kolmannessa luvussa kuulosteltiin auttamisinnostuksen r seké strate-
gian [ muuntumista evoluutiossa. Kéavi ilmi, ettd ilman mainetta olevassa

tapauksessa r tulee aina tippumaan nollaan.

Maineen ollessa mukana auttamisinnostuksen r evoluutio muuttui. Tar-
kastelussa oli kolme eri tilannetta, tapaukset | = k, | < k ja l > k, jois-
ta jokaista katsottiin kahdella erilaisella mutaatiolla: siséisella ja ulkoisella.
Huomattiin, ettd suurilla auttamisinnostuksen r ldhtéarvoilla, auttamisha-
lukkuus r 1ahti laskuun. Pienilla arvoilla variaatio oli suurempaa: Tapauk-
sessa | = k auttamishalukkuuden r suunta oli nouseva, tapauksessa | < k
laskeva, ja tapauksessa [ > k saatiin monimuotoisia populaatioita.

Jokaisessa tapauksessa evolutiivisesti attrahoiva singulaaristrategia 7 osui
suunnilleen puoliviliin mahdollisia arvoja. Tosin sen ennustettiin suuntaa-
van kohti pienempié arvoja, kun erotus [ — k pienenee ja kohti suurempia
arvoja kun [ — k kasvaa.

Tarkastelluista kahdesta eri mutaatiolajityypista kéavi ilmi, ettd ulkoi-
sella mutaatiolla oli hieman paremmat mahdollisuudet saattaa auttaminen
lépi populaatioon, erityisesti tapauksessa [ > k. Lopputuloksena jokaisessa

kohdassa oli kuitenkin pienimmaéan hyvéan tila.

Toisekseen luvussa 3 tarkasteltiin strategian [ muuttumista. Néhtiin, et-
td tavanomaisissa olosuhteissa (r € (0,05;0,98)) strategia [ liikkuu kohti
pienimmaén hyvén tilaa, mutta se ei kuitenkaan laskeudu pienemmaéksi kuin
k. Huomattiin, ettd lopputilassa strategialla [ oli yksi selvésti erottuva arvo
sekd muutama arvo kyseisen dominoivan strategian véalittomaéssé laheisyy-
dessi. Adriolosuhteissa (r ~ 1, r ~ 0) huomattiin strategian [ levittdytyviin

huomattavasti laajemmalle alueelle.

Neljannessa luvussa heitettiin malli rakenteiseen metapopulaatioympéa-
ristoon. Saatiin tulos, ettd metapopulaatio pysyy hengissd, kun muuttopa-
rametri m ei ollut liian iso eiké lilan pieni, edellyttden ettd yksittdisen lai-
kun hévidmisia ei tapahdu liian usein. Metapopulaatiolle 16ydettiin kolme

tasapainotilaa, jotka riippuivat enimmaéakseen muuttointensiteetista d.
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Luvussa 4 katsottiin my0s auttamisparametrien r ja [ evoluutioita me-
tapopulaatioympéristossa globaalin ja lokaalisen maineen tapauksissa. Glo-
baalin maineen tapauksessa evoluution lopputila ei eronnut yhden populaa-
tion tilanteesta.

Lokaalisen maineen tapauksessa ndhtiin, ettd pienimmén hyvén tila ei ol-
lut enéé evolutiivisesti attrahoiva tila. Auttamishalukkuuden r evoluutiosta
huomattiin, ettd tapauksessa k = [ metapopulaatioympéristo oli auttajays-
tavéllisempi kuin yksittdisen populaation tapauksessa. Tapauksissa k < [ ja
k > [ populaatio kadntyi herkemmin torjujapopulaatioksi. Metapopulaation
parametreista huomattiin muuttointensiteetin d vaikuttavan eniten autta-
mishalukkuden r evoluutioon. Toiseksi eniten vaikutti lokaalisen populaa-
tion havidmisintensiteetti e.

Strategian [ evoluutiosta ei saatu juurikaan mitddn tolkkua metapo-
pulaatioympéristossa. Néahtiin, ettei se noudattanut mitddn niin ennalta-
arvattavaa kaavamaisuutta kuin yksipopulaatioisessa mallissa. Lisdksi nah-
tiin, ettei strategian [ hajonta eri alkutiloilla ollut niin voimakasta kuin
yhden populaation tapauksessa.

Viidennessa luvussa vertailtiin tutkielman mallia kirjallisuudesta 16yty-
viin muuntaen reaktioyhtdl6ihin perustuva periytyvin maineen malli 1dhem-
maés peliteoreettista veljeddn. Bindarisen maineen mallin kanssa 16ydettiin
paljon yhteisté, kun taas monimaineinen malli jai yllattden hieman vieraam-

malksi.

6.2 Mallin kritisointi

Tutkielman periytyvan maineen malli on hyvin yksinkertainen ja se kaipai-
sikin pienté hienosddtod jotta siitd saataisiin salonkikelpoinen. Seuraavassa
on esitelty mallin muutamia epékohtia, joita parantamalla voisi saada aikai-

seksi uljaamman mallin.

e Mallissa autetaan kaikkia tietylld intensiteetilld. Realistisempaa olisi,
jos otettaisiin erillinen reaktioyhtalo x,, NN xl., jossa x. on apua kai-
paava yksilo maineella m. Talloin ainoastaan pilkullisia x}, -yksiloité
autetaan luvun 2 kuvassa 2.1 ndhdyn reaktioyhtéléon mukaan. Apua
tarvitsevat z, padsisivit myos itsestddn pois hidasté, hitaanlaisesti

tosin, ja lisdksi heidéan kuolleisuutensa olisi suurempaa.
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Mallissa kaikki tietévét toistensa maineen. Témaé ei ole kovin realistis-
ta, joten olisi syyté ottaa jonkinlainen tunnettavuusparametri kerto-

maan koska auttaja tuntee autettavan maineen ja kuinka tarkasti.

Maine muuttuu aina £1 verran. Oikeassa eldméssé hyvin maineen saa-
minen on kuitenkin hankalampaa kuin huonon. Niinpé voisi tarkastel-
la tilannetta, jossa hyva teko tuottaa maineen lisédyksen +1, kun taas

huono tuottaa maineen tippumista k:n verran, missa k € N, k > 2.

Téasséd mallissa on tarkasteltu ainoastaan tapausta, jossa auttamisstra-
tegia riippuu yksinomaan vastapuolen maineesta. Kuitenkin Leimar &
Hammerstein (2001) néyttivét, ettd strategia, jossa auttaminen riip-

puu myo6s auttajan omasta maineesta, olisi evolutiivisesti stabiilimpi.

Syntyvan populaation maine on sama kuin vanhempien maine. Rea-
listisempaa olisi kuitenkin, etté se olisi kompromissi vanhempien mai-

neesta seké neutraalista maineesta 0.
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A Koodinurkka

Téassé luvussa naytetadn kaytetyt Mathematica-koodit. Ohjelmointi on suo-
ritettu Mathematican versiolla 5.0. Kaikkien differentiaaliyhtéléiden ratkai-

suun on kéytetty differenssimenetelméé.

A.1 Luvussa 2 kaytetyt koodit

Téassé kappaleessa esitellaédn koodit, joita on kéytetty populaatiodynamiikan
tarkasteluun luvussa 2.

Ensin koodi, joka on differentiaaliyhtédloryhmén (2.1) ratkaisu differens-
simenetelmalla:

(*k Kokonaisluku v&lilla [-50, 51], maine tippuu jos ei auta yksiléa,
jolla maine >= kx)

(*1 Kokonaisluku v&lilld [-50, 51], autetaan jos vastapuolen maine >= 1)

(*Lk on lista ({0,0,...,0,1,1,1,1,...,1}),
jossa ykkoési&d ovat ne maineen arvot, joilla maine>=k*)
(¥L on lista ({0,0,...,0,1,1,1,1,...,1}),

jossa ykk6sid ovat ne maineen arvot, joilla maine>=1x%)
Summa[lista_] := Apply[Plus, listal;

Muutos[lista_,{B_,r_,q_,a_,u_,K_,M_,k_,1_}]:=
Module [{Syntyvyys,uusilista,HyvaMuutosl,HuonoMuutosl,apulistal,apulista2,
listanelid,HyvaMuutos,HuonoMuutos,Lisddntyminen, popkoko=Summal[lista],
11ApuSumma,mmApuSumma, AuttamisKuolema,AuttamisLisays,
listapituus=Length[listal},
If [k==1,

apulistal=apulista2=B*lista*Summa[lista*Lk],



apulistal=B*lista*Summa[lista*(Lk*L)];
apulista2=B*lista*Summal[lista*L]];

listanelid6=lista™2;

HyvaMuutos1=0.5*r*q*Most [apulistal] ; (*Jatetty suurin maineenarvo pois.x*)
HuonoMuutosl= 0.5*Rest[(apulistal*(1-r)
+If[1>k, (Bxlista*Summa[lista*(Lk-L)]),0]1)];

(*Jatetty pienin maineen arvo pois.*)

AuttamisKuolema=0.5%r*(1-q)*apulista?2;

AuttamisLisdys=0.5*B*r*axL*lista*Summa[lista];

HyvaMuutos=Join[{0},HyvaMuutosl];

HuonoMuutos=Join[HuonoMuutos1,{0}];

uusilista=-Join[HyvadMuutosl,{0}]-Join[{0},HuonoMuutos1]+HyvaMuutos+
HuonoMuutos-AuttamisKuolema+AuttamisLiséays;

(*Syntyvyys=popkoko*ux (1-popkoko/K)) ; *)

Lis&dintyminen=1lista*u* (1-popkoko/K) ; (*Syntyvyys*(lista/popkoko) *)

Lisdantyminen+uusilistal;

Populaatio[lista_,param_,askel_]:=lista+askel*Muutos[lista,param]

Varsinainen dynamiikan tutkinta on suoritettu seuraavalla silmukalla. Siina las-
ketaan 2000:n iteraatioiden kierroksia. Jokaisen kierroksen jélkeen tarkistetaan, ol-
laanko jo tasapainotilassa (tarkistetaan, onko suurin yksittaisen listan alkion it-
seisarvon muutos < 107%). Tamin 2000:n itearaation yksittiisen kierroksen takia
ajan virhe vaihtelee hyvin paljon riippuen kiytetyn aika-askeleen pituudesta. Lisék-
si jokaisen kierroksen jalkeen katsotaan onko yksittédisen listan alkion itseisarvon

muutos > 10°, jolloin katsotaan, ett tulos ei lihtenyt suppenemaan.

Tutkitaan[ par_, askel_, j_] :=
Module[{laskuri = 1, b, ¢, d, mkl = Max[{par[[-1]], par[[-2]1]}], jos,
Montere},
If [par[[-3]] != Length[paikkal], Break[]]; (*paikka -listan
pituus vs. par:ssa ilmoitettu M)

L = Join[Table[0, {par[[-1]1] + (par[[71] - 1)/2}],
Table[1, {(par[[7]] + 1)/2 - par[[-1]113}]1]1;
(*strategia 1: Ketd autetaanx)

Lk = Join[Table[0, {par[[-2]]1+ (par[[7]] - 1)/2}],
Table[1, {(par[[71] + 1)/2 - par[[-2]11}11;
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(*Strategia k: milloin maine muuttuux*)

Montere = Nest[Populaatio[#, par, askell] &, paikka, 2000];

While [Max [Abs [Muutos[Montere, par]]] > 0.000001 &&
Max [Abs [Muutos [Montere, par]]] < 100000,
Montere = Nest[Populaatio[#, par, askel] &, Montere, 2000];
laskuri += 1;
If [Mod[laskuri, 10] == 0,
Print["Mennyt ", laskuri*2000, " iteraatiota. Muutos on ",

Max [Abs [Muutos [Montere, par]]11]11];

b = ListPlot[Table[{i, Montere[[i + 111}, {i, 0, par[[-3]] - 1}],
AxesOrigin -> {-1, 0}, PlotRange -> All, PlotJoined -> True,
PlotStyle -> {RGBColor[0, O, O],

Text [{par[[j]11}, {(par[[7]] - 1)/2, -Max[Montere]/3}],
RGBColor[1 - Random[]"2, Random[]~3, Random[]]}];

¢ = Summa [Abs [Muutos[Montere, par]]l];

d = Summa[Montere];

{b, ¢, d, par[[j]], laskuri*2000*askell}]

Seuraava koodipatkalld on katsottu strategian (k,l) dynamiikkaa. Se toimii
muuten samoin kuin edellinen, mutta se nollaa 50 iteraation jilkeen ne listan al-
kiot, joiden arvo on < 107%. Lisiiksi se laskee enintéiin 30 kierrosta, ja yhdessi

kierroksessa tehdaéan 50 iteraatiota.

Tutkitaan2[ par_, askel_] := Module[{laskuri = 1, b, c, d, jos, Monterel},
If[par[[-3]] !'= Length[paikka], Break[]];
L = Join[Table[0, {par[[-1]1] + (par[[7]1] - 1)/2}],
Table[1, {(par[[7]] + 1)/2 - par[[-1]11}1];
(*strategia : Ketd autetaan (1)*)
Lk = Join[Table[0, {par[[-2]] + (par[[71] - 1)/2}],
Table[1, {(par[[7]] + 1)/2 - par[[-2]11}1];

(*Mistd maine muuttuu (k)*)

Montere = Nest[Populaatiol[#, par, askel] &, paikka, 50];
Montere = ReplacePart[Montere, O, Position[Montere, _7(# < 107(-4) &)1];

While[
Max [Abs [Muutos [Montere, par]]] > 0.000001 &&
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Max [Abs [Muutos [Montere, par]]] < 100000 && laskuri < 30,
Montere = Nest[Populaatio[#, par, askel] &, Montere, 50];
laskuri += 1;
Montere = ReplacePart[Montere, O, Position[Montere, _7(# < 107(-4) &)1];
If [Mod[laskuri, 90] == 0,
Print["Mennyt ", laskuri*50, " iteraatiota. Muutos on ",
Max [Abs [Muutos [Montere, par]1]] 11;

b = ListPlot[Table[{i, Montere[[i + 111}, {i, 0, par[[-3]] - 1}],

Ticks -> {If[par[[7]] == 101,

Transpose [{Range[0, 100, 10], Range[-50, 50, 10]}], Automatic],
Automatic}, AxesOrigin -> {-1, 0}, PlotRange -> All,

PlotJoined -> True,

PlotStyle -> {RGBColor[0, 0, O],
Text [{par[[-2]1], par[[-111}, {(par[[7]] - 1)/2, -Max[Monterel/3}],
RGBColor[1 - Random[]"2, Random[]~3, Random[]]1}];

¢ = Summa [Abs [Muutos [Montere, par]]l];
d = Summa[Montere];
{b, ¢, d, {par[[-2]]1, par[[-1]1]1}, laskuri*50*askel}]

A.2 Luvussa 3 kaytetyt koodit

A.2.1 Auttamishalukkuuden » evoluutiokoodi

Seuraavilla koodeilla on tarkasteltu tilannetta residenttipopulaatio vastaan mutant-
tipopulaatio. Residenttipopulaation tasapainotilaan paasemiseksi on kéytetty edel-
lisessé kappaleessa esiteltya koodia.

Ensin residenttipopulaation muutos.

AlkuperdisMuutos[alista_,
mutlista_, {B_, r_, q_, a_, u_, K_, M_, k_, 1_, rmut_}] :=
Module [{apulistal, apulista2, uusilista, Hyv&Muutosl, HuonoMuutosl,

HyvaMuutos, HuonoMuutos, Lisdantyminen, Syntyvyys, AuttamisKuolema,

AuttamisLisays},
If[k == 1,
apulistal = apulista2 = alista*Summa[(alista + mutlista)*Lk],

apulistal = alista*Summal[(alista + mutlista)*(Lk*L)];

apulista2 = alista*Summal[(alista + mutlista)*L]];
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HyvaMuutosl = 0.5*Bxr*qg*Most [apulistal];
HuonoMuutosl = Rest[0.5*B*(1 - r)*apulistal +
If[1 > k, (0.5*%Bxalistax
Summa[(alista + mutlista)*(Lk - L)1), 011;

AuttamisKuolema = 0.5*B*r*(1 - q)*apulista2;
AuttamisLis&dys = 0.5%BxaxLx*

alista*(r*Summalalista] + rmut*Summa[mutlistal);

HyvaMuutos = Insert[Hyv&Muutosl, 0, 1];
HuonoMuutos = Insert[HuonoMuutosl, 0, -1];
uusilista = -Insert[HyvédMuutosl, 0, -1] - Insert[HuonoMuutosl, O, 1] +

HyvaMuutos + HuonoMuutos - AuttamisKuolema + AuttamisLisd&ys;

Lisdéntyminen = alista*u*(l - Summalalista + mutlistal/K);

Lisdéntyminen + uusilistal;
Sitten mutanttipopulaation muutos.

MutanttiMuutos[alista_,
mutlista_, {B_, r_, q_, a_, u_, K_, M_, k_, 1_, rmut_}] :=
Module [{apulistal, apulista2, uusilista, Hyvé&Muutosl, HuonoMuutosl,
Hyv&Muutos, HuonoMuutos, Lis&&ntyminen, Syntyvyys, AuttamisKuolema,

AuttamisLisays},

Iflk == 1,
apulistal = apulista2 = mutlista*Summal[(alista + mutlista)*Lk],

apulistal = mutlista*Summal[(alista + mutlista)*(Lk*L)];

apulista2 = mutlista*Summal[(alista + mutlista)*L]];

HyvaMuutosl = 0.5*Bxrmut*q+*Most [apulistal];
HuonoMuutosl = Rest[0.5%B*(1 - rmut)*apulistal +
If[1 > k, (0.5*B*mutlistax
Summa[(alista + mutlista)*(Lk - L)1), 0]1;

AuttamisKuolema = 0.5%B*(1 - g)*rmut*apulista2;
AuttamisLisdys = 0.5*Bxax

mutlista*L*(rmut*Summa[mutlista] + r*Summalalistal);

HyvaMuutos = Insert[Hyv&Muutosl, 0, 1];

HuonoMuutos = Insert[HuonoMuutosl, 0, -1];



uusilista = -Insert[Hyv&Muutosl, O, -1] - Insert[HuonoMuutosi, O, 1] +

HyvaMuutos + HuonoMuutos - AuttamisKuolema + AuttamisLisé&ys;

Lisdantyminen = mutlista*ux(1l - Summalalista + mutlista]/K);
(*Lis3&ntyminen = (mutlista/Apply[Plus, mutlistal)*Syntyvyys;*)

Lis3d&ntyminen + uusilistal;

Seuraava koodinpéatkéd kertoo millaisiksi residentti- ja mutanttipopulaatio
muuttuuvat yhden askeleen jélkeen.

MutanttiPopulaatio[alista_,mutlista_,param_,askel_]:=

mutlista+askel*MutanttiMuutos[alista,mutlista,param];

AlkupPopulaatio[alista_,mutlista_,param_,askel_]:=

alista+askel*AlkuperadisMuutos[alista,mutlista,param];

Popula[{alista_,mutlista_},param_,
askel_]:={AlkupPopulaatio[alista,mutlista,param,askel],

MutanttiPopulaatio[alista,mutlista,param,askel]}

Join[Table[0,PosMax][lista]-1],Table[mé&éara, 1], Table[0,M-PosMax|lista]]]; Seuraa-
vaksi koodi, jolla varsinainen tarkastelu on suoritettu. Jokaisessa kierrokses-
sa on 1000 iteraatiota ja jokaisen kierroksen jéilkeen poistetaan sekd mutantti-
etti residenttipopulaatioista populaatiomirit, jotka ovat < 104, Moduuli
palauttaa listan, jossa on kaksi listaa: ensimméinen on residenttipopulaatio
ja toinen on mutanttipopulaatio.

MutanttiTarkistus[listal_, lista2_, parmut_, kierrokset_] :=
Module[{laskuri = 1, googol,
googo = Nest[Populal#, parmut, 0.01] &, {listal, lista2}, 1000];
While[laskuri < kierrokset,
googo = ReplacePart[googo, 0, Position[googo, _7(# < 0.0001 &)11;
googo = Nest[Populal[#, parmut, 0.01] &, googo, 1000];
laskuri += 1;
If [Mod[laskuri, 10] == 0,

Print["Mennyt ", laskuri, " kierrosta. Vield ", kierrokset - laskuri,

" jéljelld. Muutos on ",
Summa [{Max [Abs [MutanttiMuutos [googo[[1]], googo[[2]], parmutll],
Max [Abs [AlkuperdisMuutos [googo[[1]], googol[[2]],
parmut]]113111];
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googo = ReplacePart[googo, 0, Position[googo, _7(# < 0.0001 &)11;
googo]

A.2.2 Auttamisstrategian [ evoluutiokoodi

Seuraava Muutos2 -moduuli on samanlainen kuin kappaleessa A.1 esitelty Muutos
-moduuli tapauksessa, jossa populaatiossa M + 1 kappaletta erilaisia strategioita .
Erikoistapauksessa, jossa populaatiossa kaytetdan vain yhté strategiaa [, Muutos?2
on sama kuin Muutos. Populaatio?2 -funktio antaa differenssimentelmélld populaa-

tion tilan yhden aikayksikon askel jalkeen.

Summa [lista_] :=Apply[Plus,listal;

Muutos2[lista_,{B_,r_,q_,a_,u_,K_,M_,k_,1_}]:=
Module [{Syntyvyys,uusilista,HyvaMuutosl,HuonoMuutosl,apulistal,apulista2,
listanelid,tyhja = Table[0,{M}],HyvaMuutos,HuonoMuutos,Lisdantyminen,
popkoko = Summa[listal,llApuSumma,mmApuSumma,AuttamisKuolema,
AuttamisLisdys,nollia,taysil,apul,plustaulu,

miinustaulu},

nollia = Position[lista,_7(Length[#]\[Equal]lM&&
Summa [#]\ [Equall0&)];
(*Otetaan listasta pois ne, jotka ovat tyhji&x*)
tdysilista=Delete[lista,nollia];
taysil=Delete[L,nollial;

apulistal = Bxtaysilista*Map[Summa [#]&,
Map [Summa [taysilistal *#&,Map [#*Lk&,taysilL]]];
(*keitd autetaan ja maine muuttuux)
apulista? = Bxtiysilista*Map[Summa [#]&,
Map [Summa [tdysilista] *#&,taysil]]; (xkeitd autetaanx)
apul. = Map [Lk-#&,taysil] ; (*Lk-L*)

HyvaMuutosl = 0.5*rxq*Map [Most [#]&,apulistall;
(*xJatetty suurin maineenarvo poisx)
HuonoMuutosl = Map[Rest [#]&,0.5%(1-r)*apulistal+0.5*Bxtdysilistax*
Map [Summa [#] & ,Map [Summa [taysilistal *#&,
ReplacePart [apul,0,Position[apul, _7(#<0&)]11117;

AuttamisKuolema = 0.5*r*(1-q)*apulista?2;

AuttamisLisdys = 0.5*B*r*a*Summa[Transposel[
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Map [Transpose [#*Transpose [tdysil]]&,taysilistal]*
Summa [Transpose [taysilistal]l];
plustaulu = Table[{i,1},{i,1,Length[taysilistall}];
miinustaulu = Table[{i,-1},{i,1,Length[téaysilistall}];
HyvadMuutos = Insert [HyvéMuutosl,0,plustaulu]; (*Nopeampi kuin Joinx)

HuonoMuutos = Insert[HuonoMuutosl,0,miinustaulu];

uusilista = -Insert[HyvéMuutosl,0,miinustaulu]-
Insert [HuonoMuutos1,0,plustaulu] +HyvaMuutos+HuonoMuutos-

AuttamisKuolema+AuttamisLisays;

Lisdantyminen = téaysilista*u*(1-Summa[Summal[tdysilistall/K);
uusilista = uusilista+Lis&&ntyminen;
Do[uusilista=Insert[uusilista,tyhjd,nollial[[i]]],{i,1,Length[nollial}];

uusilistal;

Populaatio2[lista_,param_,askel_]:=lista+askel*Muutos2[lista,param]

Seuraava Mutanttilista -moduuli tuottaa populaatioon satunnaiseen koh-
taan mutantin, joka kayttaa strategiaa [y = lrest1. Moduuli Mutanttilista2
on muuten samanlainen, mutta mutantin strategia I, on satunnainen vé-
lilla [-M, M + 1]. Moduuli alkulista antaa alkutilan, jossa annetun stra-

tegian [ kohdassa on populaatiota kuvan 2.5a) mukaisesti.

Mutanttilista[lista_] :=
Module[{i = 0, u = 0, s, s1, r = Random[], mutantti,
einollia = Select[lista, (Summal#] != 0 &)], popkoko, t, lattylista,

uusilistal},

popkoko = Summa[Summaleinolliall;
lattylista = Flatten[einollial/popkoko;

While[u < r,
i=1i+1;
u = u + lattylistal[ill;];

s = lattylistal[[i]]*popkoko;
sl = 0.2;
mutantti = Position[lista, _7(# == s &) ]1[[1]1];

uusilista = lista;
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Which[mutantti[[1]] == Length[listal, t = -1, mutantti[[1]] == 1, t = 1,
True, t = (-1)"(Random[Integer])];
uusilistal[[mutantti[[1]] + t, mutantti[[2]]]] += s1;

uusilistal]

Mutanttilista2[lista_] :=
Module[{i = 0, u = 0, s, s1, r = Random[],

r2 = Random[Integer, {1, Length[listal}], mutantti,
einollia = Select[lista, (Summa[#] != 0 &)], popkoko, t, lattylista,
uusilistal,

popkoko = Summa[Summal[einolliall;

lattylista = Flatten[einollial/popkoko;

While[u < r,
i=1+1;
u = u + lattylistal[il];];

s = lattylistal[[i]]*popkoko;

sl = 0.2;

mutantti = Position[lista, _7?(# == s &)][[1]];
uusilista = lista;

uusilistal[[r2, mutantti[[2]]]] += si;

uusilistal]

alkulistal[l_, M_] := Module[{paikka =
Join[Table[0, {(M - 1)/2 - 10}], Table[0.2, {21}],
Table[0, {(M - 1)/2 - 10}]], t&ysnolla = Table[O, {M}]},

Join[Table[tadysnolla, {1 + (M - 1)/2}], {paikka},
Table[tdysnolla, {M + 1 - 1 - (M + 1)/2}]]]

Seraava moduuli hoitaa varsinaisen laskun. Mutantti ilmestyy aina MutIlm

aikayksikon jalkeen.

Dynamiikka[lista_, par_, kierrosta_, MutIlm_] :=
Module [{Woodsto, i = 0, evoluutio, muutos, mainemd&drd, popkoko, e,
laskuri = 1},
L = Table[PadLeft[Table[1, {par[[-3]] - i}], par[[-31]1]1, {i, O,
par[[-3]1]1}] (*strategia 1 : Ketd autetaanx);
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Lk = Join[Table[0, {par[[-2]] + (par[[-31] - 1)/2}],
Table[1l, {(par[[-3]1] + 1)/2 - par[[-2]11}1];
If[Length[lista] == 1, Woodsto = alkulistal[par[[-1]], par[[-3]1]1],
Woodsto = listal;
If [par[[-3]] != Length[Woodsto] - 1, Break[]];

(*Tarkistetaan, ettd M vastaa listan pituuttax)

Woodsto = Nest[Populaatio2[#, par, 0.01] &, Woodsto, MutIlm];
Woodsto = ReplacePart[Woodsto, O, Position[Woodsto, _7(# < 0.0001 &)1];

(*Jos on vadhemmdn yksiléitéd kuin 107(-4), approksimoidaan ne nolliksix)

evoluutio = {Summa[Transpose[Woodsto]ll};

While[laskuri < kierrosta,
Woodsto = Mutanttilista[Woodsto];
Woodsto = Nest[Populaatio2[#, par, 0.01] &, Woodsto, MutIlm];
Woodsto = ReplacePart[Woodsto, O, Position[Woodsto, _7(# < 0.0001 &)]1];
laskuri += 1;
If [Mod[laskuri, 30] == 0,
evoluutio = Append[evoluutio, Summa[Transpose[Woodsto]]l];
Print["Mennyt ", laskuri, " kierrosta. Jdljelld on ",
kierrosta - laskuri, ". Muutos on ",
Max [Abs [Muutos2[Woodsto, par]1]1]] 1;

muutos = Summa[Summa [Abs [Muutos2[Woodsto, par]l]l];
mainemddra = Summa[Woodsto]; (*Paljonko kunkin maineen edstajia onx*)
popkoko = Summa [Summa[Woodsto]l];
e = ListPlot[Table[{i, mainem&aral[[i + 111}, {i, 0, par[[-3]] - 1}],
Ticks -> {If[par[[-3]] == 101,
Transpose [{Range[0, 100, 10], Range[-50, 50, 10]}], Automatic],
Automatic}, AxesOrigin -> {0, 0},
PlotRange -> {Automatic, {0, Max[mainem&ara] + 0.5}},
PlotJoined -> True,
PlotStyle -> {RGBColor[1 - Random[]~2, Random[]~3, Random[]]}];

{Woodsto, Summa[Transpose[Woodsto]],
Append[evoluutio, Summa[Transpose[Woodsto]]], muutos, mainem&ira,

popkoko, e, laskuri*MutIlm}]



A.3 Luvussa 4 kaytetyt koodit

A.3.1 Auttamishalukkuuden » evoluutiokoodi

Luvun 4 evoluutiotarkasteluun on kéytetty differenssimenetelméié diskre-
toimalla rakenteellista metapopulaatiomallia kuvaava yhtélo (4.1) ja laitta-
malla se samanlaiseen mutanttitarkasteluun kuin luvun 3 tapauksessa. Kay-
tetty koodi on muuten samanlainen kuin jaksossa A.2.1, mutta moduulit
MutanttiPopulaatio, AlkupPopulaatio ja Popula on korvattu seuraavilla

moduuleilla. Kerroin G on v, A on « ja m on d

MutanttiPopulaatio2[alista_,mutlista_,plista_,param_,askel_]:=
mutlistataskel* (MutanttiMuutos[alista,mutlista,param]-
m*mutlista+A*xm*
ReplacePart [Table[0,{param[[-4]]}],1,
Max [param[[-2]],param[[-3]]]+(param[[-4]]+1)/2]*

Summa [mutlista]*plista) ;

AlkupPopulaatio2[alista_,mutlista_,plista_,param_,askel_]:=
alista+askelx* (AlkuperdisMuutos[alista,mutlista,param]-
m*alista+Axm*
ReplacePart[Table[0,{param[[-4]1}],1,
Max [param[[-2]] ,param[[-3]]]+(param[[-4]]+1) /2] *Summa[alista] *
plista);

Popula2[{alista_,mutlista_,plista_,param_,askel_]:=
{AlkupPopulaatio2[alista,mutlista,plista,param,askel],
MutanttiPopulaatio2[alista,mutlista,plista,param,
askel], (GxA*m* (Summa[alista] +Summa[mutlista])*

plistax(1-plista)-e*plista)*askel+plista}

A.3.2 Auttamisstrategian [ evoluutiokoodi

Auttamisen [ evoluutiossa on kaytetty muuten samanlaista koodia kuin jaksossa
A.2.2, muuta moduuli Populaatio?2 on korvattu seuraavalla moduulilla. Moduuli

ppop kertoo vapaiden laikkujen p muutoksesta.

muuttaval[M_] :=
ReplacePart [Table[Table[0, {M}], {M + 1}], 1,
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Table[{i, (M + 1)/2}, {i, 1, M + 13}]]
ppopllista_, p_] := \[Gamma]*\[Alpha]*m+*Summa[Summa[lista]]l*p*x(1 - p) - e*p
Populaatio2b[{lista_, metap_}, param_,askel_] :=
{lista + askelx(Muutos2[lista, param] -

mxlista + A*m*Summa[Transpose[listal]lx*

muuttava[param[[-3]]]*metap), metap + askel*ppop[lista, metap]l}
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B Taulukot

Tassa luvussa esitetddn kaikki taulukot, joita tutkielmassa on kéytetty hyvaksi.

Kaikkissa kohdissa M = 50, jos ei muuta mainita.

B.1 Taulukoita lukuun 2

B.1.1 Suhteen 0,/0, tutkimista

Kuvassa 2.15 on piirretty suhde 0;/0 erilaisten maksimaalisten strategioiden ta-
pauksissa. Parametrit ovat 8 = 3,5; r = 0,85; ¢ = 0,95; a = 0,10; v = 11; K =
30. Kohdassa a) on kéytetty arvoa M = 50 ja kohdassa b) M = 100:

M =101 M =201
(k1) ©;/0 (k1) ©,/0y

14,43

( 0,216
(18,44

(

(

0,212
0,214
0,217

23,45
28,46

(—50,30) 0,208 || (—100,73) 0,139
(—48,31) 0,202 || (—94,75) 0,133
(—45,32) 0,198 || (—69,78) 0,135
(—39,33) 0,200 || (—52,80) 0,137
(—34,34) 0,200 || (—44,81) 0,138
(—28,35) 0,203 || (—36,82) 0,139
(—23,36) 0,203 || (—20,84) 0,140
(—17,37) 0,206 (=5,86) 0,142
(—12,38) 0,206 (10,88) 0,143
(=7,39) 0,207 (25,90) 0,145
(—2,40) 0,208 (39,92) 0,145
(4,41) 0,213 (53,94) 0,146
(9,42) 0,214 (67,96) 0,147

)

)

)

)
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Kuvassa 2.16 on tutkittu parametrien vaikutusta suhteeseen ©;/0y, kun
strategia on maksimaalinen. Jokaisen maksimaalisen strategian kohdalla on
valittu [ = 35 kiintedksi. Kéytetyt parametrit ovat 8 = 3,5; » = 0,85; ¢ =
0,95; a =0,10; u = 11; K = 30. Ainoastaan yht& parametrid on muutettu
kerrallaan, muut ovat sind aikana edelld kerrotun suuruisia. Saadut tulokset

esitelldan seuraavassa taulukossa.

a (k,l) ®l/®k T (k,l) ®l/®k q (k,l) ®l/®k
0,14 (—48,35) 0,162 || 1,00 (—48,35) 0,162 |/ 1,00 (—30,35) 0,198
0,125 (—41,35) 0,174 || 0,95 (—42,35) 0,172 || 0,95 (—28,35) 0,203
0,12 (—38,35) 0,180 || 0,90 (—35,35) 0,186 || 0,90 (—26,35) 0,208
0,11 (-33,35) 0,190 || 0,85 (—28,35) 0,203 || 0,85 (—24,35) 0,213
0,10 (—28,35) 0,203 || 0,80 (—21,35) 0,222 || 0,80 (—22,35) 0,219
0,09 (—23,35) 0,216 || 0,75 (—14,35) 0,246 || 0,75 (—20,35) 0,225
0,075 (—16,35) 0,239 || 0,725 (—10,35) 0,262 || 0,70 (—18,35) 0,232
0,07 (—13,35) 0,250 || 0,70  (—6,35) 0,281 || 0,65 (—16,35) 0,239
0,06 (—8,35) 0,271 || 0,675 (—2,35) 0,302 || 0,60 (—13,35) 0,250
0,05  (—3,35) 0,296 | 0,65 (2,35) 0,327 || 0,55 (—11,35) 0,258
0.04 (2,35) 0,327 || 0,625 (7,35) 0,364 || 0,50 (—8,35) 0,271
0,03 (7,35) 0,364 || 0,60 (12,35) 0,410
0,025  (10,35) 0,390
0,015  (15,35) 0,444

B.2 Taulukoita lukuun 3

B.2.1 Auttamisinnon r adaptiivinen dynamiikka

Auttamisinnon r tutkimisessa on valittu parametrit 8 = 3,5; ¢ =0,95; a =
1/10; u = 11; K = 30. Parametrien r ja [ tutkimiseen kéytetyt Mathema-
tica -koodit 16ytyvét liitteesta A.

Tapaus k =1

Kuvassa 3.4 on esitetty auttamishalukkuuden r PIP-kuva populaatiossa,
jossa on kiytetty strategiaa (k,l) = (0,0).

Kuvan 3.4a) tapauksessa on syntyvilla mutantilla residenttipopulaation
jakauma, tarkemmin mutanttipopulaatio on 0, 006 xresidenttipopulaatio. Seu-
raavassa taulukossa luetellaan milla arvoilla mutantti suorittaa invaasio ja

mill& ei.
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Tres | Tmut, jotka teke- | rpyut, jotka eivat
vat invaasion kykene invaasioon

1 0,40; 0,85 0,39
0,90 0,41 0,40
0,80 0,42 0,41
0,70 0,44 0,43
0,60 0,46 0,45
0,55 0,48 0,47
0,52 0,50 0,49
0,50 0,51 0,49; 0,52
0,45 0,62 0,43;0,63
0,40 0,9 0,95
0,35 0,36; 1 0,34
0,27 0,28 0,26
0,25 0,26; 1 0,24
0,20 0,21 0,18
0,15 0,17 0,16
0,1 0,12 0,11
0,07 0,10 0,09
0,05 0,08 0,07

0 kaikki tasaveroisia

max(k,l) = 0.
Seuraavassa taulukossa esitelladn milloin téalldin tapahtuu invaasio.

Kuvassa 3.4b) on mutantti syntynyt maineseen m =

Tres | Tmut, jotka teke- | rpyut, jotka eivat
vat invaasion kykene invaasioon

1 0,40; 0,85 0,39

0,85 0,42 0,41

0,70 0,45; 0,65 0,44

0,60 0,47 0,46

0,52 0,50 0,49; 0,54

0,50 0,51 0,49; 0,52; 0,60

0,45 0,47; 0,62 0,44;0,63

0,40 0,41; 0,9 0,39; 0,95

0,30 0,31; 1 0,03; 0,29

0,27 0,29; 0,50 0,26; 0,28

0,26 0,28 0,25; 0,27

0,25 0,27 0,24; 0,26; 0,62

0,20 0,22 0,19; 0,21

0,15 0,17 0,14; 0,16

0,05 0,06; 0,07 0,04

0,01 0,20 0
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Tapaus [ < k

Kuvassa 3.5 on katsottu tapausta, missa (k,[) = (0, —20).

Kuvan 3.5a) tapauksessa on syntyvilld mutantilla residenttipopulaation

jakauma, tarkemmin mutanttipopulaatio on 0, 006 xresidenttipopulaatio. Seu-

raavassa taulukossa esitellian milld parametrin arvoilla mutantti suorittaa

invaasion, ja milla ei.

Tres | Tmut, jotka teke-

vat invaasion

Tmut, jotka eivéit

kykene invaasioon

1 0,24; 0,85
0,90 0,29
0,80 0,35
0,70 0,40
0,60 0,45

0,52 | 0,49; 0,51
0,51 0,49 0,50

0,50 -
0,49 0,495
0,48 0,0,49
0,47 0,48
0,45 -
0,42 0,410
0,40 0,39; 0
0,30 0,29; 0
0,20 0,19
0,10 0,09
0,01 0

0 _

0,23
0,28
0,34
0,39
0,44
0,48; 0,53
0,48; 0,52
0,49; 0,51
0,48; 0,50
0,47; 0,50
0,46; 0,49
0,447; 0,452; 0,47
0,43
0,41
0,32
0,22; 0,9
0,11
0,02
kaikki

Kuvassa 3.5b) mutantti on syntynyt maineseen m = max(k,!) = 0. Seu-

raavassa taulukossa esitelldan milld parametrin arvoilla mutantti suorittaa

invaasion, ja milla ei.
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Tres | Tmut, jotka teke- | rmut, jotka eivét
vat invaasion kykene invaasioon

1 0,39 0,38
0,90 0,41 0,40
0,80 0,42 0,41
0,70 0,44 0,43
0,60 0,46 0,45
0,52 0,49; 0,51 0,48; 0,53
0,50 — 0,495; 0,505
0,49 0,495 0,48; 0,50
0,48 0,49 0,47; 0,50
0,47 - 0,46; 0,475; 0,48
0,45 — 0,444; 0,46; 0,47
0,42 0,41; 0,01 0,44
0,40 0,39; 0,01 0,41
0,30 0,29 0,32
0,20 0,19 0,21; 1
0,10 0,09 0,11
0,01 0 0,02

0 — kaikki

Tapaus [ > k

Kuvassa 3.6 on katsottu tapausta, missa (k,[) = (0, 25).

Kuvan 3.5a) tapauksessa syntyvilld mutantilla on residenttipopulaation

jakauma, tarkemmin mutanttipopulaatio on 0, 006 xresidenttipopulaatio. Seu-

raavassa taulukossa kerrotaan milld parametrin arvoilla mutantti suorittaa

invaasion, ja milla ei.

xvii



Tres Tmut, jotka teke- | rput, jotka eivét kaksimuotoinen
vat invaasion kykene invaasioon populaatio
1 0,52(—); 0,53(+) 0,39 0,40;0,48; 0,49¢ 0,515°¢
0,90 0,53(+) 0,41; 0,51 0,42; 0,50¢ 0,52¢
0,80 0,53(—) 0,42; 0,51 0,43; 0,50¢; 0,52¢
0,70 0,53(+) 0,44; 0,52(+) 0,45; 0,51¢
0,65 0,53(+) 0,45; 0,52(+) 0,46; 0,51¢
0,60 0,53(+) 0,47; 0,52(—) 0,48; 0,51
0,55 0,53(+) 0,49 0,50; 0,51; 0,52
0,525 0,53 0,52; 0,57 0,54; 0,56
0,50 neutraali
0,40 neutraali

¢ Kaksimuotoinen populaatio, jolla ei ole staattista stabiilia tilaa.
(+) Jaljelle jaava populaatio on hyvamaineinen.

(=) Jaljelle jadava populaatio on huonomaineinen.

Kuvassa 3.5b) mutantti on syntynyt maineseen m = max(k,l) = 25.

Seuraavassa esitellaan siitd oma taulukko.

Tres mut, jotka teke- Tmut, jotka eivit kaksimuotoinen
vat invaasion kykene invaasioon populaatio

1 0,52(—); 0,53(+) 0,40 0,41 0,50 0,51°¢
0,90 0,52*(—); 0,53(+) 0,41; 0,51(+) 0,42; 0,50% 0,52°
0, 80 0,53(+) 0,42; 0,51 0,43; 0,50% 0,52°
0,70 0,53 0,44; 0,52(+) 0,45; 0,51°¢
0, 60 0,53 0,47; 0,52(—) 0,48; 0,51¢
0,55 0,53 0,49 0,50; 0,52
0,525 0,53 0,52; 0,57 0,54; 0,56
0,52 | 0,50(—); 0,53(—); 0,59; 0,62(—); 0,63(+) 0,15; 0,49; 0,57; 0,58
0,50 0,51(—); 0,62(—); 0,63(+) 0,49; 0
0,45 0,52(—); 0,6(—); 0,65(+) 0,1; 0,46; 0,5
0,40 0,53(—); 0,6(—); 0,65(+) 0,41; 0,52
0,30 0,56(—); 0,62(—); 0,63(+) 0,2; 0,4; 0,54
0,20 0,59(—); 0,62(—); 0,63(+) 0; 0,4; 0,58
0,10 0,61(—); 0,63(—); 0,64(+) 0; 0,2; 0,60
0,02 0,66(+) 0; 0,5; 0,655

* Tarkkaan ottaen kyseessd on kaksimuotoinen populaatio, jossa mutanttipopulaation
koko on 29, 98 ja residenttipopulaation 0, 02.

¢ Kaksimuotoinen populaatio, jolla ei ole staattista stabiilia tilaa.

(+) Jaljelle jaava populaatio on hyvamaineinen.

(—) Jaljelle jaava populaatio on huonomaineinen.
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B.3 Taulukoita lukuun 4

B.3.1 Auttamisen r evoluutio tapauksessa d = 2

Taméan kappaleen taulukot liittyvét luvun 4.3 kuvan 4.5 kolmeen PIP-kuvaan.

Naisséa tarkasteluissa parametrit on valittu seuraavasti: 8 = 3,5; ¢ =0,95; a =

1/10; w = 11; K = 30; v = 1/50; a = 0,6; e = 0,10. Liséksi muuttopara-

metri d = 2. Yksilo saa maineekseen max{k,!} muuttaessaan uuteen laik-

kuun. Jokaisessa kohdassa mutanttipopulaatiolla on alkutilassa residenttipo-

pulaation jakauma, tarkemmin mutanttipopulaatio on 0, 008 x residenttipopulaatio.

Tapaus [ =k

Kuvassa 4.5a) on piirretty auttamishalukkuuden r PIP-kuva tapauksessa

k =1 = 0. Seuraavassa esitellaan laskennan tulokset.

Tres | Tmut, jotka teke- | 7rmut, jotka eivit | kaksimuotoinen
vat invaasion kykene invaasioon populaatio

1 0,47 0,43 0,46 0,44
0,90 0,49 0,46 0,47;0,48
0,80 0,51 0,49 0,50
0,70 0,55 0,53 0,54
0,65 0,58 0,56 0,57
0,60 0,61 0,62 —
0,55 0,65 0,69 0,68
0,50 0,75 0,49; 0,84 0,8; 0,83
0,45 0,90 0,43 0,95; 0,98
0,30 0,90 0,28 —
0,20 0,90; 0,01 0,18; 0,03 -
0,15 0,30; 0,09 0,13 -
0,10 0,09; 0,30 0,2; 0,29 -
0,07 0,05; 0,45 0,08; 0,4 —
0,02 0 0,50; 1 —

Tapaus [ < k

Kuvassa 4.5b) on piirretty auttamishalukkuden r PIP-kuva tapauksessa k =

0, I = —20. Seuraavassa esitellddn tdmén tapauksen tulokset.
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Tres | Tmut, jotka teke- | rmut, jotka eivét

vat invaasion | kykene invaasioon

1 0,1; 0,4; 0,8 —

0,60 0,1; 0,5 0,65

0,30 0,10; 0,2 0,5

0,05 0,02 0,10,5
Tapaus [ > k

Kuvassa 4.5b) on piirretty auttamishalukkuden r» PIP-kuva tapauksessa k =

0, | = 25. Seuraavassa esitellddn tdméan tapauksen tulokset.

Tres | Tmut, jotka teke- | 7rmut, jotka eivit | kaksimuotoinen
vat invaasion kykene invaasioon populaatio
1 0,61 0,43 0,45; 0,60
0,90 0,61 0,46 0,48; 0,60
0,80 0,63 0,49 0,50; 0,62
0,70 0,64 0,56 0,57; 0,63
0,65 — 0,63; 0,66 0,64
0,64 0,65 0,63; 0,68 0,67
0,63 0,6 0,66 —
0,60 0,3; 0,58 0,62; 0,95 —
0,50 0; 0,48 0,55; 1 —
0,40 0,35 0,65; 0,9 —
0,20 0,15 0,3; 0,9 —
0,10 0,05 0,2; 0,8 —

B.3.2 Metapopulaation parametrien vaikutus auttamiseen r

Jakson 4.6 kuvassa 4.6 on piirretty nelja eri tapausta auttamisen r evoluu-
tiosta tapauksessa k = [ = 0. Kuvassa 4.6a) on valittu d = 9 pitden muut
parametrit tdméan kappaleen alussa kerrotun suuruisina. Seuraavassa taulu-
kossa kerrotaan milld parametrin arvoilla mutantti suorittaa invaasion, ja

mill& ei.
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Tres | Tmut, jotka teke- | rmut, jotka eivét
vat invaasion kykene invaasioon

1 0,56 0,55
0,90 0,60 0,59
0,80 0,65 0,64
0,70 0,71 0,69; 0,72
0,65 0,77 0,64; 0,78
0,60 0,83 0,84
0,55 0,9 0,91
0,50 0,97 0,98
0,40 0,42; 1 0,01; 0,37
0,30 0,04; 0,98 0,05; 1
0,27 0,13; 0,92 0,14; 0,93
0,25 0,19; 0,87 0,20; 0,88
0,23 0,22; 0,80 0,227; 0,81
0,20 0,17 0,24
0,15 0,13 0,2; 98
0,10 0,07 0,13
0,05 0,03 0,07

0 — 0,03; 0,6; 0,98

Kuvassa 4.6b) on valittu a = 0,95 pitden muut parametrit tdmén kap-

paleen alussa kerrotun suuruisina. Seuraavassa taulukoitu kerrotaan milla

parametrin arvoilla mutantti suorittaa invaasion, ja mill& ei.

Tres | Tmut, jotka teke- | 7y, jotka eiviat | kaksimuotoinen
vat invaasion kykene invaasioon populaatio
1 0,49 0,46 0,47; 0,48
0,90 0,51 0,49 0,50
0,80 0,54 0,52 0,53
0,70 0,59 0,57 0,58
0,65 0,62 0,61; 0,66 —
0,60 0,66 0,58; 0,68 0,67
0,50 0,87 0,92 0,88; 0,91
0,40 1 0,35 _
0,30 0,99 0,01 —
0,20 1; 0,05 0,06 —
0,15 14; 0,20 0,16; 0,19 —
0,10 0,38 0,37 —
0,05 0,02 0,2; 0,8; 1 —
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Kuvassa 4.6¢) on valittu v = 0,40 pitden muut parametrit tdmén kap-

paleen alussa kerrotun suuruisina. Seuraavassa taulukossa kerrotaan mill&

parametrin arvoilla mutantti suorittaa invaasion, ja millé ei.

Tres | Tmut, jotka teke- | rpyut, jotka eivit | kaksimuotoinen
vat invaasion kykene invaasioon populaatio
1 0,47 0,44 0,45; 0,46
0,90 0,49 0,46 0,47; 0,48
0,80 0,52 0,49 0,50; 0,51
0,70 0,56 0,54 0,55
0,65 0,59 0,57 0,58
0,60 0,62 0,63; 1 —
0,50 0,8 0,86 0,81; 0,85
0,40 1 0,35 —
0,30 1 0,01 —
0,20 1; 0,02 0,03 —
0,15 0,13; 0,17 0,14 —
0,10 0,09; 0,32 0,31 —
0,05 0,02 0,2; 0,8; 1 —

Kuvassa 4.6d) on valittu e = 0,50 pitden muut parametrit tdmén kap-

paleen alussa kerrotun suuruisina. Seuraavassa taulukossa kerrotaan mill&

parametrin arvoilla mutantti suorittaa invaasion, ja mill& ei.

Tres | Tmut, jotka teke- | rpyut, jotka eivat
vat invaasion kykene invaasioon
1 0,42 0,41
0,90 0,43 0,42
0,80 0,45 0,44
0,70 0,47 0,46
0,60 0,51 0,50
0,55 0,545 0,54; 0,56
0,50 0,61 0,45; 0,62
0,40 0,45; 1 0,35
0,30 0,35; 1 0,01; 0,25
0,20 0,23; 1 0,01
0,15 0,03; 0,18; 1 0,04
0,10 | 0,08; 0,18; 1 0,16
0,05 0; 0,35 0,34
0,01 0 0,38; 0.9; 1
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