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Рассмотрена актуальная пробле-
ма современной эволюционной
теории и разные подходы к ее
решению. Предлагается модели-
ровать динамику стратегий аль-
труистического поведения особей
в популяции с помощью дискрет-
ных индивидуально-ориентирован-
ных пространственных моделей
на основе клеточно-автоматного
подхода. Приводится описание ал-
горитма для моделирования эво-
люции альтруистического поведе-
ния, обусловленного распознава-
нием меток.

 А.В. Быць, А.С. Гапеев, 2015

УДК 519.21

А.В. БЫЦЬ, А.С. ГАПЕЕВ

РАЗРАБОТКА ДИСКРЕТНЫХ
ПРОСТРАНСТВЕННЫХ МОДЕЛЕЙ
ЭВОЛЮЦИИ АЛЬТРУИСТИЧЕСКОГО
ПОВЕДЕНИЯ, ОБУСЛОВЛЕННОГО
РАСПОЗНАВАНИЕМ МЕТОК

Введение. Поиск причин широкого распро-
странения в природе случаев альтруистиче-
ского поведения является одной из базовых
теоретических проблем современной эволю-
ционной теории. Почему особи-альтруисты
не вытесняются из популяции в результате
естественного отбора при наличии в ней
особей-эгоистов, которые получают преиму-
щества от помощи, исходящей от других осо-
бей, но сами никому не оказывают помощь?
Поискам ответа на этот вопрос по прежнему
посвящены многие научные исследования
[1 – 7].

Альтруистическими называются такие
производимые особью действия, которые по-
нижают ее собственный репродуктивный ус-
пех, но при этом повышают репродуктивный
успех другой особи. Репродуктивным ус-
пехом (приспособленностью) особи назы-
вается величина, пропорциональная наибо-
лее вероятному числу выживших и дожив-
ших до зрелости потомков этой особи.
Особь-альтруист, уменьшая свою приспособ-
ленность на величину ,C  увеличивает тем
самым приспособленность другой особи,
получающей от нее помощь, на величину .B
Эгоистом называется та особь, которая укло-
няется от альтруистических действий.

Если в течение жизни особь-эгоист вза-
имодействует с особями-альтруистами, то ее
приспособленность оказывается более высо-
кой, чем у окружающих альтруистов, так как
у нее рождается, выживает и доживает до
зрелости больше потомства.
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В связи с этим в процессе эволюции под действием естественного отбора
должны были бы выживать наиболее эгоистичные многоклеточные организмы,
клетки и даже гены за счет вымирания своих репродуктивно менее успешных,
но более склонных к альтруизму конкурентов. Однако альтруистическое
поведение наблюдается в биологических системах разных уровней сложности,
и очевидно, именно оно сыграло ключевую роль при переходе с более низких
уровней на более высокие. Поэтому вопрос о том, каким образом естественный
отбор способствует поддержанию в природе феномена альтруизма и связанного
с ним кооперативного поведения, вот уже полвека занимает умы теоретиков
эволюции.

Обычно при изучении феномена альтруизма в качестве теоретической
основы выбирается так называемая «дилемма заключенного», представляющая
собой одну из классических задач теории игр. Если оба игрока оказывают
помощь друг другу, то каждый из них получает выигрыш .ППВ  Если один
уклонился от помощи, а другой помог ему, то первый получает выигрыш ,УПВ
а второй – .ПУВ  Если оба не стали помогать друг другу, то каждый получаeт
выигрыш .УУВ Значения переменных , , ,ПП УП ПУ УУВ В В В могут быть как
положительными, так и отрицательными. Игра представляет собой «дилемму
заключенного», если соблюдается неравенство > > > .УП ПП УУ ПУВ В В В
Помощь в этой игре является актом альтруизма из-за того, что индивидуальный
выигрыш от оказания помощи всегда меньше, чем от неоказания. Несмотря на
то, что максимальный суммарный общий выигрыш достигается в том случае,
когда оба игрока являются альтруистами, самый высокий индивидуальный
выигрыш получает игрок-эгоист, если второй игрок оказался альтруистом.

В тех вариантах игры «дилемма заключенного», где количество игроков
больше двух, самая высокая средняя приспособленность будет достигаться, если
все игроки являются альтруистами, а самая низкая – в том случае, когда они все
оказываются эгоистами. В смешанной же популяции, в которой существуют как
альтруисты, так и эгоисты, последние будут иметь более высокую среднюю
приспособленность по сравнению с первыми. В такой популяции естественный
отбор будет действовать в пользу увеличения доли эгоистов, и особи-альтруи-
сты через некоторое время исчезнут из нее. В связи с этим напрашивается
вывод, что в тех наблюдаемых в природе случаях, когда альтруисты вытесняют
эгоистов из популяции, действуют какие-то дополнительные механизмы, спо-
собствующие эволюционному выживанию особей-альтруистов.

За последние десятилетия было предложено несколько таких механизмов.
Все они связаны с предположением о том, что существует «наказание» за неока-
зание помощи [2, 3], либо о том, что альтруисты оказывают помощь чаще дру-
гим альтруистам, чем эгоистам [7]. Одним из механизмов, под действием
которых помощь может оказываться преимущественно альтруистам, является
наличие у особи того или иного вида «памяти» о предыдущих контактах с
другими особями.
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Все остальные механизмы хотя бы отчасти связаны с тем, что альтруистами,
которым оказывают помощь другие альтруисты, являются их собственные
родственники. Вероятность того, что у родственных особей будет один и тот же
аллель, намного выше, чем в среднем по популяции, и тем больше, чем ближе
родство. Например, вероятность найти определенный аллель данной особи
также и у ее родного брата или сестры равна 1/2, эта же вероятность для
двоюродного брата или сестры равна 1/8. При этом, любой аллель, который
обусловливает помощь родственным особям, будет способствовать раз-
множению этих родственных особей, а заодно и своих собственных копий,
находящихся в их геномах [5, 8]. Таким образом, естественный отбор может
благоприятствовать увеличению числа альтруистов в популяции, если получа-
тель и донор альтруистической помощи состоят в родственной связи.

Одним из механизмов, способствующих оказанию помощи родственникам,
является малая подвижность особей, в том смысле, что особь может контак-
тировать лишь с ограниченным небольшим числом других особей – или, в
терминах игры «дилемма заключенного», игрок каждый раунд с высокой
вероятностью встречается с одним и тем же игроком. В таком случае близкое
расположение родственников в пространстве позволяет отбору (при опреде-
ленном сочетании радиусов окрестностей, на которых происходит конкуренция
и оказывается помощь [6, 9]) действовать в пользу увеличения кластеров с альт-
руистами [4]. Этот эффект будет усиливаться с увеличением пространственных
окрестностей, внутри которых особь конкурирует с другими особями, и с умень-
шением окрестностей, внутри которых поселяется ее потомство и отыскивается
ее брачный партнер.

Другими механизмами, способствующими оказанию помощи родствен-
никам, являются распознавание особью своих родственников, а также деление
популяции на группы, члены которых способны распознавать особей своей
группы.

Как вариант последнего механизма можно рассматривать распознавание
особью определенных меток (признаков или сигналов), имеющихся у других
особей [8]. Такая метка может представлять собой любую опознаваемую и
передающуюся по наследству черту, например, выделение определенного
химического вещества или определенный окрас некоторых участков
поверхности тела, или даже зеленую бороду, придуманную как курьезный
пример, чтобы продемонстрировать, что важна не суть признака, являющегося
меткой, а лишь то, чтобы он чем-то отличался от других признаков и был
опознаваемым.

Ранее предполагалось [10], что необходимым условием для того, чтобы
механизм меток мог поддерживать численность альтруистов в популяции,
является кодирование альтруистического поведения и распознавания меток с
помощью одного и того же гена или двух очень плотно сцепленных генов.
Сцепленные между собой гены располагаются на одной и той же хромосоме.
Хромосома может обмениваться определенными отрезками с комплементарной
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ей хромосомой, и, чем ближе друг к другу на одной хромосоме расположены два
гена, тем сильнее они «сцеплены», т. е. тем меньше вероятность того, что они,
подвергшись обмену (рекомбинации), в итоге окажутся в разных хромосомах.
Сила сцепления двух генов определяется вероятностями комбинаций, в которых
дочерние особи наследуют от своего родителя аллели этих генов. Если гены
плотно сцеплены, то две из четырех комбинаций будут иметь вероятности,
равные 0,5, а две другие – вероятности, равные 0. Если гены не сцеплены, то все
четыре комбинации будут иметь вероятности, равные 0,25. Промежуточные
значения вероятностей соответствуют слабому сцеплению.

Отсутствие сцепления или слабое сцепление между геном, кодирующим
метку, и геном, кодирующим стратегию (т. е. склонность к альтруизму либо к
эгоизму), будут приводить к появлению новых комбинаций этих двух
признаков. В данном случае вскоре после появления меток у альтруистов, эти
метки в результате рекомбинации генов окажутся и у эгоистов. В связи с этим
ранее отрицалась возможность эволюции альтруизма при слабом сцеплении
генов, кодирующих метки, с генами, кодирующими стратегии. Что же касается
сильного сцепления, то появление одного гена или пары плотно сцепленных
генов, которые бы кодировали сразу оба рассматриваемых признака, считается
слишком маловероятным, чтобы с заметной частотой встречаться в природе [8,
10]. Поэтому, несмотря на ряд подтверждений существования в природе
механизма меток [11 – 14], оно часто считалось малоправдоподобным или
рассматривалось как крайне редкое явление.

В последнее время проводилось моделирование механизма меток [9, 15, 16].
Оно продемонстрировало возможность поддержания альтруизма в популяции,
если в ней одновременно присутствует сразу несколько меток.

В модели, описанной в работе [16], предполагается, что каждая особь имеет
два гена, один из которых определяет наличие у особи той или иной метки и
способности к ее распознаванию у других особей, а другой ген кодирует
стратегию. Альтруистические действия производятся особью, если ее стратегией
является альтруизм, причем только по отношению к особям, обладающим такой
же меткой. Потомство особи поселяется в пустых соседних участках с
вероятностью, пропорциональной суммарному выигрышу особи. Рассмотрены
два случая: 1) метка всегда наследуется сцепленно со стратегией; 2) метка и
стратегия кодируются отдельными, слабо сцепленными генами.

Если доля альтруистов в популяции является низкой, то в ней могут успешно
размножаться альтруисты, обладающие метками, которые редко встречаются в
популяции. По мере размножения таких альтруистов в популяции все более
успешно могли бы размножаться и эгоисты, несущие те же самые метки. В
случае 1, когда метка наследуется сцепленно со стратегией, такие эгоисты
появляются в популяции уже после того, как в ней начали преобладать
альтруисты с данной меткой. Это связано с низкой вероятностью того, что в
популяции за довольно короткое время появится особь, у которой данная метка
сможет объединиться с эгоистической стратегией. Такая низкая вероятность
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обусловлена низкой частотой рекомбинации между сильно сцепленными генами
и низкой частотой мутаций, в результате которых носители данной метки также
могли бы приобрести эгоистическую стратегию. После появления в популяции
эгоистов с данной меткой они быстро вытесняют преобладавших там
альтруистов с такой же меткой и наблюдавшееся при этом высокое значение
суммарного выигрыша снижается, хотя данная метка остается преобладающей.
В результате в популяции опять создаются условия для успешного размножения
альтруистов с какой-нибудь другой меткой. Такой цикл, в котором сначала
преобладают альтруисты с первоначально редко встречавшейся меткой, затем
эгоисты с такой же меткой, после чего происходит смена преобладающей метки,
может повторяться бесконечно.

В отличие от вышерассмотренной ситуации в случае 2, когда метка и
стратегия кодируются отдельными слабо сцепленными генами, эгоисты появля-
ются в популяции не после, а еще до того, как в ней начинают преобладать
альтруисты с той же меткой. Это вызвано тем, что из-за слабого сцепления генов
метки и стратегии при спаривании альтруистов с окружающими эгоистами
относительно часто появляются особи с новыми комбинациями меток и
стратегий. В результате остальные метки, присутствующие в популяции, до
конца из нее не вытесняются, так как пространственные кластеры, заселенные
альтруистами, заселяются эгоистами с той же меткой и прекращают
увеличиваться в размерах ещё до своего расширения на весь занимаемый
популяцией ареал. После «захвата» кластера эгоистами их начинают вытеснять
альтруисты с новыми метками, но и созданные последними новые кластеры
тоже не займут всего ареала популяции. Это приводит к одновременному
существованию в популяции нескольких различных меток, расположенных в
соответствующих пространственных кластерах.

Чем слабее сцепление генов метки и стратегии, тем меньше размер этих
кластеров, и тем слабее колебания доли альтруистов и суммарного выигрыша в
популяции. Однако при слишком слабом сцеплении эволюция альтруизма на
основе распознавания меток становится невозможной.

Количество разных меток, которые одновременно присутствуют в
популяции, постепенно возрастает со временем. Однако с определенного
момента новые метки, которые возникают в результате мутаций, уже не
сохраняются в популяции, и разнообразие меток таким образом достигает
«точки насыщения». Первоначальное возрастание объясняется тем, что, чем
больше количество разных меток в популяции, тем с меньшим числом эгоистов
с такой же меткой будут сталкиваться альтруисты, и поэтому тем меньше
последние будут терять в своем выигрыше. С увеличением разнообразия меток в
популяции растет и средний по популяции выигрыш.

Существование «точки насыщения» в разнообразии меток связано с тем, что
любые особи с редко встречающимися метками, имеют одинаковую приспо-
собленность. Из-за этого, когда разнообразие меток возрастает, и все метки
становятся редкими, новым меткам все труднее распространяться и сохраняться
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в популяции. В результате действия этих двух механизмов разнообразие меток
после достижения «точки насыщения» поддерживается на определенном уровне.
Обнаружена его зависимость от структурированности популяции и подвижности
в ней особей. Пространство, в котором живут особи, моделируется с помощью
графа, в вершинах которого находятся особи, а любые взаимодействия между
двумя особями, и в частности, оказание помощи, возможны лишь в случае, если
соответствующие вершины соединены ребром. Средним количеством ребер,
исходящих из одной вершины графа, определяется степень структурированно-
сти популяции и подвижность особей. Существует отрицательная корреляция
между количеством типов меток и подвижностью: чем меньше структурирована
популяция и больше подвижность ее особей, тем выше разнообразие меток.

Стабилизация колебаний доли особей-альтруистов среди всех особей и сум-
марного выигрыша особей в популяциии происходит благодаря частому
локальному появлению новых комбинаций метки и стратегии. Авторы работы
[16] отмечают, что эти комбинации могут создаваться не только путем рекомби-
нации генов, как предполагалось в их в модели, но и в результате действия
любых других механизмов, способных внедрить в локальные пространственные
кластеры новые комбинации метка-стратегия. К таким механизмам относится
высокая частота мутаций, редкие переселения особей на большие расстояния
или редкие скрещивания с далеко живущими особями. Перечисленные
механизмы могли бы производить такой же стабилизирующий эффект [9, 15].

Несмотря на вышерассмотренные объяснения эволюции альтруистического
поведения, обусловленного распознаванием меток, представляется актуальным
дальнейшее уточнение работы механизма меток на основе математического и
компьютерного моделирования.

Предлагается разрабатывать модели изменения процентного содержания в
популяциях особей, использующих различные стратегии альтруистического
поведения, на основе клеточно-автоматного подхода. Предлагаемые модели,
относящиеся к классу пространственных индивидуально-ориентированных
моделей, позволяют исследовать динамику генов, определяющих стратегию
поведения особи и ее метку с учетом параметров мутационных событий, полового
размножения, переселения и отбора особей.

Разработан алгоритм для моделирования динамики указанных параметров,
характеризующих популяцию. Приведем ключевые моменты в описании этого
алгоритма. Пространство, доступное для жизни особей, представим решеткой

( , ),A i j  где 1,... , ; 1,... , ,i N j M  с узлами ( , )i j  и расстоянием между узлами,
равным минимальному расстоянию между отдельными взрослыми особями в
природных популяциях (решетка может быть свернута в тор для того, чтобы
избежать граничных эффектов). В каждом узле решетки ( , )i j  в любой момент
времени может находиться не более одной особи. Для каждого узла ( , )i j  выде-
ляется множество соседних узлов ( , )S i j , которое состоит из всех узлов
решетки, расстояние до которых (измеряемое минимальным числом ребер ре-
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шетки, которые соединяют данный узел с узлом ( , )i j ), меньше или равно неко-
торому числу .L

Каждая особь обладает некоторым множеством генов. Каждый ген
принимает одно из конечного числа r значений, {1,..., },x r  и это значение
передается по наследству потомкам этой особи.

Для моделирования сцепления генов вводится вероятность ,P прини-
мающая значения от 0,25 до 0,5. Четыре комбинации по два аллеля из четырех
родительских аллелей двух генов наследуются дочерними особями с вероят-
ностью P для каждой из двух комбинаций, образовавшихся без рекомбинации,
и с вероятностью, равной 0,5 ,P  для каждой из двух комбинаций, образо-
вавшихся с помощью рекомбинации.

В модели носители каждой из меток, а также особи, у которых метка
отсутствует, могут придерживаться одной из трех возможных стратегий: альтруизм
по отношению только к особям, несущим такую же метку; альтруизм по отноше-
нию к любым другим особям; эгоистическое отношение к любым особям.

Предложенный подход к моделированию изменения в популяциях числен-
ностей особей, применяющих различные стратегии альтруистического поведе-
ния, основан на применении дискретных индивидуально-ориентированных мо-
делей, построенных на основе клеточных автоматов. Этот подход позволяет
исследовать динамику генов, определяющих стратегию поведения особи и ее
метку, с учетом параметров мутационных событий, полового размножения, пере-
селения и отбора особей. Разработанная модель может быть в дальнейшем
усовершенствована с учетом большего количества особенностей взаимодей-
ствий между особями в популяциях и влияния структуры популяции на скорость
замены одних стратегий поведения особей другими стратегиями.

О.В. Биць, О.С. Гапєєв

РОЗРОБКА ДИСКРЕТНИХ ПРОСТОРОВИХ МОДЕЛЕЙ ЕВОЛЮЦІЇ
АЛЬТРУЇСТИЧНОЇ ПОВЕДІНКИ, ЗУМОВЛЕНОЇ РОЗПІЗНАВАННЯМ МІТОК

Розглянуто актуальну проблему сучасної еволюційної теорії та різні підходи до її розв’я-
зання. Пропонується моделювати динаміку стратегій альтруїстичної поведінки особин у по-
пуляції за допомогою дискретних індивідуально-орієнтованих просторових моделей на осно-
ві клітинно-автоматного підходу. Наводиться опис алгоритму для моделювання еволюції
альтруїстичної поведінки, обумовленого розпізнаванням міток.

O.V. Byts, О.S. Hapieiev

DEVELOPMENT OF DISCRETE SPATIAL MODELS OF THE EVOLUTION
OF ALTRUISTIC BEHAVIOR BASED ON RECOGNITION OF TAGS

Actual problem of modern evolutionary theory is considered and different approaches to its solution
are observed. It is proposed to simulate the dynamics of altruistic behavior strategies of individuals
in the population using the discrete individual-oriented spatial models based on cellular automata
approach. The description of the algorithm for the simulation of the evolution of altruistic behavior
based on tag recognition is given.
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