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Abstract
This paper investigates how environmental structure, given
the innate properties of a population, affects the degree to
which this population can adapt to the environment. The
model we explore involves simple agents in a 2-d world
which can sense a local food distribution and, as specified
by their genomes, move to a new location and ingest the
food there. Adaptation in this model consists of improving
the genomic sensorimotor mapping so as to maximally
exploit the environmental resources. We vary
environmental structure to see its specific effect on
adaptive success. In our investigation, two properties of
environmental structure, conditioned by the sensorimotor
capacities of the agents, have emerged as significant factors
in determining adaptive success: (1) the information
content of the environment which quantifies the diversity of
conditions sensed, and (2) the expected utility for optimal
action. These correspond to the syntactic and pragmatic
aspects of environmental information, respectively. We find
that the ratio of expected utility to information content
predicts adaptive success measured by population gain and
information content alone predicts the fraction of ideal
utility achieved. These quantitative methods and specific
conclusions should aid in understanding the effects of
environmental structure on evolutionary adaptation in a
wide range of evolving systems, both artificial and natural.

Adaptation as a Function of Environmental
Structure

AAnn  eevvoollvviinngg  ssyysstteemm  ccoonnssiissttss  ooff  aa  ppooppuullaattiioonn  ooff  aaggeennttss
aaddaappttiinngg  tthheeiirr  bbeehhaavviioorr  ttoo  aann  eennvviirroonnmmeenntt  tthhrroouugghh  tthhee
pprroocceessss  ooff  nnaattuurraall  sseelleeccttiioonn..  TThhee  ddiiffffiiccuullttyy  ooff  tthhee  aaddaappttiivvee
cchhaalllleennggee  oobbvviioouussllyy  ddeeppeennddss  uuppoonn  tthhee  ppooppuullaattiioonn,,  tthhee
eennvviirroonnmmeenntt,,  aanndd  tthhee  iinntteerraaccttiioonn  bbeettwweeeenn  tthhee  ttwwoo..  IInn  tthhiiss
ppaappeerr,,  wwee  aaddoopptt  aann  eennvviirroonnmmeenntt--cceenntteerreedd  vviieeww,,  tthhaatt  iiss,,  wwee
eexxaammiinnee  hhooww  eennvviirroonnmmeennttss  vvaarryy  iinn  tthhee  aaddaappttiivvee  cchhaalllleennggee
wwhhiicchh  tthheeyy  pprreesseenntt..  TThhiiss  oorriieennttaattiioonn  rreefflleeccttss  aa  kkiinndd  ooff
ffiigguurree//ggrroouunndd  rreevveerrssaall..  OOnnee  ccoommmmoonnllyy  ttaakkeess  tthhee
eennvviirroonnmmeenntt  aass  ggrroouunndd  aanndd  tthhee  aaddaappttiinngg  ppooppuullaattiioonn  aass
ffiigguurree..  TThhaatt  iiss,,  oonnee  ttrreeaattss  tthhee  aaddaappttiivvee  cchhaalllleennggee  aass  ffiixxeedd
aanndd  eexxaammiinneess  tthhee  rreessuullttiinngg  ddyynnaammiiccss  ooff  aaddaappttaattiioonn,,  ee..gg..,,
aass  aa  ffuunnccttiioonn  ooff  ddiiffffeerreenntt  aaddaappttiivvee  ccaappaabbiilliittiieess  ooff  tthhee
ppooppuullaattiioonn..  HHeerree,,  wwee  ttrreeaatt  tthhee  ppooppuullaattiioonn  aass  rreellaattiivveellyy
ggiivveenn  aanndd  ssttuuddyy  hhooww  vvaarryyiinngg  tthhee  eennvviirroonnmmeenntt  aaffffeeccttss  tthhee
ddiiffffiiccuullttyy  ooff  tthhee  aaddaappttiivvee  ttaasskk  ttoo  bbee  ssoollvveedd..  TThhiiss  rreevveerrssaall  ooff
ffooccuuss  iiss  ffoouunndd  iinn  ssoommee  ootthheerr  rreecceenntt  ssttuuddiieess  ((ee..gg..,,  WWiillssoonn,,

11999911;;  LLiittttmmaann,,  11999933;;  TToodddd  aanndd  WWiillssoonn,,  11999933;;  TToodddd  eett  aall..
11999944,,  TToodddd  aanndd  YYaannccoo,,  11999966,,  aanndd  MMeenncczzeerr  aanndd  BBeelleeww,,
11999966))  aanndd  iitt  rreeccaallllss  tthhee  eeaarrlliieerr  wwoorrkk  ooff  EEmmeerryy  aanndd  TTrriisstt
((11996655))  oonn  tthhee  ccaauussaall  tteexxttuurree  ooff  eennvviirroonnmmeennttss  ooff  ssoocciiaall
oorrggaanniizzaattiioonnss..  TThheessee  ssttuuddiieess  tteenndd  ttoo  ppuurrssuuee  oonnee  ooff  ttwwoo
pprroojjeeccttss::  eeiitthheerr  pprroovviiddiinngg  aann  aabbssttrraacctt  ccaatteeggoorriizzaattiioonn  ooff
eennvviirroonnmmeennttss,,  oorr  ggaatthheerriinngg  eexxppeerriimmeennttaall  eevviiddeennccee  aabboouutt
hhooww  aarrttiiffiicciiaall  aaggeennttss  aaccttuuaallllyy  aaddaapptt  iinn  ddiiffffeerreenntt  ssiimmuullaatteedd
eennvviirroonnmmeennttss..  HHeerree  aanndd  iinn  aa  pprreevviioouuss  ppaappeerr  ((FFlleettcchheerr,,
ZZwwiicckk,,  aanndd  BBeeddaauu  11999966))  wwee  ppuurrssuuee  bbootthh  pprroojjeeccttss
ssiimmuullttaanneeoouussllyy;;  wwee  eexxppeerriimmeennttaallllyy  ssttuuddyy  hhooww  tthhee
aaddaappttaattiioonn  ooff  ggiivveenn  ((ppoossssiibbllyy  ssuubb--ooppttiimmaall))  aaggeennttss  vvaarriieess  iinn
rreessppoonnssee  ttoo  eennvviirroonnmmeennttaall  ssttrruuccttuurree..  SSiinnccee  oouurr
cchhaarraacctteerriizzaattiioonn  ooff  eennvviirroonnmmeennttaall  ssttrruuccttuurree  iiss  qquuaannttiittaattiivvee,,
wwee  ccaann  sseeeekk  eevviiddeennccee  ffoorr  ggeenneerraall  llaawwss  rreellaattiinngg  aaddaappttiivvee
ssuucccceessss  aanndd  eennvviirroonnmmeennttaall  ssttrruuccttuurree..

WWee  iinntteennttiioonnaallllyy  hhaavvee  mmaaddee  oouurr  mmooddeell  qquuiittee  ssiimmppllee..  IInn
tthhiiss  wwaayy  wwee  ccaann  mmoorree  eeaassiillyy  ddeevveelloopp  qquuaannttiittaattiivvee  mmeetthhooddss
aanndd  rreessuullttss  wwhhiicchh  ccaann  tthheenn  bbee  aapppplliieedd  ttoo  mmoorree  ccoommpplliiccaatteedd
eevvoollvviinngg  ssyysstteemmss..  IInn  ppaarrttiiccuullaarr,,  oouurr  mmooddeell  eennccoommppaasssseess
tthhee  ffoolllloowwiinngg  ssiimmpplliiffiiccaattiioonnss::

••  ssiimmppllee  eennvviirroonnmmeenntt
11..  aaggeennttss  ddoo  nnoott  aaffffeecctt  tthhee  eennvviirroonnmmeennttaall  ssttrruuccttuurree,,

wwhhiicchh  iiss  ssttaattiicc
22..  aaggeennttss  rraannddoommllyy  ssaammppllee  tthhee  eennttiirree  eennvviirroonnmmeenntt

••  ssiimmppllee  aaggeennttss
11..  ssiimmppllee  iinntteerrnnaall  rreepprreesseennttaattiioonn  ooff  tthhee  eennvviirroonnmmeenntt

((iimmpplliicciitt  iinn  tthhee  ggeennoommee))
22..  nnoo  ggeennoottyyppee//pphheennoottyyppee  ddiiffffeerreennccee  ((eevveerryy  ggeennee

eennccooddeess  aa  rreessppoonnssee  ttoo  aa  uunniiqquuee  sseennssoorryy  ccoonnddiittiioonn))
33..  ssiimmppllee  bbeehhaavviioorr::  mmoovveemmeenntt  ((aanndd  ffoooodd  iinnggeessttiioonn))
44..  nnoo  tteemmppoorraall  oorrggaanniizzaattiioonn  ooff  bbeehhaavviioorr

••  ssiimmppllee  eevvoolluuttiioonnaarryy  pprroocceessss
11..  mmiinniimmaall  iinntteerr--aaggeenntt  iinntteerraaccttiioonnss
22..  nnoo  sseexxuuaall  rreeccoommbbiinnaattiioonn

TThhee  ffoolllloowwiinngg  ccoommpplleexx  ffeeaattuurreess  ooff  aaggeenntt--eennvviirroonnmmeenntt
iinntteerraaccttiioonn  wweerree,,  hhoowweevveerr,,  rreettaaiinneedd  iinn  oouurr  mmooddeell::

••  ddiiffffeerreenncceess  bbeettwweeeenn  oobbjjeeccttiivvee  eennvviirroonnmmeenntt  aanndd  aann
aaggeenntt’’ss  sseennssoorryy  ddiissccrriimmiinnaattiioonn

••  uunncceerrttaaiinn  ccoonnsseeqquueenncceess  ooff  aaccttiioonn  ((aann  aaggeenntt’’ss  sseennssoorryy
hhoorriizzoonn  iiss  ssmmaalllleerr  tthhaann  iittss  mmoovveemmeenntt  hhoorriizzoonn))

••  nnoo  eexxpplliicciitt  ffiittnneessss  ffuunnccttiioonn
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TThhee  ppooppuullaattiioonn  iinn  oouurr  mmooddeell  ccoonnssiissttss  ooff  sseennssoorriimmoottoorr
aaggeennttss..  EEaacchh  aaggeenntt  rreessppoonnddss  ttoo  lliimmiitteedd  sseennssoorryy  iinnppuutt  ffrroomm
tthhee  eennvviirroonnmmeenntt  wwiitthh  aa  ssiinnggllee  bbeehhaavviioorraall  oouuttppuutt  ssppeecciiffiieedd
bbyy  tthhee  aaggeenntt''ss  ggeennoommee..  TThhee  aaddaappttiivvee  ttaasskk  ccoonnssiissttss  ooff
ffiinnddiinngg  aann  oouuttppuutt  ttoo  aassssoocciiaattee  wwiitthh  eeaacchh  ppoossssiibbllee  iinnppuutt..
TThhee  ddiiffffiiccuullttyy  ooff  tthhee  aaddaappttiivvee  ttaasskk,,  tthheerreeffoorree,,  iinnvvoollvveess  aatt
lleeaasstt  tthhee  ffoolllloowwiinngg  aassppeeccttss  ooff  eennvviirroonnmmeennttaall  ssttrruuccttuurree::

••  tthhee  qquuaannttiittyy  ooff  sseennssoorryy  iinnffoorrmmaattiioonn,,  ii..ee..,,  tthhee  vvaarriieettyy  ooff
sseennsseedd  eennvviirroonnmmeennttaall  ccoonnddiittiioonnss  wwiitthh  wwhhiicchh
bbeehhaavviioorrss  mmuusstt  bbee  aassssoocciiaatteedd  ((aa  ““ssyynnttaaccttiicc””  aassppeecctt))

••  tthhee  uuttiilliittyy  ooff  tthhee  iinnffoorrmmaattiioonn,,  ii..ee..,,  tthhee  bbeenneeffiitt  ooff  aaddaappttiivvee
bbeehhaavviioorrss  oovveerr  nnoonn--aaddaappttiivvee  bbeehhaavviioorrss  ((aa  ““pprraaggmmaattiicc””
aassppeecctt))

TThhee  ffiirrsstt  ddrraawwss  uuppoonn  tthhee  iinnffoorrmmaattiioonn  tthheeoorryy  ooff  SShhaannnnoonn
aanndd  WWeeaavveerr  ((11994499));;  tthhee  sseeccoonndd  ddrraawwss  uuppoonn  ggaammee  tthheeoorryy
((ssoommeettiimmee  rreeffeerrrreedd  ttoo  aass  ddeecciissiioonn  tthheeoorryy))  ooff  vvoonn  NNeeuummaannnn
aanndd  MMoorrggeennsstteerrnn  ((11994444))..  BBootthh  aassppeeccttss  aarree  nneeeeddeedd  ttoo
cchhaarraacctteerriizzee  tthhee  eevvoolluuttiioonnaarryy  cchhaalllleennggee..  WWee  rreeffeerr  ttoo  tthheemm
jjooiinnttllyy  aass  eennvviirroonnmmeennttaall  ssttrruuccttuurree..

IInn  tteerrmmss  ooff  tthheessee  aassppeeccttss,,  aann  aaddaappttiivvee  ttaasskk  iiss  ddiiffffiiccuulltt  iiff
tthhee  eennvviirroonnmmeenntt  sseennddss  mmaannyy  mmeessssaaggeess  rreeqquuiirriinngg  aann
aaddaappttiivvee  rreessppoonnssee,,  oorr  iiff  tthheeyy  hhaavvee  lliittttllee  uuttiilliittyy..  TThhee
ssyynnttaaccttiicc  aassppeecctt  iiss  cceennttrraall  ttoo  AAsshhbbyy''ss  ((11995566))
ccoonncceeppttuuaalliizzaattiioonn  ooff  aaddaappttaattiioonn,,  aaccccoorrddiinngg  ttoo  wwhhiicchh
eennvviirroonnmmeennttaall  vvaarriieettyy  ppoosseess  aa  pprroobblleemm  ttoo  wwhhiicchh
bbeehhaavviioorraall  vvaarriieettyy  iiss  tthhee  rreessppoonnssee..  AAggeennttss  aallssoo  eexxppeerriieennccee
tthhee  sseeccoonndd  aassppeecctt  ooff  eennvviirroonnmmeennttaall  ssttrruuccttuurree  ddiirreeccttllyy  aass
tthheeyy  ggaaiinn  tthhee  rreessoouurrcceess  yyiieellddeedd  bbyy  ppaarrttiiccuullaarr  rreessppoonnsseess  ttoo
ppaarrttiiccuullaarr  sseennssoorryy  iinnppuuttss..  IInn  oouurr  pprreevviioouuss  ppaappeerr  ((11999966))  wwee
bbeeggaann  ttoo  eexxpplloorree  tthheessee  iissssuueess..  HHeerree  wwee  eexxtteenndd  tthhaatt  wwoorrkk  bbyy
qquuaannttiittaattiivveellyy  mmeeaassuurriinngg  bbootthh  aassppeeccttss  ooff  eennvviirroonnmmeennttaall
ssttrruuccttuurree  aanndd  sshhoowwiinngg  tthheeiirr  rreellaattiioonnsshhiipp  ttoo  oouurr
qquuaannttiittaattiivvee  mmeeaassuurreess  ooff  aaddaappttiivvee  ssuucccceessss..

Modeling Adaptation in Diverse
Environments

OOuurr  oobbsseerrvvaattiioonnss  aarree  ffrroomm  ccoommppuutteerr  ssiimmuullaattiioonnss  ooff
aaddaappttaattiioonn  iinn  aa  sseerriieess  ooff  ccoonnssttrruucctteedd  eennvviirroonnmmeennttss..  TThhee
mmooddeell  ccoonnssiissttss  ooff  mmaannyy  aaggeennttss  tthhaatt  sseennssee  tthheeiirr  llooccaall
eennvviirroonnmmeenntt,,  mmoovvee  aass  aa  ffuunnccttiioonn  ooff  wwhhaatt  tthheeyy  sseennssee,,  aanndd
iinnggeesstt  wwhhaatt  rreessoouurrcceess  tthheeyy  ffiinndd  wwhheerree  tthheeyy  mmoovvee..  TThhiiss
mmooddeell  iiss  aa  mmooddiiffiiccaattiioonn  ooff  tthhoossee  pprreevviioouussllyy  ssttuuddiieedd  bbyy
BBeeddaauu  aanndd  PPaacckkaarrdd  ((11999922)),,  BBeeddaauu,,  RRoonnnneebbuurrgg  aanndd  ZZwwiicckk
((11999922)),,  BBeeddaauu  ((11999944)),,  BBeeddaauu  aanndd  BBaahhmm  ((11999944)),,  BBeeddaauu
((11999955)),,  BBeeddaauu,,  GGiiggeerr  aanndd  ZZwwiicckk  ((11999955)),,  aanndd  FFlleettcchheerr,,
ZZwwiicckk,,  aanndd  BBeeddaauu  ((11999966))..  AAllll  ooff  tthheessee  mmooddeellss  aarree
eexxtteennssiioonnss  ooff  oonnee  oorriiggiinnaallllyy  ddeevveellooppeedd  bbyy  PPaacckkaarrdd  ((11998899))..

Agent and Environment Interactions
TThhee  wwoorrlldd  iiss  aa  ggrriidd  ooff  112288  xx  112288  ssiitteess  wwiitthh  ppeerriiooddiicc
bboouunnddaarryy  ccoonnddiittiioonnss,,  ii..ee..,,  aa  ttoorrooiiddaall  llaattttiiccee..  AAllll  tthhaatt  eexxiissttss
iinn  tthhee  wwoorrlldd  bbeessiiddeess  tthhee  aaggeennttss  iiss  aa  rreessoouurrccee  ffiieelldd,,  wwhhiicchh  iiss
sspprreeaadd  oovveerr  tthhee  llaattttiiccee  ooff  ssiitteess..  TThhee  rreessoouurrccee  lleevveell  aatt  aa
ggiivveenn  ssiittee  iiss  sseett  aatt  aa  vvaalluuee  cchhoosseenn  ffrroomm  tthhee  iinntteerrvvaall  [[00--RR]],,

wwhheerree  RR  iiss  tthhee  mmaaxxiimmuumm  rreessoouurrccee  lleevveell  ((cchhoosseenn  aarrbbiittrraarriillyy
aass  225555))..  IInn  tthhee  ffrraammeewwoorrkk  ooff  EEmmeerryy  aanndd  TTrriisstt  ((11996655)),,  oouurr
mmooddeell  iiss  aa  ttyyppee--IIII  ((““ppllaacciidd,,  cclluusstteerreedd””))  rraatthheerr  tthhaann  ttyyppee--IIIIII
((““ddiissttuurrbbeedd,,  rreeaaccttiivvee””))  eennvviirroonnmmeenntt,,  bbeeccaauussee  tthhee  pprriinncciippaall
ccoonnssiiddeerraattiioonn  iiss  llooccaattiioonn  rraatthheerr  tthhaann  aaccttuuaall  oorr  ppootteennttiiaall
iinntteerr--aaggeenntt  iinntteerraaccttiioonnss..

HHeerree  wwee  ccoonnssiiddeerr  oonnllyy  ssttaattiicc  rreessoouurrccee  ffiieellddss,,  ii..ee..,,  ffiieellddss
iinn  wwhhiicchh  rreessoouurrcceess  aarree  iimmmmeeddiiaatteellyy  rreepplleenniisshheedd  wwhheenneevveerr
tthheeyy  aarree  ccoonnssuummeedd,,  ssoo  tthhaatt  tthhee  ssppaattiiootteemmppoorraall  rreessoouurrccee
ddiissttrriibbuuttiioonn,,  ii..ee..  ssttrruuccttuurree,,  iiss  ccoonnssttaanntt..  IInn  ssttaattiicc  rreessoouurrccee
mmooddeellss  tthhee  ppooppuullaattiioonn  hhaass  nnoo  eeffffeecctt  oonn  tthhee  ddiissttrriibbuuttiioonn  ooff
rreessoouurrcceess..  NNeevveerrtthheelleessss,,  ssiinnccee  tthhee  aaggeennttss  ccoonnssttaannttllyy  eexxttrraacctt
rreessoouurrcceess  aanndd  eexxppeenndd  tthheemm  bbyy  lliivviinngg  aanndd  rreepprroodduucciinngg,,  tthhee
aaggeennttss  ffuunnccttiioonn  aass  tthhee  ssyysstteemm''ss  rreessoouurrccee  ssiinnkkss  aanndd  tthhee
wwhhoollee  ssyysstteemm  iiss  ddiissssiippaattiivvee..

AAddaappttaattiioonn  iiss  rreessoouurrccee  ddrriivveenn  ssiinnccee  tthhee  aaggeennttss  nneeeedd  aa
sstteeaaddyy  ssuuppppllyy  ooff  rreessoouurrcceess  iinn  oorrddeerr  ttoo  ssuurrvviivvee  aanndd
rreepprroodduuccee..  AAggeennttss  iinntteerraacctt  wwiitthh  tthhee  rreessoouurrccee  ffiieelldd  aatt  eeaacchh
ttiimmee  sstteepp  bbyy  iinnggeessttiinngg  aallll  ooff  tthhee  rreessoouurrcceess  ((iiff  aannyy))  ffoouunndd  aatt
tthheeiirr  ccuurrrreenntt  llooccaattiioonn  aanndd  ssttoorriinngg  iitt  iinn  tthheeiirr  iinntteerrnnaall
rreessoouurrccee  rreesseerrvvooiirr..  AAggeennttss  mmuusstt  ccoonnttiinnuuaallllyy  rreepplleenniisshh  tthhiiss
rreesseerrvvooiirr  ttoo  ssuurrvviivvee  ffoorr  tthheeyy  aarree  aasssseesssseedd  aa  ccoonnssttaanntt
rreessoouurrccee  ttaaxx  aatt  eeaacchh  ttiimmee  sstteepp..  IIff  aann  aaggeenntt''ss  iinntteerrnnaall
rreessoouurrccee  ssuuppppllyy  ddrrooppss  ttoo  zzeerroo,,  iitt  ddiieess  aanndd  ddiissaappppeeaarrss  ffrroomm
tthhee  wwoorrlldd..  AAss  aa  pprraaccttiiccaall  eexxppeeddiieenntt  ffoorr  ssppeeeeddiinngg  uupp  tthhee
ssiimmuullaattiioonn,,  eeaacchh  aaggeenntt  aallssoo  rruunnss  aa  ssmmaallll  rriisskk,,  pprrooppoorrttiioonnaall
ttoo  ppooppuullaattiioonn  ssiizzee,,  ooff  rraannddoommllyy  ddyyiinngg..

EEaacchh  aaggeenntt  mmoovveess  eeaacchh  ttiimmee  sstteepp  aass  ddiiccttaatteedd  bbyy  iittss
ggeenneettiiccaallllyy  eennccooddeedd  sseennssoorriimmoottoorr  mmaapp::  aa  ttaabbllee  ooff  bbeehhaavviioorr
rruulleess  ooff  tthhee  ffoorrmm::  IIFF  ((eennvviirroonnmmeenntt  jj  sseennsseedd))  TTHHEENN  ((ddoo
bbeehhaavviioorr  kk))..  OOnnllyy  oonnee  aaggeenntt  ccaann  rreessiiddee  aatt  aa  ggiivveenn  ssiittee  aatt  aa
ggiivveenn  ttiimmee,,  ssoo  aann  aaggeenntt  rraannddoommllyy  wwaallkkss  ttoo  tthhee  ffiirrsstt
uunnooccccuuppiieedd  ssiittee  nneeaarr  iittss  ddeessttiinnaattiioonn  iiff  iittss  sseennssoorriimmoottoorr  mmaapp
sseennddss  iitt  ttoo  aa  ssiittee  wwhhiicchh  iiss  aallrreeaaddyy  ooccccuuppiieedd..  ((PPooppuullaattiioonn
ssiizzeess  rraannggee  ffrroomm  aabboouutt  22%%  ttoo  1100%%  ooff  tthhee  nnuummbbeerr  ooff  ssiitteess
iinn  tthhee  wwoorrlldd,,  ssoo  aatt  tthhee  llaarrggeerr  ppooppuullaattiioonn  ssiizzeess  tthheessee
ccoolllliissiioonnss  wwiillll  ooccccuurr  wwiitthh  aa  nnoonn--nneegglliiggiibbllee  ffrreeqquueennccyy..))  AAnn
aaggeenntt  rreecceeiivveess  sseennssoorryy  iinnffoorrmmaattiioonn  aabboouutt  tthhee  rreessoouurrcceess
((bbuutt  nnoott  tthhee  ootthheerr  aaggeennttss))  iinn  iittss  vvoonn  NNeeuummaannnn
nneeiigghhbboorrhhoooodd  ooff  tthhee  ffiivvee  ssiitteess  aabboovvee,,  bbeellooww,,  ttoo  tthhee  lleefftt,,  ttoo
tthhee  rriigghhtt,,  aanndd  aatt  iittss  pprreesseenntt  llooccaattiioonn..  AAnn  aaggeenntt  ccaann
ddiissccrriimmiinnaattee  oonnllyy  ffoouurr  rreessoouurrccee  lleevveellss  ((eevveennllyy  ddiissttrriibbuutteedd
oovveerr  tthhee  [[00--RR]]  rraannggee  ooff  oobbjjeeccttiivvee  rreessoouurrccee  lleevveellss))  aatt  eeaacchh
ssiittee  iinn  iittss  vvoonn  NNeeuummaannnn  nneeiigghhbboorrhhoooodd..  TThhuuss,,  eeaacchh  sseennssoorryy
ssttaattee  jj  ccoorrrreessppoonnddss  ttoo  oonnee  ooff  4455  ==  11002244  ddiiffffeerreenntt  ddeetteeccttaabbllee
llooccaall  eennvviirroonnmmeennttss..  EEaacchh  bbeehhaavviioorr  kk  iiss  aa  jjuummpp  vveeccttoorr
bbeettwweeeenn  zzeerroo  aanndd  ffiifftteeeenn  ssiitteess  iinn  aannyy  oonnee  ooff  tthhee  eeiigghhtt
ccoommppaassss  ddiirreeccttiioonnss  ((nnoorrtthh,,  nnoorrtthheeaasstt,,  eeaasstt,,  eettcc..))..  TThhee
bbeehhaavviioorraall  rreeppeerrttooiirree  ooff  tthheessee  aaggeennttss  tthhuuss  ccoonnssiissttss  ooff  88  xx
1166  ==  112288  ddiiffffeerreenntt  ppoossssiibbllee  bbeehhaavviioorrss..  TThhiiss  sseennssoorriimmoottoorr
mmaapp,,  ccoonnssiissttiinngg  ooff  aa  mmoovveemmeenntt  ggeenneettiiccaallllyy  hhaarrddwwiirreedd  ffoorr
eeaacchh  ddeetteeccttaabbllee  eennvviirroonnmmeennttaall  ccoonnddiittiioonn,,  iiss  tthhee  aaggeenntt’’ss
““ggeennoottyyppee..””  TThheessee  ggeennoottyyppeess  aarree  eexxttrreemmeellyy  ssiimmppllee,,
aammoouunnttiinngg  ttoo  nnootthhiinngg  mmoorree  tthhaann  aa  llooookkuupp  ttaabbllee  ooff  11002244
sseennssoorriimmoottoorr  rruulleess..  OOnn  tthhee  ootthheerr  hhaanndd,,  tthhee  ssppaaccee  iinn  wwhhiicchh
aaddaappttaattiioonn  ooccccuurrss  iiss  vvaasstt,,  ccoonnssiissttiinngg  ooff  11228811002244  ddiissttiinncctt
ppoossssiibbllee  ggeennoottyyppeess..  ((AAss  tthhee  nneexxtt  sseeccttiioonn  eexxppllaaiinnss,,  iinn  ssoommee
eennvviirroonnmmeennttss  ssoommee  vvoonn  NNeeuummaannnn  nneeiigghhbboorrhhooooddss  ddoo  nnoott



eexxiisstt  aanndd  ssoo  tthhee  ccoorrrreessppoonnddiinngg  sseennssoorriimmoottoorr  rruulleess  ccaannnnoott
eevveerr  bbee  uusseedd;;  tthhiiss  lloowweerrss  tthhee  nnuummbbeerr  ooff  eeffffeeccttiivveellyy
ddiiffffeerreenntt  ggeennoottyyppeess  iinn  tthheessee  eennvviirroonnmmeennttss..))

AAnn  aaggeenntt  rreepprroodduucceess  ((aasseexxuuaallllyy))  iiff  iittss  rreessoouurrccee  rreesseerrvvooiirr
eexxcceeeeddss  aa  cceerrttaaiinn  tthhrreesshhoolldd..  TThhee  ppaarreenntt  pprroodduucceess  oonnee
cchhiilldd,,  wwhhiicchh  ssttaarrttss  lliiffee  wwiitthh  hhaallff  ooff  iittss  ppaarreenntt''ss  rreessoouurrccee
ssuuppppllyy..  TThhee  cchhiilldd  aallssoo  iinnhheerriittss  iittss  ppaarreenntt''ss  sseennssoorriimmoottoorr
mmaapp,,  eexxcceepptt  tthhaatt  mmuuttaattiioonnss  mmaayy  rreeppllaaccee  tthhee  bbeehhaavviioorrss
aassssoocciiaatteedd  wwiitthh  ssoommee  sseennssoorryy  ssttaatteess  wwiitthh  rraannddoommllyy  cchhoosseenn
bbeehhaavviioorrss..  TThhee  mmuuttaattiioonn  rraattee  ppaarraammeetteerr  ddeetteerrmmiinneess  tthhee
pprroobbaabbiilliittyy  ooff  aa  mmuuttaattiioonn  aatt  aa  ssiinnggllee  llooccuuss,,  ii..ee..,,  tthhee
pprroobbaabbiilliittyy  tthhaatt  tthhee  bbeehhaavviioorr  aassssoocciiaatteedd  wwiitthh  aa  ggiivveenn
sseennssoorryy  ssttaattee  cchhaannggeess..  AAtt  tthhee  eexxttrreemmee  ccaassee  iinn  wwhhiicchh  tthhee
mmuuttaattiioonn  rraattee  iiss  sseett  ttoo  oonnee,,  aa  cchhiilldd''ss  eennttiirree  sseennssoorriimmoottoorr
mmaapp  iiss  cchhoosseenn  aatt  rraannddoomm..

SSeennssoorriimmoottoorr  ssttrraatteeggiieess  eevvoollvvee  oovveerr  ggeenneerraattiioonnss..  AA
ggiivveenn  ssiimmuullaattiioonn  ssttaarrttss  wwiitthh  rraannddoommllyy  ddiissttrriibbuutteedd  aaggeennttss
ccoonnttaaiinniinngg  rraannddoommllyy  cchhoosseenn  sseennssoorriimmoottoorr  ssttrraatteeggiieess..  TThhee
mmooddeell  ccoonnttaaiinnss  nnoo  aa  pprriioorrii  ffiittnneessss  ffuunnccttiioonn  ((PPaacckkaarrdd
11998899)),,  ssoo  tthhee  ppooppuullaattiioonn''ss  ssiizzee  aanndd  ggeenneettiicc  ccoonnssttiittuuttiioonn
fflluuccttuuaatteess  wwiitthh  tthhee  ccoonnttiinnggeenncciieess  ooff  eexxttrraaccttiinngg  rreessoouurrcceess..
AAggeennttss  wwiitthh  mmaallaaddaappttiivvee  ssttrraatteeggiieess  tteenndd  ttoo  ffiinndd  ffeeww
rreessoouurrcceess  aanndd  tthhuuss  ttoo  ddiiee,,  ttaakkiinngg  tthheeiirr  sseennssoorriimmoottoorr  ggeenneess
wwiitthh  tthheemm;;  bbyy  ccoonnttrraasstt,,  aaggeennttss  wwiitthh  aaddaappttiivvee  ssttrraatteeggiieess
tteenndd  ttoo  ffiinndd  ssuuffffiicciieenntt  rreessoouurrcceess  ttoo  rreepprroodduuccee,,  sspprreeaaddiinngg
tthheeiirr  sseennssoorriimmoottoorr  ssttrraatteeggiieess  ((wwiitthh  mmuuttaattiioonnss))  tthhrroouugghh  tthhee
ppooppuullaattiioonn..  TThhee  bbaassiicc  ccoommppoonneennttss  ooff  oouurr  mmooddeell  hhaavvee  ssoommee
ssiimmiillaarriittiieess  ttoo  tthhee  LLEEEE  mmooddeell  ssttuuddiieedd  bbyy  MMeenncczzeerr  aanndd
BBeelleeww  ((11999966))  iinncclluuddiinngg::  vvaarryyiinngg  tthhee  aaddaappttiivvee  cchhaalllleennggee  bbyy
vvaarryyiinngg  tthhee  ppaatttteerrnnss  iinn  aa  rreessoouurrccee  ggrriidd,,  mmoovveemmeenntt  iinn  tthhee
ggrriidd  aass  tthhee  aaddaappttaabbllee  bbeehhaavviioorr,,  aasseexxuuaall  rreepprroodduuccttiioonn,,  aanndd
nnoo  eexxpplliicciitt  ffiittnneessss  ffuunnccttiioonn..

DDuurriinngg  eeaacchh  ttiimmee  sstteepp  iinn  tthhee  ssiimmuullaattiioonn,,  eeaacchh  aaggeenntt
ffoolllloowwss  tthhiiss  sseeqquueennccee  ooff  eevveennttss::  iitt  sseennsseess  iittss  pprreesseenntt  vvoonn
NNeeuummaannnn  nneeiigghhbboorrhhoooodd,,  mmoovveess  ttoo  tthhee  nneeww  llooccaattiioonn
ddiiccttaatteedd  bbyy  iittss  sseennssoorriimmoottoorr  mmaapp,,  ccoonnssuummeess  aannyy  rreessoouurrcceess
ffoouunndd  aatt  iittss  nneeww  llooccaattiioonn,,  aanndd  tthheenn  ggooeess  ttoo  aa  nneeww  llooccaattiioonn
cchhoosseenn  aatt  rraannddoomm  ffrroomm  tthhee  eennttiirree  llaattttiiccee  ooff  ssiitteess..  TThhiiss
rreeppoossiittiioonniinngg  ccoonnssttaannttllyy  ssccaatttteerrss  tthhee  ppooppuullaattiioonn  oovveerr  tthhee
eennttiirree  eennvviirroonnmmeenntt,,  eexxppoossiinngg  iitt  ttoo  tthhee  eennttiirree  rraannggee  ooff
ddeetteeccttaabbllee  eennvviirroonnmmeennttaall  ccoonnddiittiioonnss..  SSiinnccee  tthhee  rreessoouurrccee
ffiieelldd  iiss  ssttaattiicc,,  tthhee  sseett  ooff  ddeetteeccttaabbllee  eennvviirroonnmmeennttaall
ccoonnddiittiioonnss  rreemmaaiinnss  ffiixxeedd  tthhrroouugghhoouutt  aa  ggiivveenn  ssiimmuullaattiioonn..
AAggeennttss  nneevveerr  hhaavvee  tthhee  ooppppoorrttuunniittyy  ttoo  ppuutt  ttooggeetthheerr
uunnbbrrookkeenn  sseeqquueenncceess  ooff  bbeehhaavviioorrss,,  ssiinnccee  eeaacchh  bbeehhaavviioorr  iiss
ffoolllloowweedd  bbyy  aa  rraannddoomm  rreellooccaattiioonn..  AAnndd  ssiinnccee  aallll  aaggeennttss  aarree
ttaaxxeedd  eeqquuaallllyy,,  rraatthheerr  tthhaann  bbeeiinngg  ttaaxxeedd  aaccccoorrddiinngg  ttoo
ddiissttaannccee  mmoovveedd,,  aallll  tthhaatt  mmaatttteerrss  ttoo  aann  aaggeenntt  iinn  aa  ggiivveenn
ddeetteeccttaabbllee  llooccaall  eennvviirroonnmmeenntt  iiss  ttoo  jjuummpp  ttoo  tthhee  ssiittee  mmoosstt
lliikkeellyy  ttoo  ccoonnttaaiinn  tthhee  mmoosstt  rreessoouurrcceess..  TThhuuss,,  tthhee  aaddaappttiivvee
cchhaalllleennggee  tthhee  aaggeennttss  ffaaccee  iiss  ttoo  mmaakkee  tthhee  bbeesstt  ppoossssiibbllee
ssiinnggllee  mmoovvee  ggiivveenn  ssppeecciiffiicc  sseennssoorryy  iinnffoorrmmaattiioonn  aabboouutt  tthhee
llooccaall  eennvviirroonnmmeenntt..  AAddaappttaattiioonn  ooccccuurrss  tthhrroouugghh  mmuullttiippllee
iinnssttaanncceess  ooff  tthheessee  oonnee--sstteepp  cchhaalllleennggee--aanndd--rreessppoonnssee  ttrriiaallss..

Varying Environmental Structure
WWee  wwaanntt  ttoo  ssttuuddyy  aaddaappttaattiioonn  iinn  aa  vvaarriieettyy  ooff  eennvviirroonnmmeennttss
tthhaatt  ddiiffffeerr  oonnllyy  iinn  tthheeiirr  eennvviirroonnmmeennttaall  ssttrruuccttuurree..  AAtt  tthhee

ssaammee  ttiimmee,,  ttoo  mmaakkee  ppooppuullaattiioonn  ssiizzee  aa  mmeeaassuurree  ooff
aaddaappttaabbiilliittyy  tthhaatt  ccaann  bbee  mmeeaanniinnggffuullllyy  ccoommppaarreedd  aaccrroossss  tthhee
ddiiffffeerreenntt  eennvviirroonnmmeennttss,,  wwee  wwaanntt  aallll  ooff  tthheessee  eennvviirroonnmmeennttss
ttoo  hhaavvee  tthhee  ssaammee  ttoottaall  qquuaannttiittyy  ooff  rreessoouurrcceess..  IIff  wwee  lleett  RR  bbee
tthhee  mmaaxxiimmaall  ppoossssiibbllee  rreessoouurrccee  lleevveell  aatt  aa  ssiittee  ((iinn  tthhee
pprreesseenntt  ssiimmuullaattiioonn  RR  ==  225555)),,  wwee  ccaann  aacchhiieevvee  tthhiiss  ggooaall  bbyy
eennggiinneeeerriinngg  tthhee  eennvviirroonnmmeennttss  ssoo  tthhaatt  tthhee  aavveerraaggee  rreessoouurrccee
lleevveell  aatt  aa  ssiittee  iiss  RR  //  22..  ((AAlltthhoouugghh  aa  ssiittee  ccaann  hhaavvee  aannyy  ooff  225566
ddiiffffeerreenntt  oobbjjeeccttiivvee  rreessoouurrccee  lleevveellss,,  rreeccaallll  tthhaatt  tthhee  aaggeennttss
ccaann  ddiissccrriimmiinnaattee  oonnllyy  ffoouurr  rreessoouurrccee  lleevveellss..))  TThhee  ffoolllloowwiinngg
ssuuiittee  ooff  eennvviirroonnmmeennttss  mmeeeettss  tthheessee  ddeessiiddeerraattaa::

11..  FFllaatt::  EEaacchh  ssiittee  iinn  tthhiiss  eennvviirroonnmmeenntt  hhaass  aa  rreessoouurrccee  lleevveell
sseett  ttoo  RR  //  22..

22..  RRaannddoomm::  RReessoouurrccee  lleevveellss  iinn  tthhiiss  eennvviirroonnmmeenntt  aarree
cchhoosseenn  aatt  rraannddoomm  wwiitthh  eeqquuaall  pprroobbaabbiilliittyy  ffrroomm  tthhee
iinntteerrvvaall  [[00--RR]],,  tthhuuss  eennssuurriinngg  tthhaatt  tthhee  aavveerraaggee  lleevveell  iiss
RR  //  22..

33..  SSiinnee  wwaavveess::  RReessoouurrccee  aarree  aassssiiggnneedd  bbyy  ttwwoo  ssiinnee  wwaavveess,,
oonnee  aalloonngg  tthhee  xx--aaxxiiss  aanndd  tthhee  ootthheerr  aalloonngg  tthhee  yy--aaxxiiss..
TThhee  aammpplliittuuddee  ooff  tthheessee  wwaavveess  iiss  ssccaalleedd  iinn  ssuucchh  aa  wwaayy
tthhaatt  wwhheenn  bbootthh  aarree  mmaaxxiimmaall  aanndd  oovveerrllaappppiinngg  tthhee  ssiittee
hhaass  tthhee  mmaaxxiimmuumm  rreessoouurrccee  lleevveell,,  wwhheenn  bbootthh  aarree
mmiinniimmaall  tthhee  ssiittee  hhaass  nnoo  rreessoouurrcceess,,  aanndd  tthhee  aavveerraaggee
rreessoouurrccee  lleevveell  iiss  RR  //  22..  TThhee  ffrreeqquueenncciieess  ooff  tthhee  ttwwoo  ssiinnee
wwaavveess  ccaann  bbee  vvaarriieedd  iinnddeeppeennddeennttllyy  aanndd  aarree  eexxpprreesssseedd
iinn  tthhee  nnuummbbeerr  ooff  ssiinnee--wwaavvee  ppeerriiooddss  wwhhiicchh  ccoovveerr  tthhee  xx--
oorr  yy--aaxxeess..

44..  SSuubbssttiittuuttiinngg  FFllaatt  oorr  RRaannddoomm  lleevveellss  iinn  SSiinnee  wwaavveess..  IInn
tthheessee  eennvviirroonnmmeennttss  tthhee  ssiinnee  wwaavvee--ggeenneerraatteedd  rreessoouurrccee
lleevveell  iiss  ssuubbssttiittuutteedd  aatt  rraannddoommllyy  cchhoosseenn  ssiitteess  wwiitthh
eeiitthheerr  ccoonnssttaanntt  oorr  rraannddoomm  vvaalluueess..  SSiinnccee  tthhee  ccoonnssttaanntt
rreessoouurrccee  lleevveell  iiss  sseett  eeqquuaall  ttoo  RR  //  22,,  aanndd  tthhee  rraannddoomm
rreessoouurrccee  lleevveellss  aarree  cchhoosseenn  wwiitthh  eeqquuaall  pprroobbaabbiilliittyy  ffrroomm
tthhee  iinntteerrvvaall  [[00--RR]],,  tthhee  aavveerraaggee  rreessoouurrccee  lleevveell  ppeerr  ssiittee
rreemmaaiinnss  RR  //  22  rreeggaarrddlleessss  ooff  tthhee  ddeennssiittyy  ooff  ssiitteess..  TThhee
ddeennssiittyy  ooff  ssuubbssttiittuutteedd  ssiitteess  iiss  aa  mmooddeell  ppaarraammeetteerr..

IInn  aa  pprreevviioouuss  ppaappeerr  ((FFlleettcchheerr,,  ZZwwiicckk,,  aanndd  BBeeddaauu  11999966))
wwee  pprroovviiddeedd  sseevveerraall  ffiigguurreess  iilllluussttrraattiinngg  tthhee  vvaarriioouuss
ppaatttteerrnnss  ggeenneerraatteedd  iinn  oouurr  ssuuiittee  ooff  eennvviirroonnmmeennttss..  WWee  aallssoo
ddiissccuusssseedd  hhooww  tthheessee  eennvviirroonnmmeennttss  aappppllyy  ttoo  WWiillssoonn’’ss
((11999911))  aanndd  LLiittttmmaann’’ss  ((11999933))  eennvviirroonnmmeenntt  ccllaassssiiffiiccaattiioonn
sscchheemmeess..

Quantitative Measures

TToo  ssttuuddyy  hhooww  aaddaappttaabbiilliittyy  ddeeppeennddss  oonn  eennvviirroonnmmeennttaall
ssttrruuccttuurree,,  wwee  ddeeffiinnee  sseeppaarraattee  mmeeaassuurreess  ooff  eennvviirroonnmmeennttaall
ssttrruuccttuurree  aanndd  aaddaappttiivvee  ssuucccceessss..  WWee  tthheenn  oobbsseerrvvee  hhooww
aaddaappttiivvee  ssuucccceessss  ((oouurr  ddeeppeennddeenntt  vvaarriiaabbllee))  rreessppoonnddss  wwhheenn
wwee  mmaanniippuullaattee  eennvviirroonnmmeennttaall  ssttrruuccttuurree  ((oouurr  iinnddeeppeennddeenntt
vvaarriiaabbllee))..  TThhee  mmeeaassuurreess  wwee  pprrooppoossee  iilllluummiinnaattee  hhooww
aaddaappttaattiioonn  aanndd  eennvviirroonnmmeennttaall  ssttrruuccttuurree  iinntteerraacctt..

Two Aspects of Environmental Structure
AAddaappttaattiioonn  iiss  sseennssiittiivvee  ttoo  tthhoossee  aassppeeccttss  ooff  eennvviirroonnmmeennttaall



ssttrruuccttuurree  tthhaatt  tthhee  aaggeennttss  ppeerrcceeiivvee  aanndd  aacctt  uuppoonn..  OOnnee  ssuucchh
aassppeecctt  iiss  tthhee  vvaarriieettyy  ooff  tthhee  eennvviirroonnmmeennttaall  ccoonnddiittiioonnss  wwhhiicchh
tthhee  aaggeennttss  ccaann  ddiissccrriimmiinnaattee;;  aa  sseeccoonndd  iiss  tthhee  uuttiilliittyy
pprroovviiddeedd  bbyy  tthhee  eennvviirroonnmmeenntt  ffoorr  aaddaappttiinngg  ttoo  tthheessee
eennvviirroonnmmeennttaall  ccoonnddiittiioonnss..  TThheessee  ttwwoo  aassppeeccttss  ccoorrrreessppoonndd  ttoo
tthhee  ssyynnttaaccttiicc  iinnffoorrmmaattiioonn  ccoonntteenntt  iinn  tthhee  eennvviirroonnmmeenntt  aanndd
pprraaggmmaattiicc  vvaalluuee  ooff  tthhee  iinnffoorrmmaattiioonn,,  rreessppeeccttiivveellyy..

IInnffoorrmmaattiioonn..  AA  nnaattuurraall  wwaayy  ttoo  qquuaannttiiffyy  tthhee  ffoorrmmeerr  iiss  wwiitthh
tthhee  iinnffoorrmmaattiioonn--tthheeoorreettiicc  uunncceerrttaaiinnttyy  oorr  SShhaannnnoonn  eennttrrooppyy
((SShhaannnnoonn  aanndd  WWeeaavveerr  11994499))  ooff  tthhee  ddiissttrriibbuuttiioonn  ooff
ddeetteeccttaabbllee  llooccaall  ccoonnddiittiioonnss::

wwhheerree  vvii   iiss  tthhee  iitthh  ddeetteeccttaabbllee  llooccaall  eennvviirroonnmmeennttaall  ccoonnddiittiioonn
((iinn  tthhiiss  ccaassee,,  aa  ddiissttiinncctt  rreessoouurrccee  ddiissttrriibbuuttiioonn  iinn  tthhee  vvoonn
NNeeuummaannnn  nneeiigghhbboorrhhoooodd)),,  aanndd  FFEE((vvii))  iiss  tthhee  ffrreeqquueennccyy  ooff
ooccccuurrrreennccee,,  aaccrroossss  aallll  ssiitteess  iinn  eennvviirroonnmmeenntt  EE,,  ooff  vvii ..

HH((EE))  mmeeaassuurreess  tthhee  iinnffoorrmmaattiioonn  ccoonntteenntt  ooff  tthhee
eennvviirroonnmmeennttaall  ccoonnddiittiioonnss  tthhaatt  tthhee  aaggeennttss  ccaann  ddeetteecctt,,  ii..ee..,,
tthhee  rreedduuccttiioonn  iinn  uunncceerrttaaiinnttyy  aabboouutt  vv  wwhheenn  aann  aaggeenntt  ddeetteeccttss
aa  llooccaall  eennvviirroonnmmeennttaall  ccoonnddiittiioonn..  TThhiiss  mmeeaassuurree  iiss  aa
ppaarrttiiccuullaarr  wwaayy  ooff  iinntteeggrraattiinngg  ttwwoo  aassppeeccttss  ooff  tthhee
ddiissttrriibbuuttiioonn  FFEE((vv))::  iittss  wwiiddtthh  ((nnuummbbeerr  ooff  ddiiffffeerreenntt  vv))  aanndd
ffllaattnneessss  ((ccoonnssttaannccyy  ooff  FFEE((vvii))))..  EEvveerryytthhiinngg  eellssee  bbeeiinngg  eeqquuaall,,
tthhee  wwiiddeerr  oorr  tthhee  ffllaatttteerr  FFEE((vv))  iiss,,  tthhee  mmoorree  uunncceerrttaaiinn  aann
aaggeenntt  wwiillll  bbee  aabboouutt  wwhhiicchh  nneeiigghhbboorrhhoooodd  iitt  wwiillll  ddeetteecctt,,  tthhee
mmoorree  iinnffoorrmmaattiioonn  aann  aaggeenntt  wwiillll  ggeett  wwhheenn  iitt  ddooeess  ddeetteecctt  iittss
nneeiigghhbboorrhhoooodd,,  aanndd  tthhee  hhiigghheerr  HH((EE))  wwiillll  bbee..  WWee  ccaann
eeqquuiivvaalleennttllyy  rreeffeerr  ttoo  HH((EE))  aass  tthhee  ddeetteeccttaabbllee  eennvviirroonnmmeenntt''ss
uunncceerrttaaiinnttyy,,  SShhaannnnoonn  eennttrrooppyy,,  oorr  iinnffoorrmmaattiioonn  ccoonntteenntt..

SSiinnccee  tthhee  eennvviirroonnmmeennttss  ssttuuddiieedd  hheerree  aallll  hhaavvee  ssttaattiicc
rreessoouurrccee  ddiissttrriibbuuttiioonnss,,  iinn  eevveerryy  ccaassee  HH((EE))  iiss  ccoonnssttaanntt  oovveerr
ttiimmee..  HH((EE))  wwoouulldd  cchhaannggee  iinn  eennvviirroonnmmeennttss  wwiitthh  ddyynnaammiicc
rreessoouurrccee  ddiissttrriibbuuttiioonnss  aanndd  tthhuuss  wwoouulldd  aappppllyy  ttoo  aa  wwiiddee
vvaarriieettyy  ooff  eennvviirroonnmmeennttss  iinn  aaddddiittiioonn  ttoo  tthhoossee  ssttuuddiieedd  hheerree..

UUttiilliittyy..  TToo  mmeeaassuurree  tthhee  pprraaggmmaattiicc  ddiiffffeerreenncceess  aammoonngg
eennvviirroonnmmeennttss,,  wwee  ccaallccuullaattee  wwhhaatt  tthhee  eexxppeecctteedd  uuttiilliittyy
wwoouulldd  bbee  ffoorr  aa  ppeerrffeeccttllyy  aaddaapptteedd  ppooppuullaattiioonn  iinn  eeaacchh
eennvviirroonnmmeenntt..  WWee  mmeeaassuurree  tthhiiss  iiddeeaall  eexxppeecctteedd  uuttiilliittyy,,
UU**((EE)),,  aass  hhooww  mmuucchh  rreessoouurrcceess  oonn  aavveerraaggee  eeaacchh  aaggeenntt
wwoouulldd  rreecceeiivvee  ppeerr  ttiimmee  sstteepp  iinn  aa  ppeerrffeeccttllyy  aaddaapptteedd
ppooppuullaattiioonn  iinn  eexxcceessss  oovveerr  wwhhaatt  tthhee  aavveerraaggee  aaggeenntt  wwoouulldd
rreecceeiivvee  iinn  aa  rraannddoommllyy  bbeehhaavviinngg,,  nnoonn--aaddaapptteedd,,  ppooppuullaattiioonn..

LLiikkee  HH((EE)),,  UU**((EE))  iiss  aa  pprrooppeerrttyy  ooff  tthhee  eennvviirroonnmmeenntt,,
ggiivveenn  tthhee  iinnnnaattee  ccaappaacciittiieess  ooff  tthhee  aaggeennttss,,  aanndd  iitt  ccaann  bbee
ccaallccuullaatteedd  aa  pprriioorrii——bbeeffoorree  aannyy  ssiimmuullaattiioonn  iiss  rruunn..  FFoorr  eeaacchh
ddiissttiinncctt  vvoonn  NNeeuummaannnn  nneeiigghhbboorrhhoooodd  iinn  tthhee  eennvviirroonnmmeenntt,,
tthhee  uuttiilliittyy  ((aabboovvee  tthhee  aavveerraaggee  uuttiilliittyy  ooff  rraannddoomm  aaccttiioonn))  ooff
aallll  mmoovveess  ffrroomm  eeaacchh  iinnssttaannccee  ooff  tthhee  vvoonn  NNeeuummaannnn
nneeiigghhbboorrhhoooodd  iiss  ttaalllliieedd..  TThhee  hhiigghheesstt  ttaallllyy  ggiivveess  tthhee  bbeesstt
aavveerraaggee  eexxppeecctteedd  uuttiilliittyy  ffoorr  tthhiiss  nneeiigghhbboorrhhoooodd..  TThhee
aavveerraaggee  ooff  aallll  tthhee  bbeesstt  eexxppeecctteedd  uuttiilliittiieess,,  wweeiigghhtteedd  bbyy  tthhee
ffrreeqquueennccyy  ooff  eeaacchh  nneeiigghhbboorrhhoooodd  ttyyppee  iinn  tthhee  eennvviirroonnmmeenntt,,
iiss  UU**((EE))..  TThhiiss  wwoouulldd  bbee  tthhee  rreessuulltt  ooff  ssuucccceessssffuull  aapppplliiccaattiioonn
ooff  aa  MMaaxxiimmuumm  EExxppeecctteedd  VVaalluuee  ssttrraatteeggyy  iinn  aa  ggaammee  aaggaaiinnsstt
nnaattuurree  ((VVoonn  NNeeuummaannnn  aanndd  MMoorrggeennsstteerrnn  11994444))..

GGiivveenn  tthhaatt  tthhee  oobbjjeeccttiivvee  rreessoouurrccee  lleevveellss  aarree  tthhee  ssaammee  iinn
aallll  oouurr  eennvviirroonnmmeennttss,,  iitt  mmiigghhtt  sseeeemm  tthhaatt  tthhee  iiddeeaall  uuttiilliittyy,,
UU**((EE)),,  sshhoouulldd  bbee  eeqquuaall  ffoorr  aallll  eennvviirroonnmmeennttss..  TThheerree  aarree
ttwwoo  rreeaassoonnss  wwhhyy  tthhiiss  iiss  nnoott  tthhee  ccaassee::

11..  TThhee  lliimmiitteedd  jjuummpp  rraannggee  ooff  aaggeennttss  ((1155  ssiitteess))  mmaakkeess  iitt
iimmppoossssiibbllee  iinn  ssoommee  eennvviirroonnmmeennttss  ffoorr  aaggeennttss  ttoo  jjuummpp
ttoo  aa  mmaaxxiimmaall  rreessoouurrccee  hhiillll  ffrroomm  ssoommee  eennvviirroonnmmeennttaall
llooccaattiioonnss..

22..  EEvveenn  iiff  aann  eennvviirroonnmmeenntt  aallwwaayyss  ccoonnttaaiinnss  aa  cclloossee  bbyy
rreessoouurrccee  hhiillll,,  aaggeennttss  ccaann  oonnllyy  hhaavvee  oonnee  bbeehhaavviioorr
mmaappppiinngg  ppeerr  ddiissttiinncctt  vvoonn  NNeeuummaannnn  nneeiigghhbboorrhhoooodd
ttyyppee..  TThheerreeffoorree,,  iiff  tthhee  bbeesstt  aaccttiioonn  iinn  ddiiffffeerreenntt
iinnssttaanncceess  ooff  tthhaatt  nneeiigghhbboorrhhoooodd  iiss  ddiiffffeerreenntt,,  eevveenn  aa
ppeerrffeeccttllyy  aaddaapptteedd  aaggeenntt  ccoouulldd  nnoott  mmoovvee  ttoo  aa
mmaaxxiimmuumm  bbeenneeffiitt  ssiittee  ffrroomm  eeaacchh  eennvviirroonnmmeennttaall
llooccaattiioonn..

FFiigguurree  11  SSiiddee  vviieeww  ooff  tthhee  11  xx  11  ssiinnee--wwaavvee  eennvviirroonnmmeenntt  iinn
aa  112288  xx  112288  ttoorrooiiddaall  llaattttiiccee  ooff  ssiitteess,,  sshhoowwiinngg  bbootthh  tthhee
oobbjjeeccttiivvee  rreessoouurrccee  ffiieelldd  aanndd  tthhee  aaggeennttss’’  ppeerrssppeeccttiivvee  ooff  iitt..
NNoottee  tthhaatt,,  aalltthhoouugghh  tthhee  oobbjjeeccttiivvee  rreessoouurrccee  lleevveell  aatt  aa  ssiittee
ccaann  hhaavvee  11  ooff  225566  ppoossssiibbllee  vvaalluueess,,  tthhee  aaggeennttss  ccaann
ddiissttiinngguuiisshh  oonnllyy  44  rreessoouurrccee  lleevveellss..

FFiigguurree  11  sshhoowwss  aa  ccrroossss--sseeccttiioonn  ooff  tthhee  11  xx  11  eennvviirroonnmmeenntt
aanndd  iilllluussttrraatteess  bbootthh  ccaasseess  aabboovvee..  AAnn  aaggeenntt  ssiittttiinngg  aatt
ppoossiittiioonn  8800  jjuummppiinngg  1155  ssiitteess  ttoo  tthhee  lleefftt  mmaakkeess  tthhee  bbeesstt
mmoovvee  ppoossssiibbllee,,  bbuutt  ssttiillll  ddooeess  nnoott  rreeaacchh  tthhee  rreessoouurrccee
mmaaxxiimmuumm  llooccaatteedd  aatt  ppoossiittiioonn  3322..  IInn  tthhiiss  ssaammee
eennvviirroonnmmeenntt,,  aann  aaggeenntt  ssiittttiinngg  aatt  ppoossiittiioonn  55  wwoouulldd  sseennssee  aa
rreessoouurrccee  ppllaatteeaauu——tthhee  ssaammee  rreessoouurrccee  lleevveell  iinn  eeaacchh  ooff  tthhee  55
ssiitteess  tthhaatt  mmaakkeess  uupp  tthhee  vvoonn  NNeeuummaannnn  nneeiigghhbboorrhhoooodd
cceenntteerreedd  oonn  iittss  ppoossiittiioonn..  TThhee  iiddeeaall  bbeehhaavviioorr  ffrroomm  ppoossiittiioonn
55  wwoouulldd  bbee  aa  jjuummpp  1155  ttoo  tthhee  rriigghhtt,,  bbuutt  aatt  ppoossiittiioonn  6600  tthhee
aaggeenntt  sseennsseess  tthhee  ssaammee  vvoonn  NNeeuummaannnn  nneeiigghhbboorrhhoooodd  aanndd
tthhee  iiddeeaall  bbeehhaavviioorr  iiss  aa  jjuummpp  1155  ttoo  tthhee  lleefftt..

TThhee  aaggeenntt’’ss  ccooaarrssee  sseennssoorryy  ddiissccrriimmiinnaattiioonn  aanndd  lliimmiitteedd
jjuummpp  rraannggee  mmaakkee  tthhee  UU**((EE))  vvaalluuee  ffoorr  tthhee  11  xx  11
eennvviirroonnmmeenntt  oonnllyy  1111..55..  OOnn  tthhee  ootthheerr  hhaanndd,,  ssoommee  hhiigghh
ffrreeqquueennccyy,,  rreegguullaarrllyy  ppaatttteerrnneedd  eennvviirroonnmmeennttss  aallwwaayyss  hhaavvee  aa
mmaaxxiimmuumm  rreessoouurrccee  ssiittee  uunnaammbbiigguuoouussllyy  llooccaatteedd  wwiitthhiinn  aann
aaggeenntt’’ss  jjuummpp  rraannggee,,  ee..gg..  iinn  tthhee  6644  xx  6644  ssiinnee--wwaavvee
eennvviirroonnmmeenntt,,  tthhee  UU**((EE))  vvaalluuee  iiss  112277..33  ((vveerryy  cclloossee  ttoo  tthhee
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mmaaxxiimmaall  vvaalluuee  ooff  RR  //  22  oorr  112277..55))..
NNoottee  tthhaatt  UU**((EE))  ddooeess  nnoott  ccaappttuurree  eennvviirroonnmmeennttaall  uuttiilliittyy

ccoommpplleetteellyy..  IItt  ssaayyss  nnootthhiinngg  aabboouutt  tthhee  ddiissttrriibbuuttiioonn  ooff
bbeenneeffiittss  ffoorr  ssuubb--ooppttiimmaall  bbeehhaavviioorrss..  NNeevveerrtthheelleessss,,  iitt  ggiivveess  aa
rroouugghh  mmeeaassuurree  ooff  tthhee  ddiiffffeerreenncceess  iinn  eexxppeecctteedd  uuttiilliittyy  aammoonngg
aa  wwiiddee  vvaarriieettyy  ooff  eennvviirroonnmmeennttss..

TToo  ddeevveelloopp  aa  ffeeeell  ffoorr  aassppeeccttss  ooff  tthhee  ddeetteeccttaabbllee
eennvviirroonnmmeennttaall  ssttrruuccttuurree  mmeeaassuurreedd  bbyy  HH((EE))  aanndd  UU**((EE))
ccoonnssiiddeerr  oouurr  ssuuiittee  ooff  eennvviirroonnmmeennttss::

11..  IIff  EE  iiss  tthhee  ffllaatt  eennvviirroonnmmeenntt,,  aallll  llooccaall  eennvviirroonnmmeennttaall
ccoonnddiittiioonnss  aarree  iiddeennttiiccaall,,  ssoo  tthheeyy  aallll  llooookk  iiddeennttiiccaall  ttoo
tthhee  aaggeennttss  iinn  tthhee  ppooppuullaattiioonn..  TThhuuss,,  HH((ffllaatt))  ==  00..  AAllssoo,,
UU**((ffllaatt))  ==  00  ssiinnccee  tthheerree  iiss  nnoo  ssttrruuccttuurree  ttoo  aaddaapptt  ttoo..

22..  IIff  EE  iiss  tthhee  rraannddoomm  eennvviirroonnmmeenntt,,  aallll  ddeetteeccttaabbllee
eennvviirroonnmmeennttss  ooccccuurr  wwiitthh  ((aapppprrooxxiimmaatteellyy))  eeqquuaall
ffrreeqquueennccyy,,  wwhhiicchh  mmaakkeess  HH((rraannddoomm))  cclloossee  ttoo  iittss
mmaaxxiimmaall  vvaalluuee,,  wwhhiicchh  iiss  lloogg22  ooff  tthhee  nnuummbbeerr  ooff
ddiiffffeerreenntt  vv..  SSiinnccee  tthhee  aaggeennttss  iinn  oouurr  mmooddeell  ccaann  ddeetteecctt
ttwwoo  bbiittss  ooff  iinnffoorrmmaattiioonn  aabboouutt  rreessoouurrccee  lleevveellss  aatt  eeaacchh
ssiittee  iinn  tthheeiirr  vvoonn  NNeeuummaannnn  nneeiigghhbboorrhhoooodd,,  tthheerree  aarree  4455

==  221100  ddeetteeccttaabbllee  eennvviirroonnmmeennttaall  ccoonnddiittiioonnss,,  ssoo
HH((rraannddoomm))  ≈≈  1100..  ((IInn  tthhee  rraannddoomm  eennvviirroonnmmeennttss  wwee
ggeenneerraatteedd,,  ttyyppiiccaallllyy  HH((rraannddoomm))  ==  99..9955..))  IInn  aa  rraannddoomm
eennvviirroonnmmeenntt,,  tthhee  bbeesstt  bbeehhaavviioorr  vvaarriieess  aammoonngg  ddiiffffeerreenntt
iinnssttaanncceess  ooff  eeaacchh  vvoonn  NNeeuummaannnn  nneeiigghhbboorrhhoooodd..  TThhee
UU**((rraannddoomm))  vvaalluuee  iiss  aabboouutt  8855..

33..  SSiinnee--wwaavvee  eennvviirroonnmmeennttss  vvaarryy  iinn  tthhee  xx  aanndd  yy  ffrreeqquueennccyy
ooff  tthhee  ssiinnee  wwaavveess,,  aanndd  tthhee  nnuummbbeerr  aanndd  ffrreeqquueennccyy  ooff
ddeetteeccttaabbllee  nneeiigghhbboorrhhooooddss  vvaarriieess  wwiitthh  tthheessee
ffrreeqquueenncciieess..  TThhuuss,,  FFEE((vv))  ccaann  hhaavvee  aa  vvaarriieettyy  ooff  sshhaappeess,,
aanndd  bbootthh  HH((EE))  aanndd  UU**((EE))  ccaann  ttaakkee  aa  vvaarriieettyy  ooff  vvaalluueess,,
aass  sshhoowwnn  iinn  tthhee  ttaabbllee  bbeellooww::

EEnnvviirroonnmmeenntt HH((EE)) UU**((EE))
11  xx  11 22..6655 1111..55
44  xx  44 33..9999 7733..33
6644  xx  6644 22..0000 112277..33
3344  xx  4422 77..0099 111199..11

44..  IIff  ssoommee  ffrraaccttiioonn  ooff  tthhee  ssiitteess  iinn  aa  ssiinnee--wwaavvee  eennvviirroonnmmeenntt
aarree  rreeppllaacceedd  wwiitthh  ffllaatt  oorr  rraannddoomm  rreessoouurrccee  lleevveellss,,  HH((EE))
aanndd  UU**((EE))  vvaalluueess  ccaann  vvaarryy  qquuiittee  aa  bbiitt..  LLooww  ddeennssiittyy  ooff
rreeppllaacceedd  ssiitteess  tteenndd  ttoo  mmaakkee  FFEE((vv))  sslliigghhttllyy  ffllaatttteerr,,
wwhhiicchh  mmaakkeess  HH((EE))  sslliigghhttllyy  hhiigghheerr,,  rreeggaarrddlleessss  ooff
wwhheetthheerr  tthhee  rreessoouurrccee  lleevveellss  iinn  tthhee  nneeww  ssiitteess  aarree  ffllaatt  oorr
rraannddoomm..  AAss  tthhee  ddeennssiittyy  ooff  rreeppllaacceedd  ssiitteess  aapppprrooaacchheess
oonnee  hhoowweevveerr,,  ddeeppeennddiinngg  oonn  wwhheetthheerr  tthhee  ssuubbssttiittuutteedd
lleevveellss  aarree  ffllaatt  oorr  rraannddoomm,,  FFEE((vv))  aapppprrooaacchheess  tthhee  sshhaappee
ooff  FFffllaatt((vv))  oorr  FFrraannddoomm((vv)),,  ssoo  HH((EE))  aapppprrooaacchheess  tthhee  vvaalluuee  ooff
HH((ffllaatt))  oorr  HH((rraannddoomm))  aanndd  UU**((EE))  aapppprrooaacchheess  UU**((ffllaatt))
oorr  UU**((rraannddoomm))..

FFiinnaallllyy,,  wwee  wwiisshh  ttoo  rreeiitteerraattee  tthhaatt  bbootthh  HH((EE))  aanndd  UU**((EE))
ddoo  nnoott  ssiimmppllyy  rreefflleecctt  tthhee  oobbjjeeccttiivvee  pprrooppeerrttiieess  ((ii..ee..,,  tthhee
rreessoouurrccee  ffiieelldd))  ooff  tthhee  eennvviirroonnmmeenntt;;  tthheeyy  rreefflleecctt  tthhiiss  ffiieelldd  aass
ppeerrcceeiivveedd  bbyy  aaggeennttss  ooff  tthhee  ppooppuullaattiioonn..  IInn  tthhiiss  rreessppeecctt,,  iitt  iiss
lliikkee  tthhee  wwaayyss  iinn  wwhhiicchh  WWiillssoonn  ((11999911))  aanndd  LLiittttmmaann  ((11999933))

cchhaarraacctteerriizzee  eennvviirroonnmmeennttss..

Measures of Adaptation
WWee  hhaavvee  ddeevveellooppeedd  ttwwoo  ddiiffffeerreenntt  mmeeaassuurreess  ooff  aaddaappttiivvee
ssuucccceessss::  aann  eexxtteerrnnaall  oonnee  tthhaatt  iiss  bbaasseedd  oonn  tthhee  ggaaiinn  iinn
ppooppuullaattiioonn  ssiizzee  dduuee  ttoo  aaddaappttaattiioonn,,  aanndd  aa  mmoorree  iinntteerrnnaall
vviieeww  ooff  aaddaappttaattiioonn  bbaasseedd  oonn  tthhee  ddeeggrreeee  ttoo  wwhhiicchh  aaggeennttss
aacchhiieevvee  tthhee  iiddeeaall  eexxppeecctteedd  uuttiilliittyy..

EExxtteerrnnaall  MMeeaassuurree  ooff  AAddaappttaattiioonn..  TThhee  mmooddeell  wwee  ssttuuddyy
hheerree  iiss  rreessoouurrccee  ddrriivveenn,,  aanndd  aa  ppooppuullaattiioonn''ss  ssiizzee  rreefflleeccttss  iittss
aabbiilliittyy  ttoo  llooccaattee  tthhee  rreessoouurrcceess  ffoouunndd  iinn  tthhee  eennvviirroonnmmeenntt..
AAlltthhoouugghh,,  iinn  aallll  tthhee  eennvviirroonnmmeennttss  wwee  ssttuuddiieedd,,  oobbjjeeccttiivvee
rreessoouurrccee  lleevveellss  wweerree  rroouugghhllyy  eeqquuaall,,  wwee  ccaannnnoott  aassssuummee  iinn
ggeenneerraall  tthhaatt  oobbsseerrvveedd  ppooppuullaattiioonn  ssiizzee  bbyy  iittsseellff  iiss  aann
aaccccuurraattee  iinnddiiccaattiioonn  ooff  tthhee  ddeeggrreeee  ttoo  wwhhiicchh  aaddaappttaattiioonn  hhaass
ttaakkeenn  ppllaaccee..  GGiivveenn  tthhee  rreessoouurrcceess  aavvaaiillaabbllee  iinn  tthhee
eennvviirroonnmmeenntt  aanndd  ggiivveenn  tthhee  aaggeennttss''  eexxiisstteennccee  ttaaxxeess,,  eevveenn
nnoonn--aaddaappttiinngg  rraannddoommllyy  bbeehhaavviinngg  aaggeennttss  mmiigghhtt  ssttiillll
ssuurrvviivvee  bbyy  aacccciiddeennttaallllyy  ““bbuummppiinngg  iinnttoo””  rreessoouurrcceess..  TToo
ffaaccttoorr  tthhiiss  oouutt,,  wwee  ccoommppaarree  eeqquuiilliibbrriiuumm  ppooppuullaattiioonn  ssiizzee  iinn
aa  ggiivveenn  eennvviirroonnmmeenntt  wwiitthh  tthhee  eeqquuiilliibbrriiuumm  ssiizzee  ooff  aa
““rreeffeerreennccee””  ppooppuullaattiioonn  iinn  eexxaaccttllyy  tthhee  ssaammee  kkiinndd  ooff
eennvviirroonnmmeenntt..  TThhee  rreeffeerreennccee  ppooppuullaattiioonn  hhaass  eexxaaccttllyy  tthhee
ssaammee  sseett  ooff  iinntteerrnnaall  ffeeaattuurreess  ((sseennssoorryy  aanndd  bbeehhaavviioorraall
ccaappaacciittiieess,,  eexxiisstteennccee  ttaaxx,,  eettcc..))  aass  tthhee  oobbsseerrvveedd  ppooppuullaattiioonn,,
eexxcceepptt  tthhaatt  iittss  bbeehhaavviioorrss  aarree  aallwwaayyss  cchhoosseenn  aatt  rraannddoomm
iinnsstteeaadd  ooff  bbeeiinngg  bbaasseedd  oonn  sseennssoorryy  iinnppuutt..  WWee  ddeennoottee  tthhiiss
rreeffeerreennccee  ppooppuullaattiioonn  ssiizzee  PPRR((EE)),,  wwhhiillee  PP((EE))  ddeennootteess  tthhee
aaccttuuaall  eeqquuiilliibbrriiuumm  ppooppuullaattiioonn  ssiizzee  ooff  ppooppuullaattiioonn  PP  iinn
eennvviirroonnmmeenntt  EE..  TThhuuss  AAPP((EE)),,  tthhee  aaddaappttiivvee  ssuucccceessss  ooff
ppooppuullaattiioonn  PP  iinn  eennvviirroonnmmeenntt  EE  iiss  tthhee  pprrooppoorrttiioonn  ooff
iinnccrreeaassee  aabboovvee  tthhee  rreeffeerreennccee  ppooppuullaattiioonn  ssiizzee::

IInntteerrnnaall  MMeeaassuurree  ooff  AAddaappttaattiioonn..  AAPP((EE))  ggiivveess  uuss  aa  wwaayy  ttoo
ccoommppaarree  tthhee  aaddaappttiivvee  ssuucccceessss  ooff  oouurr  ssttaannddaarrdd  ppooppuullaattiioonn
aammoonngg  ddiiffffeerreenntt  eennvviirroonnmmeennttss,,  bbuutt  wwee  ccaann  aallssoo  llooookk  mmoorree
cclloosseellyy  aatt  tthhee  iinntteerrnnaall  ccaauusseess  ooff  tthhee  oobbsseerrvveedd  ppooppuullaattiioonn
ddiiffffeerreenncceess..  TThhaatt  iiss,,  wwee  ccaann  aallssoo  eexxpprreessss  aaddaappttiivvee  ssuucccceessss
iinn  tteerrmmss  ooff  UU((EE))::  hhooww  mmuucchh  uuttiilliittyy  aaggeennttss  rreecceeiivvee
ccoommppaarreedd  ttoo  nnoonn--aaddaappttiinngg  aaggeennttss..  AAss  wwee  wwiillll  sseeee,,  UU((EE))
aanndd  AAPP((EE))  aarree  hhiigghhllyy  ccoorrrreellaatteedd..

CCoonnssiiddeerr  ttwwoo  eennvviirroonnmmeennttss  tthhaatt  rreessuulltt  iinn  tthhee  ssaammee  AAPP((EE))
aanndd  aallssoo  rreessuulltt  iinn  tthhee  ssaammee  UU((EE))  ooff  2255  rreessoouurrccee  uunniittss  ppeerr
aaggeenntt  ppeerr  ttiimmee  sstteepp..  IIff  UU**((EE))  ooff  oonnee  eennvviirroonnmmeenntt  iiss  110000
aanndd  UU**((EE))  ooff  tthhee  sseeccoonndd  iiss  5500,,  tthheenn  tthhee  ppooppuullaattiioonn  iinn  tthhee
ffiirrsstt  eennvviirroonnmmeenntt  aacchhiieevveedd  2255%%  ooff  tthhee  iiddeeaall  eexxppeecctteedd
uuttiilliittyy  aanndd  iinn  tthhee  sseeccoonndd  tthhee  ppooppuullaattiioonn  aacchhiieevveedd  5500%%  ooff
tthhee  eexxppeecctteedd  uuttiilliittyy..  TThhee  bbeehhaavviioorrss,,  aanndd  tthheerreeffoorree  tthhee
aaggeennttss’’  ggeennoommeess,,  aarree  cclloosseerr  ttoo  tthhee  iiddeeaall  iinn  tthhee  sseeccoonndd
eennvviirroonnmmeenntt..  SSiinnccee  tthhee  AAPP((EE))  vvaalluueess  wweerree  tthhee  ssaammee,,  tthhee
AAPP((EE))  mmeeaassuurree  ddooeess  nnoott  ccaappttuurree  tthhiiss  aaddaappttaattiioonn  ddiiffffeerreennccee..
WWee  ccaappttuurree  tthhiiss  mmoorree  iinntteerrnnaall  vviieeww  ooff  aaddaappttiivvee  ssuucccceessss
wwiitthh  tthhee  rraattiioo  ooff  UU((EE))  ttoo  UU**((EE))::
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WWee  uussee  tthhee  ssuubbssccrriipptt  UU  ttoo  ddiissttiinngguuiisshh  aaddaappttiivvee  ssuucccceessss
mmeeaassuurreedd  uussiinngg  tthhee  uuttiilliittyy  rraattiiooss  ffrroomm  AAPP((EE))  wwhhiicchh  iiss  oouurr
mmeeaassuurree  ooff  aaddaappttaattiioonn  bbaasseedd  oonn  ppooppuullaattiioonn  ssiizzee..

Measures of Diversity in Adaptive Behavior
FFiinnaallllyy,,  wwee  ccaann  ssttuuddyy  aannootthheerr  iinntteerrnnaall  aassppeecctt  ooff  aaddaappttaattiioonn
bbyy  mmeeaassuurriinngg  tthhee  cchhaannggee  iinn  SShhaannnnoonn  eennttrrooppyy  ooff  tthhee
ppooppuullaattiioonn''ss  aalllleelleess  ((wweeiigghhtteedd  bbyy  ggeennee  uussaaggee))  aass  aaddaappttaattiioonn
ttaakkeess  ppllaaccee..  TThhrreeee  ddiiffffeerreenntt  mmeeaassuurreess  aarree  rreelleevvaanntt..  FFiirrsstt,,
wwee  ccaann  ssiimmppllyy  ccaallccuullaattee  tthhee  ttoottaall  SShhaannnnoonn  eennttrrooppyy
((ddiivveerrssiittyy))  ooff  aalllleelleess  uusseedd  bbyy  aa  ppooppuullaattiioonn..  WWee  ppeerriiooddiiccaallllyy
ssaammppllee  tthhee  ppooppuullaattiioonn  ffoorr  aa  ssmmaallll  ttiimmee  iinntteerrvvaall  aanndd
ccaallccuullaattee  tthhee  SShhaannnnoonn  eennttrrooppyy  ooff  aallll  aalllleelleess  uusseedd  dduurriinngg
tthhiiss  iinntteerrvvaall..  WWee  ddeessiiggnnaattee  tthhiiss  bbyy  HH((LL))  wwhheerree  LL  ssttaannddss  ffoorr
aalllleelleess..  SSeeccoonndd,,  wwee  ccaann  bbiinn  tthhiiss  ssaammee  ddaattaa  bbyy  ggeennee  aanndd
ccaallccuullaattee  tthhee  ddiivveerrssiittyy  ooff  aalllleelleess  wwiitthhiinn  eeaacchh  ggeennee  ((vvoonn
NNeeuummaannnn  nneeiigghhbboorrhhoooodd)),,  aanndd  tthheenn  aavveerraaggee  tthheessee  rreessuullttss
((wweeiigghhtteedd  bbyy  ggeennee  uussaaggee))  ttoo  ccaallccuullaattee  aann  oovveerraallll  wwiitthhiinn--
ggeennee  aalllleelliicc  ddiivveerrssiittyy..  TThhiiss  wwee  ddeessiiggnnaattee  aass  HH((LL||GG))::  tthhee
ddiivveerrssiittyy  ooff  aalllleellee,,  LL,,  ggiivveenn  tthhee  ggeennee  ((oorr  vvoonn  NNeeuummaannnn
nneeiigghhbboorrhhoooodd)),,  GG..  BBeeccaauussee  tthheerree  aarree  112288  ==  2277  ddiiffffeerreenntt
aalllleelleess,,  tthhee  mmaaxxiimmuumm  HH((LL))  oorr  HH((LL||GG))  vvaalluuee  iiss  77..  TThhiirrdd,,  tthhee
ddiiffffeerreennccee

iiss  tthhee  mmuuttuuaall  iinnffoorrmmaattiioonn  wwhhiicchh  ccaann  aallssoo  bbee  ccoonnssiiddeerreedd
tthhee  ""bbeettwweeeenn--ggeennee""  ddiivveerrssiittyy..  IInn  oouurr  pprreesseenntt  ssiimmppllee
eennvviirroonnmmeennttss,,  vvaarriiaattiioonn  iinnccrreeaasseess  HH((LL||GG))  wwhhiillee  sseelleeccttiioonn
rreedduucceess  iitt;;  ssuucccceessssffuull  aaddaappttaattiioonn  iiss  rreefflleecctteedd  iinn  aann  iinnccrreeaassee
iinn  II((LL::GG))..  FFoorr  mmoorree  ddeettaaiillss  oonn  tthheessee  iinnffoorrmmaattiioonn--tthheeoorreettiicc
mmeeaassuurreess,,  sseeee  BBeeddaauu,,  ZZwwiicckk,,  aanndd  BBaahhmm  ((11999955))..

NNBB::  FFoorr  nnoottaattiioonnaall  ssiimmpplliicciittyy,,  wwee  nnooww  wwiillll  ddrroopp  tthhee
aarrgguummeenntt  EE  ffoorr  mmeeaassuurreess  UU,,  UU**,,  AAPP,,  aanndd  AAUU..  HH  wwiitthhoouutt  aann
aarrgguummeenntt  wwiillll  aallwwaayyss  rreeffeerr  ttoo  eennvviirroonnmmeennttaall  iinnffoorrmmaattiioonn,,
bbuutt  wwee  wwiillll  wwrriittee  HH((EE))  eexxpplliicciittllyy  wwhheerree  wwee  nneeeedd  ttoo
ddiiffffeerreennttiiaattee  iitt  ffrroomm  ootthheerr  SShhaannnnoonn  eennttrrooppyy  mmeeaassuurreess..

Environmental Structure and Adaptation

WWee  ssttuuddiieedd  aaddaappttaattiioonn  iinn  aa  ttoottaall  ooff  7700  ddiiffffeerreenntt  ddiissttiinncctt
eennvviirroonnmmeennttss  wwiitthh  eennvviirroonnmmeennttaall  iinnffoorrmmaattiioonn  ccoonntteenntt,,  HH,,
vvaalluueess  rraannggiinngg  ffrroomm  00..0000  ttoo  99..9955  ((1100  iiss  mmaaxxiimmuumm))  aanndd
iiddeeaall  eexxppeecctteedd  uuttiilliittyy,,  UU**,,  vvaalluueess  rraannggiinngg  ffrroomm  00..0000  ttoo
112277..2255  ((112277..5500  iiss  mmaaxxiimmuumm))..  FFoorr  aallll  ooff  tthheessee  rruunnss  wwee
uusseedd  aa  mmuuttaattiioonn  rraattee  ooff  00..000011  aanndd  aalllloowweedd  ppooppuullaattiioonn  ssiizzee
ttoo  rreeaacchh  eeqquuiilliibbrriiuumm..  OOuurr  ttaasskk  iiss  ttoo  uunnddeerrssttaanndd  tthhee
rreellaattiioonnsshhiipp  bbeettwweeeenn  oouurr  iinnddeeppeennddeenntt  eennvviirroonnmmeennttaall
vvaarriiaabblleess  HH  aanndd  UU**,,  aanndd  oouurr  ddeeppeennddeenntt  vvaarriiaabbllee,,  aaddaappttiivvee
ssuucccceessss,,  mmeeaassuurreedd  uussiinngg  eeiitthheerr  AAPP  oorr  AAUU..

Observations Using AP

WWee  ffiirrsstt  nnoottee  aa  vveerryy  hhiigghh  ccoorrrreellaattiioonn  bbeettwweeeenn  AAPP  vvaalluueess
aanndd  tthhee  aaccttuuaall  aavveerraaggee  uuttiilliittyy,,  UU..  FFiigguurree  22  sshhoowwss  tthhiiss
rreellaattiioonnsshhiipp,,  wwhhiicchh  hhoollddss  vveerryy  wweellll  aaccrroossss  tthhee  wwhhoollee  rraannggee
ooff  eennvviirroonnmmeennttss  tteesstteedd..  TThhiiss  ggiivveess  uuss  ccoonnffiiddeennccee  tthhaatt
aavveerraaggee  rreessoouurrccee  ccoonnssuummppttiioonn  iiss  ddiirreeccttllyy  pprrooppoorrttiioonnaall  ttoo

ppooppuullaattiioonn  ssiizzee  ggaaiinn,,  aanndd  tthheerreeffoorree  ffaaccttoorrss  ssuucchh  aass  tthhee
cchhaannccee  ooff  rraannddoomm  ddeeaatthh  ddoo  nnoott  ssiiggnniiffiiccaannttllyy  aaffffeecctt
ppooppuullaattiioonn  ssiizzee  rreessuullttss..

FFiigguurree  22  AAddaappttiivvee  ssuucccceessss  ((mmeeaassuurreedd  uussiinngg  ppooppuullaattiioonn))  aass
aa  ffuunnccttiioonn  ooff  aaccttuuaall  eeqquuiilliibbrriiuumm  uuttiilliittyy  ppeerr  aaggeenntt  ppeerr  ttiimmee
sstteepp..  TThhee  rreellaattiioonnsshhiipp  iiss  pprrooppoorrttiioonnaall  aanndd  sshhoowwss  tthhaatt  ootthheerr
ffaaccttoorrss  bbeessiiddeess  UU  ddoo  nnoott  ssiiggnniiffiiccaannttllyy  ccoonnttrriibbuuttee  ttoo  AAPP..

NNeexxtt  wwee  eexxaammiinnee  hhooww  AAPP  ddeeppeennddss  oonn  oouurr  eennvviirroonnmmeennttaall
ppaarraammeetteerrss..  WWee  eexxppeecctt  tthhaatt  iitt  wwiillll  bbee  iinnvveerrsseellyy  ddeeppeennddeenntt
oonn  HH  aanndd  ddiirreeccttllyy  ddeeppeennddeenntt  oonn  tthhee  iiddeeaall  uuttiilliittyy,,  UU**..  IInn
ootthheerr  wwoorrddss,,  iinnccrreeaasseedd  aaddaappttiivvee  ssuucccceessss  wwiillll  bbee  aassssoocciiaatteedd
wwiitthh  lleessss  uunncceerrttaaiinnttyy  ooff  sseennssoorryy  iinnppuuttss  ttoo  aaddaapptt  ttoo,,  aanndd
hhiigghheerr  uuttiilliittyy  ffoorr  aaddaappttiinngg..  FFiigguurree  33  sshhoowwss  tthhee  rreellaattiioonnsshhiipp
bbeettwweeeenn  AAPP  aanndd  UU**..  WWee  ccaann  sseeee  tthhaatt  AAPP  tteennddss  ttoo  iinnccrreeaassee
wwiitthh  UU**,,  bbuutt  tthhiiss  rreellaattiioonnsshhiipp  iiss  wweeaakk..  TThhiiss  ““ffuuzzzziinneessss””
mmaayy  bbee  ppaarrttiiaallllyy  dduuee  ttoo  oouurr  ootthheerr  eennvviirroonnmmeennttaall  ppaarraammeetteerr
HH..

FFiigguurree  33  AAddaappttiivvee  ssuucccceessss  ((mmeeaassuurreedd  uussiinngg  ppooppuullaattiioonn))  aass
aa  ffuunnccttiioonn  ooff  aavveerraaggee  iiddeeaall  uuttiilliittyy  ppeerr  aaggeenntt  ppeerr  ttiimmee  sstteepp..
TThhiiss  sshhoowwss  aa  wweeaakk  rreellaattiioonnsshhiipp..

FFiigguurree  44  pplloottss  tthhee  rreellaattiioonnsshhiipp  bbeettwweeeenn  AAPP  aanndd  11  //  HH..
AAggaaiinn,,  tthheerree  iiss  aann  iinnddiiccaattiioonn  ooff  tthhee  eexxppeecctteedd  rreellaattiioonnsshhiipp,,
bbuutt  wwee  oobbsseerrvvee  ttwwoo  nnoottaabbllee  eexxcceeppttiioonnss..  FFiirrsstt,,  tthheerree  iiss  aa
sseerriieess  ooff  ppooiinnttss  tthhaatt  sshhooww  aa  llooww  AAPP  aaccrroossss  tthhee  wwhhoollee  rraannggee
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ooff  11//HH  vvaalluueess..  TThheessee  tteenndd  ttoo  bbee  eennvviirroonnmmeennttss  wwiitthh  vveerryy
llooww  UU**  vvaalluueess  ((ttyyppiiccaallllyy  lleessss  tthhaann  3300))..  SSeeccoonndd,,  tthheerree  iiss
sseerriieess  ooff  eennvviirroonnmmeennttss  wwhheerree  AAPP  iiss  ffllaatt  ffoorr  hhiigghh  AAPP  vvaalluueess..
WWee  ddiissccuussss  tthhiiss  lleevveelliinngg  ooffff  ooff  aaddaappttiivvee  ssuucccceessss  ffoorr
eennvviirroonnmmeennttss  wwiitthh  llooww  HH  vvaalluueess  ((hhiigghh  11  //  HH))  iinn  tthhee  nneexxtt
sseeccttiioonn..

FFiigguurree  44  AAddaappttiivvee  ssuucccceessss  ((mmeeaassuurreedd  uussiinngg  ppooppuullaattiioonn))  aass
aa  ffuunnccttiioonn  ooff  tthhee  iinnvveerrssee  ooff  eennvviirroonnmmeennttaall  iinnffoorrmmaattiioonn
ccoonntteenntt..  TThhiiss  sshhoowwss  aa  wweeaakk  rreellaattiioonnsshhiipp  wwiitthh  nnoottaabbllee
eexxcceeppttiioonnss  ffoorr  llooww  aanndd  hhiigghh  AAPP  vvaalluueess..

FFiigguurree  55  AAddaappttiivvee  ssuucccceessss  ((mmeeaassuurreedd  uussiinngg  ppooppuullaattiioonn))  aass
aa  ffuunnccttiioonn  ooff  iiddeeaall  uuttiilliittyy  ddiivviiddeedd  bbyy  eennvviirroonnmmeennttaall
iinnffoorrmmaattiioonn  ccoonntteenntt  ((uuttiilliittyy  ppeerr  bbiitt  ooff  eennvviirroonnmmeennttaall
iinnffoorrmmaattiioonn))..  TThhiiss  sshhoowwss  aa  ssiiggnniiffiiccaanntt  rreellaattiioonnsshhiipp  ffoorr  UU**
//  HH  lleessss  tthhaann  3300..  AA  lliinneeaarr  ffiittttiinngg  ooff  aallll  ddaattaa  ggiivveess  aann  RR22

vvaalluuee  ooff  00..55884466..

IInn  FFiigguurree  55  wwee  ccoommbbiinnee  oouurr  ttwwoo  mmeeaassuurreess  ooff
eennvviirroonnmmeennttaall  ssttrruuccttuurree  bbyy  ddiivviiddiinngg  UU**  bbyy  HH..  TThhee
rreellaattiioonnsshhiipp  bbeettwweeeenn  tthhiiss  ccoommbbiinneedd  mmeeaassuurree  aanndd  AAPP  iiss
ssttrriikkiinnggllyy  iimmpprroovveedd  oovveerr  tthhee  rreellaattiioonnsshhiipp  wwiitthh  AAPP  ooff  eeiitthheerr
iinnddiivviidduuaallllyy..  TThheerree  aarree  ssiixx  ppooiinnttss  tthhaatt  ddoo  nnoott  ffiitt  wweellll  iinnttoo
tthhee  lliinneeaarr  rreellaattiioonnsshhiipp..  TThheerree  aappppeeaarrss  ttoo  bbee  aa  hhaarrdd  uuppppeerr
lliimmiitt  ttoo  AAPP  ooff  aabboouutt  22..55  wwhheerree  nneeiitthheerr  rraaiissiinngg  tthhee  uuttiilliittyy
nnoorr  lloowweerriinngg  tthhee  uunncceerrttaaiinnttyy  ooff  sseennssoorryy  iinnppuuttss  rraaiisseess  AAPP..

WWee  ddiissccuussss  ppoossssiibbllee  rreeaassoonnss  ffoorr  tthhiiss  iinn  tthhee  nneexxtt  sseeccttiioonn..
WWee  sshhoouulldd  nnoottee  tthhaatt  UU**  //  HH  iiss  oonnllyy  oonnee  ooff  mmaannyy  ppoossssiibbllee
wwaayyss  ttoo  mmooddeell  oouurr  ddaattaa..  WWee  hhaavvee  uusseedd  ootthheerr  mmooddeellss,,  ssuucchh
aass  eexxppoonneennttiiaall  aanndd  ppoollyynnoommiiaall  mmooddeellss,,  ttoo  ffiitt  tthhee  eennttiirree
rraannggee  ooff  ddaattaa,,  bbuutt  ssiinnccee  tthhee  nnuummbbeerr  ooff  ppooiinnttss  iinn  tthhee  nnoonn--
lliinneeaarr  rraannggee  iiss  ssmmaallll,,  wwee  rreessttrriicctt  oouurrsseellvveess  hheerree  ttoo  tthhee
lliinneeaarr  mmooddeell..  TThhee  rraattiioonnaall  ffoorr  aa  lliinneeaarr  ddeeppeennddeennccee  ooff  UU**  //
HH  iiss  ccoommppeelllliinngg..  IItt  iiss  aa  mmeeaassuurree  ooff  tthhee  uuttiilliittyy  ooff  ppeerrffeecctt
aaddaappttaattiioonn  ppeerr  bbiitt  ooff  eennvviirroonnmmeennttaall  sseennssoorryy  iinnffoorrmmaattiioonn  ttoo
bbee  aaddaapptteedd  ttoo..  AAccrroossss  aallll  tthhee  eennvviirroonnmmeennttss  wwee  ssttuuddiieedd  wwiitthh
UU**  //  HH  lleessss  tthhaann  3300,,  tthhiiss  rraattiioo  pprreeddiiccttss  hhooww  wweellll  tthhee
ppooppuullaattiioonn  wwiillll  aaddaapptt  ((aass  mmeeaassuurreedd  bbyy  ppooppuullaattiioonn  ssiizzee
ggaaiinn))..  FFoorr  UU**  //  HH  lleessss  tthhaann  3300  tthheerree  iiss  aa  lliinneeaarr  rreellaattiioonnsshhiipp
wwiitthh  AAPP  ((RR22  ==  00..88335511))..  FFoorr  UU**  //  HH  ggrreeaatteerr  tthhaann  3300,,  AAPP  iiss
mmaaxxiimmaall  aatt  rroouugghhllyy  22..55..

WWee  hhaavvee  aallssoo  oobbttaaiinneedd  rreeaassoonnaabbllee  ffiittss  ooff  tthhee  ddaattaa  uussiinngg
ssiimmppllee  lliinneeaarr  rreeggrreessssiioonnss  ooff  AAPP  aaggaaiinnsstt  UU**  aanndd  HH  ((oorr  11  //
HH)),,  bbuutt  tthhee  ddeeppeennddeennccee  ooff  AAPP  oonn  tthhee  ccoommppoossiittee  UU**  //  HH  iiss
mmoorree  ccoommppaacctt  aanndd  rreeaaddiillyy  iinntteerrpprreettaabbllee..

Observations Using AU

AAlltthhoouugghh  ppooppuullaattiioonn  ssiizzee  iiss  aa  ttrraaddiittiioonnaall  wwaayy  ooff  mmeeaassuurriinngg
aaddaappttiivvee  ssuucccceessss,,  AAUU  hhaass  tthhee  aaddvvaannttaaggee  ooff  hhaavviinngg  aa  hhaarrdd
uuppppeerr  lliimmiitt  ddeeffiinneedd  bbyy  UU**..  AAllssoo,,  iitt  ggiivveess  uuss  aann  iinntteerrnnaall
vviieeww  ooff  hhooww  bbeehhaavviioorrss  ((ggeennoommeess))  aarree  cchhaannggiinngg  aass
aaddaappttaattiioonn  ttaakkeess  ppllaaccee..  FFiigguurree  66  pplloottss  AAUU  aaggaaiinnsstt  tthhee  rraattiioo
UU**  //  HH..  AAlltthhoouugghh  tthhee  ggeenneerraall  ttrreennddss  aarree  tthhee  ssaammee  aass  sseeeenn
iinn  FFiigguurree  55,,  tthhee  rreellaattiioonnsshhiipp  iiss  rraatthheerr  wweeaakkeerr..

FFiigguurree  66  AAddaappttiivvee  ssuucccceessss  ((mmeeaassuurreedd  uussiinngg  aacchhiieevveedd
ffrraaccttiioonn  ooff  iiddeeaall  uuttiilliittyy))  aass  aa  ffuunnccttiioonn  ooff  iiddeeaall  uuttiilliittyy
ddiivviiddeedd  bbyy  eennvviirroonnmmeennttaall  iinnffoorrmmaattiioonn  ccoonntteenntt  ((uuttiilliittyy  ppeerr
bbiitt  ooff  eennvviirroonnmmeennttaall  iinnffoorrmmaattiioonn))..  TThhiiss  rreellaattiioonnsshhiipp  uussiinngg
tthhiiss  mmeeaassuurree  ooff  aaddaappttiivvee  ssuucccceessss  iiss  mmuucchh  lleessss  ssiiggnniiffiiccaanntt
tthhaann  tthhee  oonnee  uussiinngg  AAPP  ((sshhoowwnn  iinn  FFiigguurree  55))..  AA  lliinneeaarr  ffiittttiinngg
ooff  aallll  ddaattaa  ggiivveess  aann  RR22  vvaalluuee  ooff  00..33008888..

FFiigguurree  77  AAddaappttiivvee  ssuucccceessss  ((mmeeaassuurreedd  uussiinngg  aacchhiieevveedd
ffrraaccttiioonn  ooff  iiddeeaall  uuttiilliittyy))  aass  aa  ffuunnccttiioonn  ooff  tthhee  iinnvveerrssee  ooff
eennvviirroonnmmeennttaall  iinnffoorrmmaattiioonn  ccoonntteenntt..  TThhiiss  sshhoowwss  aa  lliinneeaarr
rreellaattiioonnsshhiipp  wwiitthh  ttwwoo  nnoottaabbllee  eexxcceeppttiioonnss::  11))  vveerryy  llooww  UU**
vvaalluueess  ((lleessss  tthhaann  3300))  sshhoowwnn  wwiitthh  eemmppttyy  ttrriiaannggllee;;  aanndd  22))  HH
vvaalluueess  lleessss  tthhaann  55  ((11  //  HH  vvaalluueess  lleessss  tthhaann  00..22))  sshhoowwnn  wwiitthh
eemmppttyy  cciirrcclleess..  TThhiiss  sshhoowwss  tthhaatt  ffoorr  eennvviirroonnmmeennttss  wwiitthh
mmooddeerraattee  ttoo  hhiigghh  UU**  vvaalluueess  aanndd  HH  vvaalluueess  ggrreeaatteerr  tthhaann  55,,
tthhee  ddeeggrreeee  ooff  uuttiilliittyy  aacchhiieevveedd  iiss  iinnvveerrsseellyy  pprrooppoorrttiioonnaall  ttoo
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tthhee  ddiivveerrssiittyy  ooff  sseennssoorryy  iinnppuuttss..  FFoorr  HH  vvaalluueess  lleessss  tthhaann  55  ((11
//  HH  ggrreeaatteerr  tthhaann  00..22)),,  AAUU  iiss  ffaaiirrllyy  ffllaatt  aatt  aabboouutt  6600--8800%%..  AA
lliinneeaarr  ffiittttiinngg  ooff  aallll  ddaattaa  ggiivveess  aann  RR22  vvaalluuee  ooff  00..33000077..

FFiigguurreess  77  sshhoowwss  AAUU  ppllootttteedd  aaggaaiinnsstt  11  //  HH..  TThhiiss  sshhoowwss  aa
rreellaattiioonnsshhiipp  bbeettwweeeenn  tthhee  ssyynnttaaccttiicc  iinnffoorrmmaattiioonn  ccoonntteenntt  ooff
eennvviirroonnmmeennttss,,  HH,,  aanndd  tthhee  ddeeggrreeee  ttoo  wwhhiicchh  iiddeeaall  uuttiilliittyy  iiss
aacchhiieevveedd..  TThhiiss  rreellaattiioonnsshhiipp  aappppeeaarrss  ttoo  bbee  aapppprrooxxiimmaatteellyy
lliinneeaarr  wwiitthh  ttwwoo  nnoottaabbllee  eexxcceeppttiioonnss..  FFiirrsstt,,  tthhee  ppooiinnttss  sshhoowwnn
wwiitthh  eemmppttyy  ttrriiaanngglleess  rreepprreesseenntt  eennvviirroonnmmeennttss  wwiitthh  vveerryy  llooww
UU**  vvaalluueess  ((lleessss  tthhaann  3300))..  FFoorr  tthheessee  eennvviirroonnmmeennttss,,  tthhee
ddeeggrreeee  ooff  iiddeeaall  uuttiilliittyy  aacchhiieevveedd,,  AAUU,,  aappppeeaarrss  ttoo  bbee  nnoott  wweellll
ccoorrrreellaatteedd  wwiitthh  11  //  HH  vvaalluueess..  TThhee  sseeccoonndd  eexxcceeppttiioonn  ooccccuurrss
ffoorr  HH  lleessss  tthhaann  55  ((11  //  HH  ggrreeaatteerr  tthhaann  00..22))..  TThheessee  ppooiinnttss  aarree
sshhoowwnn  wwiitthh  eemmppttyy  cciirrcclleess..  IInn  tthhiiss  rreeggiioonn  AAUU  aappppeeaarrss  ttoo
lleevveell  ooffff  aatt  aabboouutt  6600--8800%%..  IInn  ootthheerr  wwoorrddss,,  eevveenn  aass  tthhee
aaddaappttiivvee  ttaasskk  bbeeccoommeess  eeaassiieerr  ((lleessss  uunncceerrttaaiinnttyy  ooff  sseennssoorryy
iinnppuuttss)),,  tthhee  ddeeggrreeee  ooff  uuttiilliittyy  aacchhiieevveedd  tthhoouugghh  aaddaappttaattiioonn
ddooeess  nnoott  aappppeeaarr  ttoo  iimmpprroovvee  aapppprreecciiaabbllyy..  WWee  wwoouulldd  nnoott
eexxppeecctt  aa  ppooppuullaattiioonn  ttoo  eevveerr  rreeaacchh  110000%%  ppeerrffeecctt  aaddaappttaattiioonn..
TThhee  mmuuttaattiioonn  rraattee  aalloonnee  wwoouulldd  kkeeeepp  tthhiiss  ffrroomm  hhaappppeenniinngg..
AAddddiittiioonnaallllyy,,  aass  mmeennttiioonneedd  bbeeffoorree,,  aass  eennvviirroonnmmeennttss
bbeeccoommee  mmoorree  ccrroowwddeedd,,  aaggeennttss  aarree  mmoorree  lliikkeellyy  ttoo  llaanndd  oonn
eeaacchh  ootthheerr  aanndd  bbee  ddiivveerrtteedd  ttoo  aannootthheerr  nneeaarrbbyy  ssiittee..  IInn  tthhiiss
ccaassee,,  eevveenn  iiff  aaggeennttss’’  ggeennoommeess  wweerree  iiddeeaall,,  tthhee  uuttiilliittyy  ggaaiinn
wwoouulldd  nnoott  bbee  tthhee  iiddeeaall  vvaalluuee  ssiinnccee  tthheeyy  wweerree  bbeeiinngg
““bbuummppeedd””  ffrroomm  tthheeiirr  ttaarrggeett  ssiittee..  OOuurr  mmeeaassuurree  ddeeppeennddss  oonn
tthhee  aaccttuuaall  uuttiilliittyy  aanndd  wwee  wwoouulldd  eexxppeecctt  UU  ttoo  lleevveell  ooffff  bbeellooww
tthhee  iiddeeaall,,  UU**,,  aatt  lleeaasstt  iinn  ppaarrtt  dduuee  ttoo  tthhee  rreeaassoonnss  aabboovvee..  FFoorr
tthhee  eennvviirroonnmmeennttss  ssttuuddiieedd  hheerree  aanndd  aa  mmuuttaattiioonn  rraattee  ooff
00..000011,,  AAUU  ppllaatteeaauuss  aatt  aarroouunndd  6600--8800%%  aanndd  lloowweerriinngg  HH
((rraaiissiinngg  11  //  HH))  ddooeess  nnoott  iimmpprroovvee  AAUU..  TThhiiss  ppllaatteeaauu  aappppeeaarrss
ttoo  bbeeggiinn  ffoorr  11  //  HH  ggrreeaatteerr  tthhaann  00..22  ((oorr  HH  lleessss  tthhaann  55))..
TThheerree  wwaass  nnoo  ddiisscceerrnnaabbllee  rreellaattiioonnsshhiipp  ffoorr  UU**  vvss..  AAUU  ——nnoott
sshhoowwnn..

Relationship Between AP and AU

WWee  ccaann  ttiiee  oouurr  ttwwoo  mmeeaassuurreess  ooff  aaddaappttiivvee  ssuucccceessss  ttooggeetthheerr
bbyy  ddeerriivviinngg  tthhee  rreellaattiioonnsshhiipp  ddeeppiicctteedd  iinn  FFiigguurree  55  ((wwhhiicchh
uusseess  AAPP))  ffrroomm  tthhee  rreellaattiioonnsshhiipp  ddeeppiicctteedd  iinn  FFiigguurree  77  ((wwhhiicchh
uusseess  AAUU))..  TThhee  ffoouurr  sstteeppss  bbeellooww  aarree  iinntteennddeedd  ttoo  iilllluussttrraattee  aa
hhyyppootthheessiizzeedd  rreellaattiioonnsshhiipp,,  rraatthheerr  tthhaann  ttoo  pprroovvee  aa
mmaatthheemmaattiiccaall  oonnee..

11..  11  //  HH  ∝∝  AAUU      [[rreellaattiioonnsshhiipp  sshhoowwnn  iinn  FFiigguurree  77]]
22..  11  //  HH  ∝∝  UU  //  UU**      [[ddeeffiinniittiioonn  ooff  AAUU  ]]
33..  UU**  //  HH  ∝∝  UU      [[mmuullttiippllyy  bbootthh  ssiiddeess  bbyy  UU**]]
44..  UU**  //  HH  ∝∝  AAPP      [[UU  ∝∝  AAPP  bbyy  FFiigguurree  22]]

WWee  hhaavvee,,  tthhuuss,,  AAPP  ∝∝  ((AAUU))••((UU**))..  AAPP  mmeeaassuurreess  tthhee
iinnccrreeaassee  iinn  ppooppuullaattiioonn  ssiizzee  dduuee  ttoo  aaddaappttaattiioonn  aanndd  iiss
ddeeppeennddeenntt  oonn  tthhee  uuttiilliittyy  ooff  aaddaappttiinngg  ppeerr  bbiitt  ooff
eennvviirroonnmmeennttaall  sseennssoorryy  iinnffoorrmmaattiioonn  ttoo  bbee  aaddaapptteedd  ttoo
((eexxcceepptt  ffoorr  hhiigghh  vvaalluueess  ooff  tthhiiss  rraattiioo  wwhheerree  AAPP  iiss  mmaaxxiimmaall))..
AAUU  mmeeaassuurreess  tthhee  ffrraaccttiioonn  ooff  iiddeeaall  uuttiilliittyy  aacchhiieevveedd  dduuee  ttoo
aaddaappttaattiioonn  aanndd  iinnddiirreeccttllyy  tthhee  ddeeggrreeee  ttoo  wwhhiicchh  iiddeeaall
bbeehhaavviioorrss  aarree  aacchhiieevveedd..  AAUU  iiss  iinnvveerrsseellyy  ddeeppeennddeenntt  oonn  tthhee
uunncceerrttaaiinnttyy  ooff  sseennssoorryy  iinnppuuttss  ((wwiitthh  ttwwoo  eexxcceeppttiioonnss::  ((11))

wwhheerree  eexxppeecctteedd  uuttiilliittyy  iiss  qquuiittee  llooww——iinn  wwhhiicchh  ccaassee  AAUU  iiss
vvaarriiaabbllee,,  aanndd  ((22))  wwhheerree  tthhee  ddiivveerrssiittyy  ooff  sseennssoorryy  iinnppuuttss  iiss
llooww,,  iinn  wwhhiicchh  ccaassee  AAUU  iiss  mmaaxxiimmaall))..

IInn  rreettrroossppeecctt,,  iiff  wwee  hhaadd  ccoonnssttrruucctteedd  oouurr  eennvviirroonnmmeennttss
wwiitthh  ccoonnssttaanntt  UU**  rraatthheerr  tthhaann  ccoonnssttaanntt  ttoottaall  rreessoouurrcceess,,  wwee
wwoouulldd  eexxppeecctt  AAUU  aanndd  AAPP  ttoo  sshhooww  tthhee  ssaammee  ddeeppeennddeennccee  oonn
eennvviirroonnmmeennttaall  iinnffoorrmmaattiioonn..

Ashby’s Law of Requisite Variety
AAnnootthheerr  iinnddiiccaattiioonn  tthhaatt  aa  ppooppuullaattiioonn  iiss  aaddaappttiinngg  ttoo  aann
eennvviirroonnmmeenntt  iiss  tthhaatt  tthhee  vvaarriieettyy  ooff  aalllleelleess  aaccrroossss  ddiiffffeerreenntt
ggeenneess  mmaattcchheess  tthhee  vvaarriieettyy  ooff  sseennssoorryy  iinnppuuttss  aanndd  aatt  tthhee
ssaammee  ttiimmee  tthhee  vvaarriieettyy  ooff  aalllleelleess  ffoorr  aannyy  ppaarrttiiccuullaarr  ggeennee  iiss
ssmmaallll..  IInn  ootthheerr  wwoorrddss,,  ffuullll  aaddaappttaattiioonn  ttoo  tthhee  ssttaattiicc
eennvviirroonnmmeennttss  wwee  aarree  ssttuuddyyiinngg  ccaallllss  ffoorr  tthhee  eexxiisstteennccee  ooff  aa
uunniiqquuee  aalllleellee  ffoorr  eeaacchh  sseennssoorryy  iinnppuutt——tthhaatt  aalllleellee  bbeeiinngg  tthhee
bbeesstt  bbeehhaavviioorraall  rreessppoonnssee  ttoo  tthhee  ppaarrttiiccuullaarr  eennvviirroonnmmeennttaall
ccoonnddiittiioonn..

AAtt  tthhee  ssttaarrtt  ooff  aa  rruunn,,  tthhee  ddiissttrriibbuuttiioonn  ooff  aalllleelleess  aaccrroossss  aallll
ggeenneess  iinn  tthhee  ppooppuullaattiioonn  iiss  rraannddoomm  aanndd  tthhuuss  tthhee  oovveerraallll
aalllleellee  uunncceerrttaaiinnttyy  iiss  mmaaxxiimmaall  aatt  HH((LL))  ≈≈  77..  WWiitthhiinn  eeaacchh
ppaarrttiiccuullaarr  ggeennee,,  tthhee  uunncceerrttaaiinnttyy,,  HH((LL||GG)),,  oovveerr  tthhee
ppooppuullaattiioonn  iiss  ssiimmiillaarrllyy  rraannddoomm  aanndd  mmaaxxiimmaall,,  ii..ee..,,  iiss  aallssoo
cclloossee  ttoo  77..  BByy  ccoonnttrraasstt,,  tthhee  bbeettwweeeenn--ggeennee  ddiivveerrssiittyy,,  wwhhiicchh
iiss  tthhee  mmuuttuuaall  iinnffoorrmmaattiioonn,,  II((LL::GG)),,  bbeettwweeeenn  aalllleellee  aanndd
eennvviirroonnmmeennttaall  ccoonnddiittiioonn  iiss  nneeaarr  zzeerroo..

FFiigguurree  88  iilllluussttrraatteess  wwhhaatt  tthheenn  hhaappppeennss  aass  tthhee  ppooppuullaattiioonn
bbeeccoommeess  wweellll  aaddaapptteedd..  TThhee  bbeettwweeeenn--ggeennee  ddiivveerrssiittyy  ooff  tthhee
aalllleelleess,,  II((LL::GG)),,  wwhhiicchh  rreepprreesseennttss  aallssoo  tthhee  ttiigghhttnneessss  ooff
ccoonnssttrraaiinntt  bbeettwweeeenn  aalllleelleess  aanndd  eennvviirroonnmmeennttaall  ccoonnddiittiioonnss,,
aapppprrooaacchheess  tthhee  uunncceerrttaaiinnttyy  ooff  tthhee  eennvviirroonnmmeenntt,,  HH((EE)),,
wwhhiicchh  eeqquuaallss  44..  AAtt  tthhee  ssaammee  ttiimmee,,  tthhee  wwiitthhiinn--ggeennee
ddiivveerrssiittyy,,  HH((LL||GG)),,  ddrrooppss  ttoo  nneeaarr  zzeerroo..,,  ii..ee..,,  tthheerree  iiss  nnoo
aalllleelliicc  ddiivveerrssiittyy  nnoott  ccoouupplleedd  ttoo  eennvviirroonnmmeennttaall  ddiivveerrssiittyy..

FFiigguurree  88  TTiimmee  sseerriieess  sshhoowwiinngg  tthhee  aalllleelliicc  ddiivveerrssiittyy  cchhaannggeess
aass  aaddaappttaattiioonn  ttaakkeess  ppllaaccee..  AAUU  iiss  aallssoo  sshhoowwnn  oonn  tthhee  ssaammee
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ggrraapphh..  TThhiiss  sshhoowwss  tthhaatt  aass  aaddaappttaattiioonn  ttaakkeess  ppllaaccee  tthhee
oovveerraallll  aalllleelliicc  ddiivveerrssiittyy,,  HH((LL)),,  aanndd  tthhee  mmuuttuuaall  iinnffoorrmmaattiioonn,,
bbeettwweeeenn  aalllleelleess  aanndd  ggeenneess,,  II((LL::GG)),,  mmaattcchheess  tthhaatt  ooff  tthhee
eennvviirroonnmmeenntt,,  iinn  tthhiiss  ccaassee  44..00..  AAtt  tthhee  ssaammee  ttiimmee  tthhee
ddiivveerrssiittyy  ooff  aalllleelleess  wwiitthhiinn  ggeenneess,,  HH((LL||GG)),,  ddrrooppss  ttoo  aallmmoosstt
zzeerroo..

BBootthh  ooff  tthheessee  cchhaannggeess  eexxeemmpplliiffyy  AAsshhbbyy''ss  ““LLaaww  ooff
RReeqquuiissiittee  VVaarriieettyy””  ((11995566))..  AAsshhbbyy''ss  LLaaww  ssttaatteess  tthhaatt  ffoorr
ooppttiimmaall  rreegguullaattiioonn  aa  ssyysstteemm  nneeeeddss  ttoo  hhaavvee  aa  vvaarriieettyy  ooff
rreessppoonnsseess  ttoo  mmaattcchh  tthhee  vvaarriieettyy  ooff  eennvviirroonnmmeennttaall  ccoonnddiittiioonnss
iitt  eennccoouunntteerrss,,  aanndd  sseeccoonndd  tthhaatt  tthhiiss  vvaarriieettyy  sshhoouulldd  nnoott  bbee
mmeerree  rraannddoommnneessss..  TThhiiss  sseeccoonndd  ppooiinntt  ssppeecciiffiieess  tthhaatt  tthhee
""rreegguullaattoorr  ooff  tthhee  ssyysstteemm"",,  hheerree  tthhee  ggeennoommiicc  sseennssoorriimmoottoorr
mmaappppiinngg,,  sshhoouulldd  bbee  ddeetteerrmmiinniissttiicc  aanndd  nnoott  ssttoocchhaassttiicc::  ffoorr  aa
ppaarrttiiccuullaarr  eennvviirroonnmmeennttaall  ccoonnddiittiioonn,,  tthheerree  sshhoouulldd  bbee  iinn  tthhee
ppooppuullaattiioonn  oonnllyy  oonnee  rreessppoonnssee,,  nnaammeellyy  tthhee  ooppttiimmaall  oonnee,,  nnoott
aa  mmiixxttuurree  ooff  rreessppoonnsseess..  IInn  AAsshhbbyy’’ss  llaanngguuaaggee,,  tthhee
uunncceerrttaaiinnttyy  ooff  tthhee  rreegguullaattoorr  ssttaattee,,  ggiivveenn  tthhee  ddiissttuurrbbaannccee,,
sshhoouulldd  bbee  zzeerroo..  TThhiiss  aapppplliieess  ttoo  tthhee  vveerryy  ssiimmppllee  eevvoollvviinngg
ssyysstteemm  ssttuuddiieedd  hheerree..  FFoorr  mmoorree  ccoommpplleexx  eevvoolluuttiioonnaarryy
ccoonntteexxttss  ((wwhheerree  rreessoouurrccee  lleevveellss  aarree  ddyynnaammiicc  aanndd  iinntteerr--
aaggeenntt  iinntteerraaccttiioonnss  aarree  ssiiggnniiffiiccaanntt)),,  tthheerree  mmaayy  wweellll  bbee
aaddvvaannttaaggeess  ffoorr  nnoonn--zzeerroo  HH((LL||GG))..  BBootthh  ooff  tthheessee  ccoonnddiittiioonnss
aarree  ssaattiissffiieedd  aass  aaddaappttaattiioonn  aapppprrooaacchheess  iittss  mmaaxxiimmaall  vvaalluuee::
HH((LL))  mmaattcchheess  HH((EE))  aanndd  HH((LL||GG))  iiss  nneeaarr  zzeerroo..  IItt  iiss
iinntteerreessttiinngg  aallssoo  ttoo  oobbsseerrvvee  tthhee  sslliigghhtt  bbuummpp  iinn  HH((LL||GG))  aatt
aapppprrooxxiimmaatteellyy  TTiimmee  ==  11000000..  HHeerree  aa  tteemmppoorraarryy  sslliigghhtt
ssttoocchhaassttiicciittyy  ooff  aalllleelliicc  rreessppoonnssee  rreefflleeccttss  tthhee  iinnttrroodduuccttiioonn
tthhrroouugghh  mmuuttaattiioonn  ooff  nneeww  aanndd  iimmpprroovveedd  aalllleelleess,,  wwhhiicchh  aass
tthheeyy  sspprreeaadd,,  ggeenneerraattee  aann  iinnccrreeaassee  iinn  aaddaappttiivvee  bbeehhaavviioorrss,,
AAUU..

Conclusions

OOuurr  oobbsseerrvvaattiioonnss  ssuuppppoorrtt  ttwwoo  kkiinnddss  ooff  ccoonncclluussiioonnss::

11..  mmeetthhooddoollooggiiccaall  ccoonncclluussiioonnss  aabboouutt  hhooww  ttoo  qquuaannttiiffyy
mmaajjoorr  aassppeeccttss  ooff  eennvviirroonnmmeennttaall  cchhaalllleennggee  aanndd
aaddaappttiivvee  ssuucccceessss

22..  ssuubbssttaannttiivvee  ccoonncclluussiioonnss,,  bbaasseedd  oonn  eexxppeerriimmeennttaall  ddaattaa,,
aabboouutt  hhooww  vvaarriiaattiioonnss  iinn  tthheessee  aassppeeccttss  ooff
eennvviirroonnmmeennttaall  cchhaalllleennggee  iinnfflluueennccee  tthhee  ddeeggrreeee  ttoo
wwhhiicchh  ppooppuullaattiioonnss  iinn  tthheemm  aaddaapptt

OOuurr  mmeeaassuurreess  ooff  eennvviirroonnmmeennttaall  ssttrruuccttuurree  hhaavvee  bbeeeenn
aapppplliieedd  ttoo  tthhiiss  ssiimmppllee  eevvoolluuttiioonnaarryy  mmooddeell,,  bbuutt  wwee  hhaavvee
ddeeffiinneedd  tthheemm  iinn  ggeenneerraall  tteerrmmss  ssoo  tthhaatt  tthheeyy  ccaann  bbee  aapppplliieedd
aaccrroossss  aa  wwiiddee  rraannggee  ooff  eevvoollvviinngg  ssyysstteemmss..  CCoonncceeppttss  ssuucchh  aass
tthhee  ddiivveerrssiittyy  ooff  sseennssoorryy  iinnppuuttss,,  HH,,  aanndd  tthhee  uuttiilliittyy  ffoorr
aaddaappttiivvee  bbeehhaavviioorrss,,  UU**,,  aarree  rreelleevvaanntt  ttoo  bbootthh  aarrttiiffiicciiaall  aanndd
nnaattuurraall  ssyysstteemmss  wwhheerree  nnaattuurraall  sseelleeccttiioonn  ooccccuurrss..  IInn
aaddddiittiioonn,,  mmeeaassuurriinngg  eexxtteerrnnaall  aaddaappttiivvee  ssuucccceessss  bbyy
ccoommppaarriinngg  ppooppuullaattiioonn  ssiizzee  ttoo  aa  nnoonn--aaddaappttiinngg  ppooppuullaattiioonn  iinn

tthhee  ssaammee  eennvviirroonnmmeenntt,,  AAPP,,  aanndd  iinntteerrnnaall  aaddaappttiivvee  ssuucccceessss
bbyy  mmeeaassuurriinngg  tthhee  ddeeggrreeee  ttoo  wwhhiicchh  iiddeeaall  uuttiilliittyy  iiss  aacchhiieevveedd,,
AAUU,,  ccaann  aallssoo  bbee  aapppplliieedd  ttoo  mmaannyy  ootthheerr  aaddaappttiinngg  ssyysstteemmss..
WWee  hhaavvee  aallssoo  ddeemmoonnssttrraatteedd  hhooww,,  ffoorr  aarrttiiffiicciiaall  ssyysstteemmss
wwhheerree  ggeennoommee  iinnffoorrmmaattiioonn  iiss  rreeaaddiillyy  aavvaaiillaabbllee,,  tthhee
ddiivveerrssiittyy  ooff  aalllleelleess  bbootthh  aaccrroossss  ggeenneess  aanndd  wwiitthhiinn  ggeenneess  ccaann
iilllluummiinnaattee  tthhee  iinntteerrnnaall  wwoorrkkiinnggss  ooff  tthhee  aaddaappttiivvee  pprroocceessss..

OOnn  tthhee  ssuubbssttaannttiivvee  ssiiddee,,  aalltthhoouugghh  tthheerree  aarree  cceerrttaaiinnllyy
ffaacceettss  ooff  eennvviirroonnmmeennttaall  ssttrruuccttuurree  aanndd  aaddaappttiivvee  ssuucccceessss  nnoott
ccaappttuurreedd  bbyy  oouurr  mmeeaassuurreess,,  wwee  hhaavvee  cclleeaarr  aanndd  tteessttaabbllee
iinnddiiccaattiioonnss  aabboouutt  hhooww  eennvviirroonnmmeennttaall  ssttrruuccttuurree  iinnfflluueenncceess
aaddaappttaattiioonn..  FFoorr  aa  wwiiddee  rraannggee  ooff  eennvviirroonnmmeennttss,,  aaddaappttiivvee
ssuucccceessss  ddeeppeennddss  uuppoonn  bbootthh  tthhee  ssyynnttaaccttiicc  ((iinnffoorrmmaattiioonn--
tthheeoorreettiicc))  aanndd  pprraaggmmaattiicc  ((ggaammee--tthheeoorreettiicc))  aassppeeccttss  ooff
eennvviirroonnmmeennttaall  ssttrruuccttuurree..  IInn  oouurr  wwoorrkk  tthheessee  ttwwoo  aassppeeccttss  aarree
eeffffeeccttiivveellyy  iinntteeggrraatteedd  aass  uuttiilliittyy  ppeerr  bbiitt  ooff  sseennssoorryy
iinnffoorrmmaattiioonn..  WWee  eexxppeecctt  tthhaatt  tthhiiss  mmeeaassuurree  wwiillll  bbee  uusseeffuull  iinn
ootthheerr  ssttuuddiieess  ooff  eevvoollvviinngg  ssyysstteemmss..  AAtt  tthhee  vveerryy  lleeaasstt,,  bbootthh
aassppeeccttss  ooff  eennvviirroonnmmeennttaall  ssttrruuccttuurree  wwiillll  ssttiillll  nneeeedd  ttoo  bbee
ccoonnssiiddeerreedd..  WWhheenn  aaddaappttiivvee  ssuucccceessss  iiss  mmeeaassuurreedd
““iinntteerrnnaallllyy””  aass  tthhee  ffrraaccttiioonn  ooff  iiddeeaall  uuttiilliittyy  ggaaiinneedd,,  tthhee
uuttiilliittyy  aassppeecctt  iiss  eennccoommppaasssseedd  iimmpplliicciittllyy..  AAddaappttiivvee  ssuucccceessss
tthheenn  ddeeppeennddss  ssiimmppllyy  ((bbuutt  lleessss  aaccccuurraatteellyy))  oonn  sseennssoorryy
iinnffoorrmmaattiioonn  ccoonntteenntt  aalloonnee..  LLaassttllyy,,  wwee  hhaavvee  ddeemmoonnssttrraatteedd
eexxpplliicciittllyy  AAsshhbbyy’’ss  LLaaww  ooff  RReeqquuiissiittee  VVaarriieettyy  bbyy  sshhoowwiinngg
tthhaatt  eevvoolluuttiioonnaarryy  aaddaappttaattiioonn  iiss  aaccccoommpplliisshheedd  bbyy  tthhee
ggeennoommiicc  rreepprreesseennttaattiioonn  ooff  eennvviirroonnmmeennttaall  iinnffoorrmmaattiioonn..
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