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研究成果の概要（和文）：本研究は，生物や社会に遍在する，表現型可塑性（環境条件に応じて異なる形質を発
現する特徴）の多様性，特に，種内や種間で異なることの進化とその適応的意義を複雑系アプローチで明らかに
し，その知見を鳥類の鳴き声を具体的な対象とした生態理解・応用に展開することを目的とした．具体的には，
資源共有問題を対象としたニッチ利用重複回避戦略（可塑性）と生得的な選好性の共進化モデルを構築し，種
間・種内相互作用の度合いに応じて可塑性多様性が生じることを示した．さらに，鳥類の歌行動における時間的
重複回避行動をマイクロホンアレイで観測し，種間・種内における可塑性多様性の存在を示し，知見の応用可能
性を検討した．

研究成果の概要（英文）：This study investigated the evolution of diversity in phenotypic plasticity 
by using an agent-based evolutionary model. In particular, we focused on effects of inter- and 
intra-specific interactions on the emergence of inter- and intra-specific diversity in overlap 
avoidance behavior of niche use in resource sharing problems. We found that such diversity is 
strongly affected by the degree of inter- and intra-specific interactions. We also focused on the 
temporal overlap avoidance of singing behavior in communities of songbirds, as a typical ecological 
situation of acoustic niche sharing problems. We developed HARKBird, which is an interface 
application for observing singing behaviors of birdsongs using the robot audition software HARK and 
microphone arrays, and revealed that both inter- and intra-specific behavioral diversity exist in 
communities of several species in Japan. We also discussed roles of diversity in behavioral 
plasticity in various contexts using evolutionary models.

研究分野：人工生命
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１．研究開始当初の背景 
環境条件に応じて異なる形質が発現する特
性である表現型可塑性やそれに基づく学習
は，生態進化発生学の進展により集団の進化
を方向づける重要な要因と認識されている． 
近年，集団内で可塑性が多様であることが
様々な種に遍在することが指摘されている．
我々人間社会でも，ある人は周囲の環境に影
響されにくい一方，ある人は環境に合わせて
振る舞いを変えがちというのはごく自然な
状況である．しかし，このような，形質や特
徴の単純なばらつきとは異なるメタレベル
の多様性がなぜ，いかにして保たれているか
は難しい問いである． 
研究代表者らは，種間（集団間）での資源
共有問題における行動の可塑性（共有資源利
用の競合回避頻度）の共進化モデルの構築と
分析を行い，利用可能資源の多寡に応じて可
塑性が様々なパターンで分化して非対称な
種間関係が創発し，集団全体の適応性と平等
性に貢献しうることを明らかにしてきた．し
かし，現実では集団間・集団内相互作用は同
時に存在する．ところが，そのような複雑な
状況が，可塑性の多様性の適応進化にどう影
響するかに関する統一的な理解を目指した
研究は皆無であった． 
一方，このような多様性が実際の生態でど
のように存在するかについて，魚類や鳥類な
ど，特に社会的な相互作用のある種において
議論されている．種間相互作用に対応する生
態的状況として，野鳥の歌行動（縄張りの主
張や異性へのアピール）に関する時間的重複
回避（歌うタイミングをずらす可塑性）に種
間で多様性があることが報告されているが，
国内での研究に関しては管見の限り前例が
ない．そこで，研究代表者らは，鳥類生態学
者，ロボット工学者らと共同し国内の森林に
おいてマイクロホンアレイを用いたフィー
ルド観測を行い，複数の野鳥の歌行動の自動
抽出や，歌行動間の因果関係の抽出等を試行
しており，その有効性が確認されつつあった． 
以上のように，モデルと生態両者の取り組
みを推し進めることで，生態の理解への直接
の貢献に加え，その知見が抽象モデルの議論
を相互に補完しより示唆に富んだものにし
うると期待される状況にあった． 
 
２．研究の目的 
そ こ で ，本研究は，生物や社会に遍在す
る，表現型可塑性（環境条件に応じて異な
る形質を発現する特徴）の多様性，つま
り，集団内の個体間や集団間（種間）で異
なることの進化とその適応的意義を複雑系
アプローチで明らかにし，その知見を鳥類の
鳴き声を具体的な対象とした生態理解・応用
に展開することを目的とした（図 1）． 
 
３．研究の方法 
(1)進化モデル研究と(2)鳥類生態調査を並行
して進め，さらに，その進展やより一般的文

脈へで理解と応用(3)を検討した． 
(1)種内・種間相互作用の度合いを柔軟に調
整可能なように，相互作用を行うグループ内
の種構成に関するエントロピーを明示的に
設定可能にした．その上で，グループ内にお
いて，複数の個体がニッチを選択しあい，ニ
ッチを独占した個体のみが適応度を得て共
進化するモデルを構築した．この時，重複が
あれば次ステップで異なるニッチを選択す
る確率である可塑性遺伝子に加えて，それ以
外の確率で一意に選択するニッチを決める
選好性遺伝子の進化を想定した． 
(2)に関しては，連携研究者である奥乃教授
のグループで開発・公開中のロボット聴覚フ
リーソフトウェア HARK を元にした，市販
のマイクロホンアレイを用いた鳥類の鳴き
声定位ソフト HARKBird の構築を進めた．
いくつかの調査地において，種間・種内相互
作用の影響に注目した観測調査を行った．特
に，野鳥の歌行動の時間的重複回避に注目し，
野鳥集団を可塑的に相互作用する複雑系と
みなして分析，普遍的知見の検討を行った． 
 
４．研究成果 
 上記に関して主に以下の成果を挙げた． 
(1) 可塑性多様性進化に関する進化モデル 
まず，同種間における相互作用に限定した
予備的分析を行った．その結果，代表者らの
従来モデルのように可塑性（重複時回避確
率）のみの進化を想定した場合には，ニッチ
の混雑度が中程度の場合において可塑性の
分化が一時的に生じるのに加え，選好性（重
複にかかわらず選択する特定のニッチの種
類）の進化を導入した場合には，より明確に
選好性と可塑性の多様化が生じることが判
明した． 
 次に，異種間・同種間相互作用の頻度の設
定を網羅的に変更しつつ進化実験を行なっ
た結果，同種間・異種間の相互作用頻度の度
合いに応じて，種内での可塑性多様性（各種
での可塑性の分散）と種間での可塑性多様性
（種内可塑性平均の種間分散）が連続的に変
化することが判明した． 
さらに，その両極端の条件における典型的
な可塑性と選好性の多様化傾向に焦点を合
わせて詳細に比較分析した．それぞれ異なる
仕組みで多様化する傾向があることを明ら
かにした．特に種間相互作用のみを想定した
状況では，選好性の多様性は基本的なニッチ
の棲み分けに，可塑性多様性は突然変異体の
侵入時への効率的なニッチ分割利用に適応
的であり，相補的な関係があることが判明し

集団内可塑性分布 集団内可塑性分布

鳥類の歌行動の時間的重複回避行動の調査と分析
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図１：種間・種内における可塑性多様性の創発



た． 
(2) 鳥類における行動可塑性多様性観測 
同種間における可塑的な個体間相互作用の
具体例として，揖斐川河口付近に生息する複
数のオオヨシキリの歌行動を，連携研究者の
奥乃教授らを中心とするグループで開発中
の 16 チャネルマイクアレイ等を用い，いで
あ株式会社の観測協力も得て録音調査した．
複 数 台 の マ イ ク を 用 い た 録 音 か ら
HARKBirdを用いて 2次元音源定位を行い， 
2 個体間の相互作用を移動エントロピーで分
析した結果，一方が特に重複を回避しがちで
あることが判明し，同種間での行動可塑性多
様性の存在が示された． 
また，名古屋大学稲武フィールドにおいて
夏鳥（オオルリ，キビタキなど）間の歌行動
における時間的重複回避行動を， HARK に
基づく鳥類の歌に関する音源定位ソフト
HARKBirdで観測した．その結果，オオルリ
は他個体の影響を受けずに歌いがちである
のに対し，キビタキはオオルリ，ヒガラの影
響を受け，重複を避けがちであるなど，種間
相互作用における行動可塑性の多様性が観
測された． 
以上は，種間・種内相互作用それぞれの度
合いが強い条件であると解釈でき，(1)のモデ
ル研究で示されたような可塑性多様化の傾
向が，自然界においても相互作用の構造に応
じて存在しうることを支持していると考え
られる． 
加えて，本手法の個体間相互作用や行動可
塑性分析への応用可能性の検討のため，名古
屋大学稲武フィールドにおいて，ウグイスに
対して同種の歌などを再生し行動（方位の変
化）を観測する実験を行った．プレイバック
の有無・種類に応じて対象個体の移動傾向や，
歌う歌の種類が異なることを，HARKから得
られる情報から定量的に示すことができた．
その発展としてカリフォルニアの鳥類の鳴
き声の位置を複数のマイクアレイを用いて
二次元音源定位し，プレイバックの有無によ
る行動可塑性の抽出を試行した 7)．また，定
位した音源をオートエンコーダーで自動分
類する方法の提案，観測結果を 3次元の仮想
森林で体験可能なアプリケーション Bird 
song explorerの製作も行った 8)．また，本手
法に関する自由集会を日本鳥学会大会で主
催した． 
(3) 多様で複雑な種間・個体間相互作用環境
における生物の柔軟さの進化の一般的理解
と応用可能性の検討 
以上のような理解やその方法論の進展を踏
まえ，より一般的な理解と応用を目指して次
の研究も行った． 
 実際の人間の社会行動における行動多様性
ついて知見を得るため，Webインターフェイ
スを用いて，複数の実験参加者が仮想二次元
空間上で個体間関係を調整しながら囚人の
ジレンマゲームを行う実験環境を構築し，ゲ
ーム戦略改変行動や関係改変行動の分布や

協力行動との関係について分析した．また，
複数のネットワーク上での協力行動の創発
と，レイヤ選択における多様性の影響につい
てエージェントベースモデルで論じた． 
 言語と言語能力の共進化に関するシンプル
なモデル進化実験フレームワークを提案し，
言語獲得・使用に関する可塑性の多様な変化
が，共進化過程を促進する重要な要因である
ことや，共進化過程における社会学習と個体
学習の役割の重要性を示した． 
 上記のモデル研究における行動多様性や可
塑性が新奇に創発しうるモデル実験環境と
して，仮想生物の進化に注目し，二次元仮想
空間において，形態に関する可塑性である変
態の進化や，ブロックを設置するニッチ構築
戦略の進化とその多様化について論じた．特
に，複雑なニッチ構築行動戦略の定量的分析
手法の重要性や，生態継承が多様化に与える
影響を示した．その他，様々な具体的状況設
定における行動可塑性進化に関してモデル
実験等を通して知見を得た． 
以上を総合し，資源共有問題を含む社会的
文脈に応じて種内・種間レベルで行動可塑性
に多様性が創発しうることをモデル研究で
示し，さらに，その生態的事例として鳥類の
音声コミュニケーションを題材にして観測
調査し，可塑性多様性の存在に関して理解を
深めることができた． 
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