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研究成果の概要（和文）：本課題では、理論研究と実証研究を同時に進めたが、とくに周期ゼミ全7種のほぼ全ブルー
ド（発生年の異なる集団）の系統解析を実施、アレキサンダーらが提唱していたdecim, cassini, deculaの3系統で17
年と13年が独立に進化したという仮説が正しいことを明らかにした。さらに、理論研究では、decim系統で13年が2種確
認された問題で、新種記載されたM. neotredecimが17年の個体群に13年のM. tredecimが少数飛来して混入することに
より13年周期にシフトする可能性をシミュレーションで示した。さらに人間の経済活動を含む様々な事例で環境変化・
変動への適応研究を展開した。

研究成果の概要（英文）：In this project, we demonstrate that 13- and 17-year broods have evolved 
independently in the three different taxonomic groups: decim, cassini and decula, as suggested by 
Alexander and Moore long time ago. In theoretical studies, newly named 13-year M. neotredecim could have 
evolved from a population of 17-year M. septendecim via hybridization with a few M. tredecim in the past. 
This study also showed the importance of Allee effect on the evolutionary changes of emergence years and 
brood shifts. We also showed various cases of adaptation to achieve the persistence or extinction 
avoidance, including human economic behavior.

研究分野：生物科学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
生物の進化は、自然選択、履歴効果、環境不
確定性など様々な要因が絡まりあっており、
進化のメカニズムを明らかにするのは難し
い。周期ゼミの種分化は進化プロセスの中で
も、いろいろな進化のメカニズムを明らかに
する上で、その特異な形質ゆえに、進化過程
を特定できる点で有利である。本研究の目的
は、周期ゼミのように特異な種分化を遂げた
生物を中心に進化メカニズムを明らかにす
ることを目的としている。 
周期ゼミ（Magicicada spp.）は、アメリカ
合衆国の東・中西部にかけて分布、13・17 年
の素数年周期で大発生することで有名な昆
虫で、以下の特徴がある。 
（１） 生活史（卵―幼虫―成虫）が昆虫で
もっとも長い 
（２） 発生周期が、13 年・17 年の素数で
ある 
（３） 同じ場所では、完全に同時発生し、
発生年以外は成虫をみない 
（４） 狭い地域に大量発生し、強い集合性・
定着性がある 
（５） 世界で米国にしか生息していない 
周期ゼミの進化仮説（ Yoshimura 1997, 
American Naturalist）は、氷河期を契機とした
連鎖反応的進化の仮説で、主に、（１）周期
性の進化と（２）素数周期の選択過程の２つ
のステージからなる。この仮説の提唱以前に
は、唯一 Cox and Carlton (1988)による素数周
期選択仮説があるが、昆虫の生活史の考慮な
どがされていない。他に捕食関係の仮説が多
数あったが、素数周期への進化を説明できな
かった。吉村仮説は、その合理的な説明から、
American Naturalist というトップ 
誌に掲載、さらに世界中で高い評価を受け、
海外の一般紙などにもその報告が掲載され
た。この研究の発展として、研究代表者は素
数周期の選択過程に関する数理モデルを構
築して、多数の周期のある場合に、素数周期
が実際に選択されること、その原因がアリー
効果にあることを明らかにした。これらの結
果は、進化のトップ誌である Evolution（研究
業績１）と米国科学アカデミー紀要（通称
PNAS：研究業績２）に掲載された。PNAS 論
文は、今週の論文として PNAS より全世界に
プレス・リリースされ、日経・朝日新聞など
でも報じられた。このように、本研究では、 
研究代表者が現在、世界をリードしている。 
仮説の検証では、分子系統解析が有効である
が、周期ゼミではまだ系統解析は行なわれて
いない。研究代表者の提唱した周期ゼミの数
理的進化仮説を，分布域全域の学術調査およ
び採集標本の分子系統解析により直接的に
検証することをめざして、本課題を提案した。 
 
２．研究の目的 
周期ゼミは 17 年・13 年の素数周期の故に、
進化の道筋が解明し易く進化機構を見出せ
る好例だが、この特異性のため、一般の生物

の進化と異なると思われがちだ。ところが、
最近の我々の研究 (Yoshimura et al. 2009; 
Tanaka et al. 2009）から周期ゼミの進化も一般
の進化機構と共通性があることが分かった。
つまり一般の進化原理を解明する上で非常
によい例である。本課題では、周期ゼミの進
化仮説（吉村仮説：Yoshimura 1997, 吉村 2005, 
2008）を、海外学術調査と分子系統解析によ
り進化史を特定して、検証することが目的で
ある。理論・数理解析と実証研究の統合によ
り、従来難しいと思われていた生物一般の進
化メカニズムを解明したい。 
  
３．研究の方法 
本課題では、祖先種の特定のための北アメリ
カを中心としたセミ採集の学術調査を頻繁
に行う。さらに、現時点で不足しており、期
間内に成虫の発生がない周期ゼミの種・ブル
ードの幼虫採集を数回にわたって行う。22 
年度以降毎年発生するブルードの学術調査
（アメリカ合衆国）を行い、その分布調査お
よび、分布域全域をカバーして標本を採集す
る。周期ゼミの分子系統を、（１）祖先種か
らの種分化、（２）共存 7 種の種間関係、（３）
ブルード内の系統関係を推定、これらの結果
から、周期ゼミの系統進化の全貌を解明する。
周期ゼミの中心的な研究者 Chris Simon 教授
（コネチカット大学）らと綿密な共同研究を
行なう。さらに、数理モデルによる理論的な
進化メカニズムの検証と統合して、氷河期に
おける周期ゼミの進化の全容を探る。 
もっとも中心的な課題である雑種も含め
た全 7 種の種分化の歴史の推定を実施する。 
３つの種群は独立にこの進化過程を経てき
たと想定される。さらに、各種群では、13 
年・17 年の多くのブルードが同時期（同じ
氷期）に同時進化したと推定される。 
 
４．研究成果 
(1) 周期ゼミの理論・実証研究 
 理論研究としては、周期ゼミの中で 13
年セミに 2 種目がいることが報告された
decim グループで新種の M. neotredecim が
17 年ゼミと形質を多く共有する点に注目
して、17 年ゼミと 13 年ゼミの交雑の動態
をシミュレーションにより再現した。ここ
で、17 年ゼミの個体群に 13 年ゼミが僅か
の個体数(5%以下)でも移入すると、周期性
は 13 年にシフトするが、他の遺伝子は 17
年ゼミの形質を維持することを明らかにし
た。さらに、この遺伝子導入では、アリー
効果が重要な役割を果たすことを示した
（論文 28）。さらに、氷河期の低温化で周
期性の獲得が可能かを検証した（現在投稿
中）。さらに、最新の分子系統の成果として、
周期ゼミ 3系統のほぼ全ブルードを網羅する
分子系統樹の成果が PNASに掲載された（論
文 15）。この成果により、周期ゼミの長年の
疑問である、17 年と 13 年の周期の各系統で
独立進化したことが確認された。この論文は



PNASの selected paperに選定、日経新聞、毎
日新聞、ヤフージャパンのトップページに報
道、さらに、Science 誌の Editor's Choice や
Nautre誌の News & Viewsに紹介されるなど
世界的に注目を集めた。ブルードＸＩＶとＸ
Ｖの分布調査データを発表した（論文 33）。
さらに、沖縄に分布するコダチスズムシソウ
が 6年周期の周期繁殖植物であることを明ら
かにした（論文 24）。 
 
(2) さまざまな環境変化・変動への適応の
展開 
 タイの熱帯乾燥林の林床植物（ショウガ
科）が、土壌から放出される高濃度の二酸
化炭素を葉の下面を地面に接地させること
で、吸収して利用するという適応をしてい
ることを発見した。これは、中生代から新
生代にかけて、大気中の二酸化炭素濃度が
減少したのに対応した適応とみられる(論
文 2)。 
 変動環境への適応の例として、イトトン
ボのメスの 2型の頻度が時間的に変動する
ことを見出し、そのダイナミクスを明らか
にして（論文 30,32）、さらに、平衡頻度が
日本列島で地理的クラインを示すことを実
証研究と理論推定から明らかにした（論文
32）。さらに、アユの幼魚が川の中流域で形
成する縄張りが、アユの個体数密度の動態
により変化するとき、ヒステリシスを示す
ことをあきらかにした（論文 29）。 
 キンウワバトビコバチは１つの卵が多胚
発生して数千の幼虫に分裂、その一部が兵
隊幼虫となることで知られるが、宿主であ
る蛾の幼虫体内の環境変化に対する以下の
ような様々な適応を明らかにした（論文 3, 
8, 13, 19）。特に、アメリカ産のハチでは、
オスの兵隊幼虫に攻撃性は見られないが、
日本産の幼虫で初めて、他の寄生虫を攻撃
することを観察した（論文 13）。さらに、
この寄生者は、宿主の免疫などの攻撃を分
子擬態により回避していることが分かって
いるが、宿主幼虫の免疫を強化することを
見出した。これは世界で初めての寄生者に
よる宿主の免疫強化の例である(論文 8)。ま
た、このハチのメスの幼虫では、ホストの
体内環境で他の寄生虫が侵入するという環
境変化に敏感に反応して、兵隊幼虫が増加
したが、オス幼虫では変化がみられなかっ
た（論文 19）。 
 
(3) 環境変化に伴う絶滅と適応の研究 
  変動環境において集団の絶滅率が性比に
与える影響を理論的に調べた。人間を含む多
くの動物において、幼児の死亡率の高いオス
に出生性比が 2分の 1よりわずかにオスに偏
っている現象が見られる。そこで、幾何平均
適応度を算出して、死亡率の大きい性を多く
出産することが、長期存続をより確実にする
ことを数理理論から証明した。またこれに関
連して、性比の数々の論文を発表した（論文

9, 14 ，23）。さらに、性比を引き起こす１つ
の理由となる生存率・寿命の性差が、メスの
適応度とオスの適応度の違いから理論的に
導いた（論文 5）。これは、人間においては、
女性の生存率が高く、寿命が長い、そして、
男性の運動能力が高い理由を世界で初めて
説明した論文である。 
 また、環境不確定性（リスクおよび変動）
がある場合の存続適応戦略の様々な事例を
検証した。とくに、リスク分散の適応の数学
的な一般解を求めた（論文 1,10,18）。また、
格子モデルにより、環境のかく乱が種の共存
に与える影響を調べた(論文 12)。 
さらに、出芽酵母が指数成長から対数成長へ
の変換時（最大密度 Kの２分の１）のときに、
長期存続のために、老齢細胞が一斉に自滅
(apoptosis)することを見出した。これは、出芽
酵母の多細胞生物としての調節機能とみな
せる（論文 27）。また、長期的変動環境（世
代を超えて変動）での採餌行動は、リスク回
避だけでなく、条件によりリスクを好む場合
があることを見出した（論文 20）。 
 
(4) 経済行動の長期的最適化の理論展開  
人間の経済活動では現在次年度での資産の
最大化とリスクヘッジよりポートフォリオ
を決定している。ところが、長期的な経済活
動での存続、つまり、破産をしない可能性は
考慮に入っていない。とくに、予測不可能な
大きな変動の場合には、従来のポートフォリ
オでは、対処不可能で多くの場合に破産して
しまう。ここでは、ベルマンの動的計画にお
ける最適性原理を確率過程に拡張して、長期
的な最適化の理論を提唱する。さらに、人間
行動から推定されているアレイのパラドッ
クスの解答を導いた（論文 16,17）。 
さらに、地球上の大気を含む資源の活用は、
自由経済では、しばしば乱用・枯渇を招くこ
とを、人間の行動最適化から論じた(論文 4)。 
 
(5) 空間の異所性と群集の種多様性 
 空間の異所性に起因するさまざまな適応問
題を、格子モデルを用いて検証した(論文 25, 
26, 31)。また、植物プランクトンの群集にお
いて、多種共存が一般に見られるが、富栄養
化した湖沼では、種数が減少、汚染のすすん
だ場合には単一種になってしまうことを、格
子モデルにより検証した。これは、増殖する
プランクトンが、貧栄養の状態では、他種の
プランクトンと空間的に隔離されており、種
間競争が起こらない。ところが、富栄養化に
より密度が上昇すると、空間的に他種と空き
地の取り合いになるため、種間競争が顕現す
るからである。これは、赤潮など湖沼や海洋
の生物多様性の現象への理解をすすめる論
文である（論文 11）。 
 また、海藻の配偶子形成の環境から、多様
なサイズの同型・異型配偶子が進化しうるこ
とを数理モデルのシミュレーションで明ら
かにしたが、この論文は、PNAS に掲載され



た(論文 21)。 
 
(6) さまざまな存続適応 
そのほか、ヒメボタルの交尾行動、マリモの
球形の適応、ハチとウグイスカグラの共生関
係など様々な存続適応を見出し、発表した
（論文 6,7,22）。 
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