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研究成果の概要（和文）：従来の適応度の概念は、次世代の子孫数を指標とした短期適応度（次世代）であるため、環
境変動などの影響に対する適応実態はあきらかにできなかった。そこで長期の存続適応の視点から、様々な生物適応を
理論・実証の両面から明らかにした。特に2倍体生物のシロアリでは巣社会の存続の観点から、性比が王が代替する種
では子孫の遺伝子が女王由来に偏るために、血縁選択によって性比がメスに偏ることを見出した。また、生物の長期適
応のリスク分散適応の最適解の一般解を求めた。この他、人間の経済活動への拡張、動的意思決定理論の提唱、変動環
境での性比調節、酵母菌のアポトーシス、病原菌の予防対策など多数の成果を出した。

研究成果の概要（英文）：Traditionally the fitness is measured as the number of offspring in the next gener
ation. Because this (arithmetic) mean is the short-term measure of reproductive success, we cannot detect 
the nature of adaptation in stochastic environments. From the viewpoint of long-term persistence, we demon
strate the adaptation for persistence in a various examples either theoretically, empirically, or both. Sp
ecifically we show that some species of termites adjust the sex ratio of their alate (winged form: reprodu
ctive offspring) toward female biases, when male kings are replaced in an old colony as an outcome of kin 
selection. We also solve the analytic solutions for the optimal strategy for risk-spreading. Other accompl
ishments of adaptive long-term persistence include the expansion to human economic behavior, dynamic decis
ion-making, sex ratio adjustment in stochastic environments, apoptosis in budding yeasts, and disease cont
rol in the SIR model. 
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１．研究開始当初の背景 
(1) 従来、形質進化は単一の定常個体群内で
起ることが議論の前提となっており、「悪条
件下の最善」を除いて、集団内多型は相対適
応度が等しくなっていると理解される。しか
し、現実の生物集団では、個体群の構造化、
環境変動、病気との共進化などによる選択圧
の系時的変動等、その前提が乱されないもの
を探す方が難しいくらい普遍的に暗黙の前
提は成立していない、と考えられる
（Yoshimura and Clark 1991, 1993）。 
また、従来モデルでは、次世代や孫の世代
に残す遺伝子コピー量という、ごく近未来の
値が適応度の指標として用いられているが、
適応度を測る時にどこで区切るかという決
まりはないので、ニッチ構築行動の解析など
遠い未来の適応度を考えて形質の進化を理
解しようという試みも見られる（Lehman 
2008)。短期的適応度が高いものが長期的適
応度も高いとは限らないので、現実には急速
に増殖するが絶滅しやすいタイプ（圧倒者）
と、長期的に絶滅しにくいタイプ（持続者）
が競争することもあり得る。単一の定常個体 
群を考えると必ず前者が優占するが、構造化
された個体群では、空きパッチに後者が進出
することで両者のメタレベルでの長期間共
存も考えうる。環境変動や共進化なども同様
の理論的帰結をもたらすと予想される。一般
論のレベルでは、短期タイプは利己、長期タ
イプは利他と考えることも可能であろう。 
(2) 応募者は、上記の認識に基づき、２つの
遺伝タイプの短期適応度と長期適応度に相
克がある場合の進化動態を研究したい。理論
的には、２つの遺伝子型の頻度が従来モデル
と異なる帰結になる場合や長期間共存す 
るための一般的条件をモデル的に追求可能
である。さらに、同様なアイデアを持つ実証
研究者（分担者）と共同することで、定常個
体群を前提とした議論では説明不能な現象
が普遍的に存在することを実証したい。この
理論と実証の両面から、単純な平均適応度の
最大化という従来の理論を拡張できると考
え、本提案を行うにいたった。 
 
２．研究の目的 
適応度が未来の値であることに着目し、近未
来での増殖率が高いタイプ（圧倒者：現在の
瞬間において相対適応度が高いタイプ）と遠
い未来において絶滅する確率の低いタイプ
（持続者：現在の瞬間において相対適応度が
低いタイプ）の間の競争をモデル化し、単一
の定常個体群を前提とした従来の議論では
進化し得ない後者のタイプが、群構造、環境
変動、共進化などの、実在の生物で頻繁に観
察される条件下では相対適応度の高いタイ
プに優先したり、遺伝的多型として集団中に
維持されうることをモデル解析により示し、
同時に複数の実在する生物で個別の事例を
検証することで、生物の形質進化において長
期的適応度を考慮しなければならない重要

性を示す。  
３．研究の方法 
(1) 短期戦略と長期戦略の共存条件のモデ
ル解析 
個体ベースのシミュレーションにより、個
体群の構造化、環境変動、共進化などの条件
により、圧倒者と持続者の競争・共存関係を
パラメータ条件から検証する。とくに、ある
パラメータエリアで（１）定常個体群では起
らない圧倒者と持続者の共存を起こすこと、
（２）持続者のみが存続することを示し、条
件値の範囲をモデル研究により明らかにす
る。とくに、メタ個体群モデルは、サブ個体
群の絶滅率とその間の移住率が共存の鍵と
なるパラメータであり、単一個体群の環境変
動や共進化による選択圧の系時的変動も概
念的拡張であると考えられるので、メタ個体
群モデルでは詳しく条件解析を行う。これら
の結果を、従来のアプローチである単一の定
常個体群内での結果（対照実験）と比較する
ことにより、共存及び持続者の存続のメカニ
ズムを検証していく。 
 
(2) ヤマトシロアリの長期的戦略の優位性
の実証 
  メス単為生殖をするヤマトシロアリにお
ける繁殖虫生産時の性比調節を調べる。単為
生殖が可能なヤマトシロアリの女王で、羽ア
リ（次世代繁殖虫）の性比がメスに大きく偏
っている理由を、コロニーの存続、および、
ハタラキアリの適応戦略として検証する。 
 
(3) 性比ゲームと絶滅率の研究 
  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る。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
適応度を用いて、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
とを数理理論から検証する。個体群間の差が、
性比のゲームと絶滅回避のバランスで説明
できることを示せるはずである。 
 
(4) 存続適応と存続ゲームの研究 
 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
ていく。 
 
(5) 人間を含む動物行動の長期的最適化の
理論化 
 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
ックスの解答を導く予定である。 
 
４．研究成果 
(1) 短期戦略と長期戦略の共存条件のモデ
ル解析 
シミュレーションにより、個体の反応閾値
が集団内において変異を持っており、よく働
くアリや働かないアリが常に生じるコロニ
ーのほうが、反応閾値の変異がないコロニー
より、コロニーにとって重要なタスクを持続
的に消化できることがわかった。つまり、環
境に変動があると、よく働くアリは、過度の
労働により疲弊してしまい、そのようなアリ
からのみなるコロニーでは、重要なタスクを
こなしていくアリが一時的にいなくなる。こ
れにより、コロニーは存続ができなくなる。
ところが、そのようなときにも、いつも働い
てない、働かないアリ（怠け者）が、重要な
タスクをこなすので、コロニー存続に大きく
寄与する。実験データもこの理論をサポート
している。この結果は現在投稿中である。 
 
(2) ヤマトシロアリの長期的戦略の優位性
の実証 
  メス単為生殖をするヤマトシロアリにお
ける繁殖虫生産時の性比は、メスの羽アリに
大きく偏っている。ヤマトシロアリだけでな
く、この特徴は、王アリ（オス繁殖虫）が死
んだ場合に、二次王（遺伝的には女王と王の
子供）を作る種で確認された。また、二次王
を作れない種では、性比は１対１であること
がわかった。このことは、ハタラキアリから
みて、血縁選択を考えた次世代以降への遺伝
的な貢献を最大化すると言う点で、理論的に
予測できた（文献：Nature Communications 番
号 18）。 
 
(3) 性比ゲームと絶滅率の研究 
  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（文献：
Evolutionary Ecology Research Ito et al. 
番号 9）。 
 
(4) 存続適応と存続ゲームの研究 
 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（文献：Morita and Yoshimura 
２件：番号 5,13）。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（文献：Hagiwara 
et al. 2011 番号 22）。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（文献：Ito et 
al. 2013 番号 15）。 
 
(5) 人間を含む動物行動の長期的最適化の
理論化  
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
クスの解答を導く予定である（文献：
Yoshimura et al. 2013a,b 文献番号11,12）。 
 
(6) 群集の多様性 
 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（文献：
Tubay et al. 2013 番号 21）。 
 
(7) さまざまな存続適応 
そのほか、様々な存続適応を見出し、発表し
た（文献番号 1,2,3,4,7,8,10,14 等）。 
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