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研究成果の概要（和文）：集団中の遺伝子頻度が適応的に変化し、生態学的プロセスに影響する「迅速な進化」
は、形質の変化を通じて個体群動態・群集構造・生態系機能に影響し、生態学的プロセスは適応度を変えて進化
に影響するため、生態と進化の間にはフィードバックが起こりうる。しかし、「資源をめぐって競争する種がど
のようにして安定的に共存しているのか」という群集生態学の中心的な問いにおいて、迅速な進化が果たす役割
については未解明の点が多い。そこで本研究では、時間的な環境変動のもとで遺伝的多様性と種多様性が相互作
用する生態-進化動態を、 数理モデル解析・数値計算を通じて明らかにし、Chessonの共存理論の枠組みを通し
て解釈を試みた。

研究成果の概要（英文）：Rapid contemporary evolution, the adaptive change of gene frequencies in 
organismal populations, can affect ecological processes including population dynamics, community 
structure, and ecosystem functioning. As ecological processes change fitness landscape and affect 
evolution, feedbacks can occur between rapid evolution and ecological processes. However, few 
studies have explored the role of rapid evolution in the central question of community ecology: "how
 do competing species stably coexist despite competition for resources?" In this research project, 
we clarify the eco-evolutionary dynamics in which genetic and species diversity interact under 
temporal fluctuations of environments through mathematical model analyses and numerical simulations,
 and consider the eco-evolutionary feedbacks through the lens of Chesson's coexistence theory.

研究分野： 生態学・進化生物学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
人間活動により地球環境が大きく変化し、外来種が増えていく中で、多くの種が絶滅し生物多様性が減少しつつ
ある。生物多様性を安定的に存続させることを目指す際には、環境変動のもとでの迅速な適応進化と多種の安定
共存の動態を理解することが重要となる。本研究は、個体数と進化の間に複雑なフィードバックが起こることで
安定共存が起こりうることを示し、共存理論を発展させるとともに、種多様性と同時に遺伝的多様性を保全する
ことの重要性を明らかにした。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
従来の生態学では、進化はゆっくりと起こるため、個体数変動などの生態学的プロセスには影
響しないと考えられてきた。しかし近年になって、短い時間スケールで集団中の遺伝子頻度が変
化する、迅速な進化（rapid evolution）が野外で頻繁に起きており、迅速な進化による適応が個体
群・群集動態に影響を及ぼしうることがわかってきた（Hendry 2017）。そのような背景にもかか
わらず、群集生態学の中心的な問いである、「共通の資源をめぐって競争している多くの種がど
のようにして安定的に共存するのか」という問題（Chesson 2000）において、迅速な進化が果た
す役割については未解明の点が多い。共有資源をめぐって競争する種は共存できないという競
争排除則（competitive exclusion principle）に反して、野外の生態系では多くの種が共存している
ように見える（Hardin 1960）。これはプランクトンのパラドックス（paradox of the plankton）と呼
ばれ（Hutchinson 1961）、この問題を理解するために、群集生態学では共存を促進しうるさまざ
まなメカニズムが提唱されてきた。これまでに考えられてきた要素に加えて、迅速な進化も同様
に多種共存を促進する可能性がある。 
そこで本研究では、時間的な環境変動のもとで、遺伝的多様性によって生じる迅速な進化が種
多様性と複雑に相互作用する生態-進化動態を、数理モデルの解析やシミュレーション、文献調
査を通じて明らかにすることを目的とした。特に、近年群集生態学で普及してきた Peter Chesson
の現代共存理論（modern coexistence theory）の枠組み（Chesson 2000）において調べられてきた、
時間的な環境変動のもとでストレージ効果（storage effect）・相対的非線形性（relative nonlinearity）
などの共存メカニズムが共存に与える影響を、迅速な進化を通じて捉え直すことを主眼とした。 
 
２．研究の目的 
本研究では、迅速な進化が競争排除や多種共存にどのように影響するか、という問いに注目し、
数理モデルを用いて、環境変動・適応進化・種間相互作用が複雑に絡み合った動態についての理
解を深めることを目的とした。ここで得られた理論的予測にもとづいて、プランクトンを用いた
培養実験や野外観測を行い、実際の生物の生態進化動態を検証していくことが期待される。主に、
以下の 4つのテーマについて解析を行った。 
(1) これまで、進化生態学・行動生態学において調べられてきた種内の性的・社会的な相互作用
に対する適応が迅速に起きた場合、種の安定共存にどのように影響するだろうか？ 

(2) 迅速な進化は変動環境において起きやすいと考えられるが、そのような変動環境が促進する
振動依存の共存メカニズム（相対的非線形性・ストレージ効果）とはどのような関係を持つ
のだろうか？ 

(3) 迅速な進化によって促進される共存動態は、現代共存理論の枠組みから見るとどのように捉
えられるのだろうか？ 

(4) 性的な相互作用を介した繁殖干渉（reproductive interference）などが駆動する、正の頻度依存
性（positive frequency-dependence）がある群集において、迅速な進化がどのように共存をも
たらしうるだろうか？ 

 
３．研究の方法 
すべての研究テーマにおいて、過去の実証研究で得られた知見を文献調査によって集め、それ
に基づいて数理モデルを構築し、解析的な解を求めるともに、シミュレーションを行なって、新
たな知見を得ることを目指した。 

(1)のテーマについては、種内の「分け前競争」を表現する一般的な式を提案した。それに基づ
いて、いわゆる「利己的」な量的形質が、相加遺伝分散と適応度勾配の積によって進化する動態
の式を得た。さらに、群集内の各種の頻度動態の式（レプリケータ方程式）と進化動態の式を組
み合わせてシミュレーションを行い、種内の相互作用に対して迅速に適応することで多種共存
が促進されることを明らかにした。 

(2)のテーマでは、捕食者と被食者の個体群動態を表現する標準的な式である Rosenzweig-
MacArthurモデルを拡張した式に対して、解析とシミュレーションを行なった。定常環境におい
て競争劣位である消費者（捕食者）の種の資源消費（被食者捕食）率と死亡率の間のトレードオ
フを仮定し、量的形質が適応度勾配に従って進化する動態を考え、相加遺伝分散のパラメータを
変化させることで共存動態がどのように変化するかを調べた。 

(3)のテーマについては、Lotka-Volterra 競争モデルで競争係数が同種・他種の密度に依存して
進化すると仮定した先行研究のシミュレーション結果を再現し、現代共存理論における重要な
指標であるニッチの差（niche difference）と競争能力の差（competitive ability difference）がどのよ
うに変化するかを調べた。さらに、侵入増殖率に基づくニッチの差と競争能力の差を定義し、こ
ちらの方がより正確に共存を理解できることを示した。 

(4)のテーマでは、連続時間の Lotka-Volterra競争モデルに対応する離散時間の Leslie-Gowerモ
デルを考え、形質が種間相互作用と増殖率に影響し、適応度勾配に従って進化する場合に、形質
置換による安定共存と、競争排除による絶滅が起こる条件を調べた。 



４．研究成果 
(1) 種内の相互作用に対する迅速な進化が促進する安定共存 
種内の性的・社会的な相互作用に対する適応によって生じる増殖率の低下を、種内適応荷重
（intraspecific adaptation load）と定義し、同性間競争や配偶者選択といった性選択・性的対立・
協力行動の進化などといったさまざまな状況において種内適応荷重が起こりうることを示した。
また、密度が高い集団では種内相互作用が強くなり、種内適応荷重が大きくなる、という密度依
存性がある場合には、多種共存が促進されるという理論を構築した（Yamamichi et al. 2020）。さ
らに、従来の生態-進化動態の理論ではこのような増殖率を低下させるような適応進化が考慮さ
れてこなかったという傾向を指摘し（Yamamichi et al. 2023a）、現代共存理論の枠組みから見る
と、密度依存的な種内適応荷重がニッチの差を大きくして安定共存を促進することを明らかに
した（図 1: Yamamichi et al. 2023c）。 
 

図 1. 密度依存的な種内適応荷重によって起こる消費者 2種の安定共存	 (a) は、ニッチの差が大
きくなり、競争動態が先住効果（priority effect）の領域から共存の領域に移動することで引き起
こされる (b)。ここでは、局所配偶競争（local mate competition）により、少数派の種はほぼメス
のみを産み、密度が高い種はメスとオスを 1:1で産むと仮定した。 
 
(2) 迅速な進化が促進する振動依存の共存メカニズム 

2種の消費者が資源量の振動を介して共存する振動依存メカニズム（相対的非線形性）におい
て、迅速な進化が果たす役割を示すため、数理モデルを解析した。結果として、変動環境におい
て競争優位な日和見主義者の消費者（opportunist）が迅速に進化し、資源量の変動を安定化する
場合には、資源要求量（R*）が小さいために、定常環境において競争優位な落穂拾いの消費者
（gleaner）と共存することが明らかになった（図 2）。これは、日和見主義者の種が変動を好むに
も関わらず変動を安定化し、落穂拾いの種が定常環境を好むにも関わらず変動を引き起こして、
少数派が有利となる負の頻度依存性が働くためである。さらに、古典的な落穂拾いと日和見主義
者のトレードオフに合致しない場合でも、資源量が小さい時に落穂拾いの種よりも進化する種 
 

図 2. 迅速な進化と相対的非線形性。(a) 相加遺伝分散が小さい（V2 = 0.001）ために進化が遅い
場合、種 2（オレンジ点線）が絶滅して、種 1（青実線）が存続する。種 1の個体群密度と資源
量（灰色実線）は大きく変動する。(b) 相加遺伝分散が大きい（V2 = 0.1）ために種 2の形質（黒
実線）の進化が速い場合、相対的非線形性によって共存する。資源量の変動が小さい時期には種
1が増加し、それによって資源量の変動が大きくなり、結果として種 2が増加し、それによって
資源量の変動が小さくなり、といった動態が繰り返される。 
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の増殖率が相対的に大きければ、迅速な進化による相対的非線形性が働いて共存が起こること
がわかった（Yamamichi & Letten 2021）。また、資源をめぐる消費者間の搾取的競争（exploitative 
competition）のみならず、捕食者を介した被食者間の見かけの競争（apparent competition）におい
ても、定常環境で競争不利の種が、捕食者が増えると増殖率を減らして防御する、誘導防御
（inducible defense）によって個体数振動を安定化すれば、共存が促進されることが明らかになっ
た（Yamamichi & Letten 2021, 2022）。 
一方、もう一つの時間的な振動依存の共存メカニズムであるストレージ効果でも、迅速な進化
によって安定共存が促進されうる。例えば、離散時間で世代重複があり、種ごとに有利となるタ
イミングが異なるロッタリーモデルにおいて、有利な環境が生じる頻度が低い競争者同士が可
逆的な変異によって表現型を変化させる場合には、競争優位な種とストレージ効果を介して共
存することが可能となる（Yamamichi et al. 2023b）。さらに、生物多様性の階層性に注目し、群集
生態学で種多様性の維持メカニズムとして調べられてきたストレージ効果と、集団遺伝学にお
いて遺伝的多様性の維持メカニズムとして調べられてきた理論の類似性と、その歴史的背景を
指摘し、両分野を統合することでより効率的に研究を進める展望を議論した（Yamamichi et al. 
2023b）。 
 
(3) 現代共存理論と迅速な進化の統合 

Peter Chessonの提唱した共存理論（現代共存理論あるいは Chessonの共存理論）では、ニッチ
の差と競争能力の差を定量し、ニッチの差を大きくする安定化メカニズムと、競争能力の差を小
さくする均一化メカニズムが働けば、安定共存が起こるとされる（図 1b: Chesson 2000, 篠原・
山道 2021）。しかし、迅速に進化する系においてニッチの差と競争能力の差がどのように変化す
るか、そしてどのように共存を理解するために用いられるか、といった点が整理されていなかっ
た。そこで、Lotka-Volterra 競争モデルにおいて迅速な進化で振動しながら安定共存する状況に
おいて、2つの指標を定量した場合にはうまく共存を予測できないが、低密度で侵入する際の競
争係数を考慮することで、安定共存が予測できることを示した（Yamamichi et al. 2022）。 
 
(4) 性的な相互作用による正の頻度依存性と多種共存 
同所的に存在する近縁種間で形質の差が見られる現象は形質置換（character displacement）と
呼ばれる。形質置換には 2種類があり、一つは生態的形質置換（ecological character displacement）
で、もう一つは繁殖的形質置換（reproductive character displacement）である。これらが迅速な進
化によって引き起こされる過程を理解するため数理モデル解析を行なったところ、繁殖的形質
置換では繁殖干渉が働くために、正の頻度依存の動態となり、進化がじゅうぶん速く起きないと
絶滅が起こることが明らかになった（Morita & Yamamichi 2023）。さらに、現代共存理論の枠組
みから考慮することで、密度依存的な種内適応荷重がニッチの差を大きくする（図 1）一方、繁
殖干渉がニッチの差を小さくすることを明らかにした（Yamamichi et al. 2023c）。 
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