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Niche construction is the process whereby organisms, through their metabolism, activities, and choices, modify
their own and/or each other’s niches. Our purpose is to give a valuable insight into the indirect interactions among
genes caused by the niche construction. We constructed a simple individual-based model in which one gene affects
the niche-constructing process of the individual which modifies the global property of the shared environment such
as the temperature, and the fitness of the other gene is affected by that environmental property. Results have shown
that the positive / negative correlation among two genes in the individual facilitated / repressed the invasion of the
adaptive individual, and the two different and complex evolutionary scenarios of these genes were observed when
the size of population was relatively small.

1. はじめに

全ての生物はそれ自身の生態的活動を通して環境の状態を改
変している．この過程は“ニッチ構築（niche construction）”
と呼ばれ，生物自身や他の生物の新たな生息環境の生成や喪失
を引き起こし，環境を共有する生物の進化の過程に大きな影響
を与えてきた [Odling-Smee 03]．
ニッチ構築におけるニッチとは，生物の持つ形質に対して

生じるすべての選択圧（もしくはそれらをもたらす環境要因）
を指す．ニッチ構築の典型的な例としてミミズが挙げられる．
ミミズは，トンネルを掘りながら土を食べて生活している．こ
の過程で，ミミズは有機物を分解して土壌に新たな物質を作り
出すと同時に，土壌の構造を変化させている．この結果は世代
を通して蓄積され，ミミズ自体の形態や行動規則の進化に影響
を及ぼすと同時に，土壌を共有する菌類の繁殖や植物の生育
などにも大きな影響を与えている．このような過程は，バクテ
リアによる有機物の分解や，植物一般に見られる酸素の生成，
アリやクモの巣作りやビーバーのダム作り，さらには人類の文
化的行動に至るまで，生物界における様々なレベルで数多く存
在する．にもかかわらず，ニッチ構築が進化の過程に与える影
響は，一部の解析的手法に基づく研究を除いて十分議論されて
こなかったと言える.

Lalandらは，環境を共有する生物集団において，ある資源
を生産するというニッチ構築に関する遺伝子と，生産された資
源の量によって適応度が決定される形質に関する遺伝子の二種
類を用いた二遺伝子座モデルを構築した [Laland 96]．資源の
生成量と適応度の関係や，資源の世代を通した蓄積と減衰に関
する幾つかのパターンを用いた実験を行い，多型の維持や慣性
を伴った進化ダイナミクスが生じることを示した．近年，鈴木
らは，ニッチ構築を介した種間相互作用について知見を得るた
め，直接的な種間相互作用の抽象モデルである Kauffman の
NKCSモデルに環境の状態とニッチ構築によるその改変を導
入した NKESモデルを構築し，進化シミュレーションを行っ
た [Suzuki 05]．その結果，各種の持つ適応度地形の複雑さと
ニッチ構築の影響の強さの組み合わせに依存して，環境の状態
の書き換えを通した間接的な種間相互作用が種全体の適応度に
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大きな影響を及ぼすことを示した．
ニッチ構築に関する形質の進化を考える上で重要な点の一

つは，ニッチ構築を行う形質が環境を共有する個体すべての選
択圧に影響を及ぼす一方で，その形質自体には直接選択圧が
働かないような状況が想定できる点である．例えば，ニッチ構
築による適応度への影響が集団全体に一様に及ぶような状況
を想定した場合，自身のニッチ構築によって適応的となる形質
を持つ個体が広まりうるかどうかは自明ではない．なぜなら，
ニッチ構築による適応度の増加は，その個体がニッチ構築した
かどうかに関わらず，同じ形質を持つ個体すべてにもたらされ
るためである．前述の Lalandらの研究では，ニッチ構築遺伝
子に直接的な選択圧が働かない場合には，それ自身の頻度は変
化しないという結果を報告している．しかし，近年，集団を構
成する個体の持つ遺伝子間の間接的な相互作用がもたらす進化
のダイナミクスが注目されている [Wolf 98]．例えば，性選択
におけるランナウェイ効果では，メスが嗜好に基づいてオスの
形質を選択する過程において，個体の持つメスの嗜好とオスの
形質に相関が生じた結果，メスの嗜好自体には直接選択圧が働
かなくてもメスの嗜好に関する遺伝子に進化が生じる．ニッチ
構築に関係する遺伝子間においても，環境の状態への影響を介
した間接的な相互作用が生じる可能性があると考えられるが，
これまでその理解は不十分であったと言える．
そこで我々は，環境をすべての個体が共有し，ニッチ構築が

もたらす適応度への影響が平等にすべての個体に及ぶ状況に
おいて，ニッチ構築が進化に与える影響について知見を得るこ
とを目的とする．そのために，環境の状態に影響を及ぼすニッ
チ構築を行う遺伝子と環境の状態から適応度が決定される遺伝
子を想定した最小限の個体ベースモデルを構築し，遺伝的アル
ゴリズムに基づく進化シミュレーションを行う．集団中の個体
数に関していくつかの設定を用いて実験を行い，発生した進化
のシナリオを二種類の遺伝子の相関を用いて解析することで，
ニッチ構築の進化への影響とその相互作用が生み出される要因
を明らかにする．

2. モデル

2.1 個体の遺伝子表現
集団における個体数を N とし，個体 Oi（i = 0, · · · , N − 1

）は，ニッチ構築を行う遺伝子 gn（1または 0）と，ニッチ構
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（b）N = 250
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（d）N = 1500

図 1: Fn1，Ft1 の推移

築によって改変される環境の状態に適応度が影響を受ける遺伝
子 gt（1または 0）の二つの遺伝子を持つとする．つまり，個
体 Oi の遺伝子構成は，

Oi = (gn, gt) (1)

と表現される．

2.2 ニッチ構築
今回のモデルでのニッチ構築とは以下のようなものとした．

全ての個体は同じ環境の状態を共有し，一つの個体のニッチ
構築の影響は平等に全ての個体に及ぶものとする．個体は自
身が保有する遺伝子 gn に基づき二種類のうちいずれかのニッ
チ構築を行う．環境の状態は全個体の内で gn が 1である個体
の頻度 E1 (0.00 ≤ E1 ≤ 1.00)によって表されるものとする．
従って，二種類のニッチ構築とは，例えば，gn が 1（または
0）ならば gt の適応度に影響を及ぼす資源をある量だけ生産す
る（しない），もしくは，水温を一定の温度だけ上昇（下降）
させるような場合に相当する．

2.3 適応度計算
本モデルでは，適応度の定義として，遺伝子 gn が 1（また

は 0）を持つ個体が多いほど遺伝子 gt が 1（または 0）を持つ
個体にとって適応的となるものとした．具体的には，選択圧を
受ける遺伝子 gtが 1（または 0）を持つ個体の世代毎の適応度
fitnessは E1 に基づき決定される．その計算式を以下に示す．

fitness =

{
E1 (gt = 1)

1 − E1 (gt = 0)
(2)

つまり，ある個体が行うニッチ構築は，環境の状態の変化を通
して全ての個体に等しく作用すると同時に，ニッチ構築を行う

遺伝子 gn には直接的な選択圧はかからないという状況設定で
ある．

2.4 世代交代
以上のような集団について，適応度に比例したルーレット選

択により遺伝的アルゴリズムに基づいて次世代の集団を作り出
す操作を繰り返すことで，集団の進化を行う．その際，各遺伝
子について突然変異が等確率で発生し，その際はビットが反転
するものとする．また，交叉は行わない．初期集団はランダム
な遺伝子を持つ個体で構成する．

3. 実験結果と考察

3.1 個体数 N の影響
ニッチ構築が進化に与える影響の個体数 N による変化を把

握するため，実験世代数 3000，突然変異確率 0.005とし，個体
数 N = 50, 250, 500, 1500それぞれを用いて実験を行った．
図 1は，全個体中の遺伝子 gnが 1である個体の頻度（Fn1）

と遺伝子 gt が 1である個体の頻度（Ft1）の推移を示したもの
である．図中，x軸が Fn1，ｙ軸が Ft1 である．
どの条件においても観察される傾向として，Fn1 が 0.50よ

り大きい場合（図中右半分）では，Ft1 は増加し，Fn1 が 0.50

より小さい場合（図中左半分）では，Ft1 は減少することが挙
げられる．これは，式（2）から Fn1 が 0.50より大きい場合
は遺伝子 gt が 1である個体にとって適応的な状態であり，逆
に Fn1 が 0.50より小さい場合は遺伝子 gt が 0である個体に
とって適応的な状態であるためである．この過程を経て Ft1が
ほぼ 0.00 または 1.00 になると，各個体の適応度は Fn1 に依
存するものの gt が同一となり個体間の適応度差が生じないた
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図 2: 異なる二つの進化のシナリオ

め，遺伝的浮動の力を受けしばらくの間，Fn1 に関して振動を
続ける．そのうち，偶然にも Fn1 が 0.50 の境界をまたぐと，
適応的な gt が入れ替わるために Ft1 が再び増加または減少を
開始する．
集団は基本的にこのプロセスを繰り返すが，Ft1 の増加およ

び減少の過程において，個体数 N の違いによって，ニッチ構
築遺伝子 gn は異なる進化のダイナミクスを示すことが判明し
た．まず，N ＝ 250の場合（図１の（b））に注目する．この
場合，図 2に模式化されるように，進化の過程において二つの
異なるシナリオが存在することが確認できた．一つは，Ft1 が
急速に増加（または減少）して 1.00（または 0.00）に収束す
るのと同時に，Fn1 も急速に増加（または減少）していく過程
（図中，下部中心から右上もしくは上部中心から左下への推移，
図 2での 1a～3a，以後シナリオ 1 と呼ぶ）である．もう一つ
は，Ft1 が一旦増加（または減少）を開始するものの，Fn1 が
振動とともに 0.50に近づき，0.50をまたいだ時点で Ft1 の推
移が逆転し，最初の状態に戻るという過程（図中，下部中心も
しくは上部中心から半時計周りで円を描くような推移，図 2で
の 1b～3b，以後シナリオ 2と呼ぶ）である．
この二つのシナリオにおける Fn1 の推移の違いは，個体数

N が大きくなるほど小さくなる傾向がある．図 1（c），（d）は
それぞれ N = 500, 1500の場合の結果である．N が大きくな
るに従って，シナリオ 1 においては Fn1 が 0.00 または 1.00

に向かう傾向が弱まる．また，シナリオ 2においては，Fn1 が
0.50 に近づく傾向が弱まり，0.50 をまたがないまま，Ft1 が
0.00または 1.00に推移する傾向が強まる．どちらのシナリオ
でも，Ft1の軸方向に平行に推移する傾向が強くなっていき，図
1（d）のN = 1500の場合からわかるように，両者のシナリオ
の推移は類似してくる．N を大きくするとさらにこの傾向は強
まり，Lalandらの二遺伝子座モデルに基づく解析 [Laland 96]

と類似した結果を示すようになった．また，N = 50 の場合，
図 1の（a）に示されるような，Ft1と Fn1 ともに 0.50の周辺
で，シナリオ 2 の前半を繰り返し，Ft1 と Fn1 が一時的に増
減を繰り返す過程が，3試行中 1回程度の頻度で確認された．
ニッチ構築の影響が集団全体に影響を及ぼすという仮定から

すると，個体数が比較的小さいというのは妥当な条件の一つで
あると考えられる．この条件において，前述の二つのシナリオ
が生じたのは興味深いと言える．

3.2 二つの進化のシナリオと遺伝子間の相関
前節では，特に個体数が比較的少ない場合において，選択圧

が直接働かないニッチ構築遺伝子に間接的な影響が及ぶことで

二種類の進化のシナリオが生じることを確認した．本節では，
これらのシナリオを生む要因を明らかにするために，各個体に
おける二つの遺伝子 gn と gt の相関の推移に注目する．そこ
で新たに以下のような指標 Rを定義した．

cor(Oi) =

{
1 (gn = gt)

0 (gn 6= gt)
(3)

R =

∑N

i=1
cor(Oi)

N
(4)

この指標は，集団中に，gnによって自身が行うニッチ構築が，
自身の適応度を決定する遺伝子 gt にとって適応的な個体がど
れだけ存在するかを示すものである．図 1における N = 250

の条件において，二つのシナリオがはっきり現れた典型的な
期間での Fn1 と Ft0，および Rの推移を図 3に示す．x軸は
Fn1，y軸は Ft1，z軸は指標Rである．（a）は 1000から 1040

世代で発生したシナリオ 1の典型的な例であり，（b）は 2950

から 2990世代で発生したシナリオ 2の典型的な例である．
まずシナリオ 1 における相関の推移に注目する．図 3（a）

の Fn1 = 0.50，Ft1 = 0.03，R = 0.49付近から Fn1 = 0.99，
Ft1 = 0.96，R = 0.96付近へ向かう推移（図中左前面から右
上方）である．Ft1が約 0.00の状態で生じる遺伝的浮動によっ
て Fn1 が 0.50を超えると，Ft1 が急速に増加するのと同時に
Fn1 も急速に増加していき，Ft1，Fn1 共に約 1.00に達した．
このときの指標 Rの推移に注目すると，Rは初めは微増減す
るものの，その後増加して，ほぼ 1.00に到達している．これ
は，遺伝的浮動による遺伝子が（1，0）である個体の増加が
gt が 1である個体にとって適応的な状態をうみだし，突然変
異によって生じた自身の適応度にとって有利なニッチ構築を行
う個体，つまり，この例では遺伝子が（1，1）である個体が集
団中を急激に占めたことを表している．また，特に序盤におい
て相関が加速的に増加する傾向があることもわかる．これは，
自分自身が増えるほど次世代の自身の適応度がますまず増え，
次世代でのさらなる頻度の増加が生じるという正のフィード
バックによるものと言える．
次に，シナリオ 2における相関の推移（図 3（b））に注目す

る．振動を伴いながら，Fn1 = 0.48，Ft1 = 0.02，R = 0.45

付近から Fn1 = 0.52，Ft1 = 0.42，R = 0.26 付近を経由し
て Fn1 = 0.46，Ft1 = 0.67，R = 0.37付近へ至ったあと，再
び Fn1 = 0.37，Ft1 = 0.03，R = 0.60 付近へと逆戻りする
という推移である．遺伝的浮動によって Fn1 が 0.50を超える
と，Ft1 はシナリオ 1 の場合と比較して緩やかに増加を開始
し，Fn1 は序盤はやや振動するものの減少していった．R も
振動を伴いながら減少傾向を示し，Ft1 が 0.50付近に達する
まで 0.50より小さな値をとり続けた．これは，自身の適応度
にとって不利なニッチ構築を行う個体，つまり，この例では遺
伝子が (0, 1) である個体が集団中に広まる傾向があったこと
を示している．しかし，この遺伝子を持つ個体の増加は，自分
自身が増えることで自身の適応度を下げてしまうため，選択圧
を弱めるという，シナリオ 1とは逆のフィードバックが生じ，
その結果，集団の進化はシナリオ 1と比べて次第に遅くなり，
最終的には，Fn1 が 0.50より小さくなる．その後，gt が 0で
ある個体が適応的となり，多くの場合，シナリオ 1 と同様に
Rが若干高まりながら Ft1，Fn1 が減少し，集団は初期の状態
に戻った．
以上をまとめると，一般に，二種類の内のどちらのシナリオ

が生じるかは，遺伝的浮動によって適応的な遺伝子 gt が入れ
替わった時に，適応的な遺伝子 gt（図 2 の例では 1）を持つ
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（a）シナリオ１の典型例
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（b）シナリオ２の典型例

図 3: Fn1，Ft1 および指標 Rの推移

個体群において，自身に適応的なニッチ構築を行う個体の頻度
（前述の例では（1, 1））と適応的でないニッチ構築を行う個体
（前述の例では（0, 1））の頻度のどちらが高いかに依存すると
言える．前者の頻度が高い場合には，適応的な個体の増加がそ
れらの適応度の増加をもたらす正のフィードバックによってシ
ナリオ 1が生じ，後者の頻度が高い場合には，適応的な個体の
増加がそれらの適応度を減少させる負のフィードバックによっ
てシナリオ 2が生じる．また，個体数 N の大小によって，二
つのシナリオの差（図 2の例では Ft1 の増減における Fn1 の
増加の度合い（シナリオ 1）と Fn1 の減少の度合い（シナリオ
2））が異なるのは，遺伝的浮動の結果生じる前者と後者の遺
伝子の頻度の差が，N が小さい場合には大きくなる傾向があ
り，逆に，N が大きい場合には差が小さくなる傾向があるた
めであると言える．同時に，個体数 N が小さいほど，突然変
異体が生じた際に，適応度の影響が集団全体の構成の進化に影
響しやすい点も影響があると考えられる．

4. おわりに

本研究では，個体が行うニッチ構築が，それを行った個体に
のみ影響があるのではなく，集団内の全個体の適応度に等しく
影響を与える状況を想定し，ニッチ構築を行う遺伝子と，ニッ
チ構築によって決まる環境の状態によって適応度が決定される
ニッチ構築に関する遺伝子間の間接的な相互作用に関する最
小モデル構築し，進化シミュレーションを行った．その結果，
個体数が比較的少ない場合，個体に含まれる二つの遺伝子間の
相関により，選択圧が直接的に働かないニッチ構築遺伝子に，
間接的に進化の方向性が生じ，二種類の興味深い進化のシナリ
オが発生した．その理由は，適応的な遺伝子が集団中に広まる
際に，適応的な遺伝子を持つ個体がその遺伝子の適応度増加に
貢献するニッチ構築遺伝子を持っている場合には，自身の頻度
の増加がさらに適応度増加をもたらすという正のフィードバッ
クが生じ，集団中を占めることができるが，そうでない場合に
は，自身の頻度の増加が適応度の減少をもたらし，集団中に広
まることが抑制されるためであることが判明した．
直接的に選択圧が働かないニッチ構築遺伝子について，ニッ

チ構築に関する遺伝子間の相関の違いによって異なるシナリオ

が発生したことは興味深いと言える．現在，このモデルを二次
元に拡張し，ニッチ構築に空間的局所性を導入した実験を行っ
ている．
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