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Abstract: Group-level selection and individual-level selection in population are supposed to work simulta-
neously, when a group is defined as a fraction of individuals with a specific trait. This is the main idea of
multilevel selection (MS), which offers a new perspective to the evolution of cooperation. Some of the previ-
ous studies have shown that periodic group-restructuring is necessary to keep MS working. We constructed
an agent-based model for MS with dynamic group-restructuring and conducted evolutionary experiments.
It has been found that cooperation quickly evolves in the case that heterogeneous restructuring is adopted
and in the case that restructuring is conducted every when the fraction of cooperators decreases.

1 はじめに

社会は，個体同士の協調関係によって成立しているという
考えに基づくと，利己的な個体間で協調（利他的行為）はど
のようにして進化するかという疑問が生じる．それに対し
て，理論的側面からはこれまでに血縁選択（Kin selection）
[1]，互恵的利他主義（Reciprocal altruism）[2, 3] などが
仮説として考えられている．血縁選択は，遺伝子に基づく
視点から，遺伝子を共有する血縁者に利他的行為によって
与える適応度の上昇が，そのコストを上回る場合に，血縁
者を通じて利他的な形質は進化するというものである．互
恵的利他主義は，自らの利他的行為によって相手からの見
返りが期待できるような場合に利他的な形質は進化すると
いうものである．
一方で，このような複雑な問題を解析的に明らかにする
ことは限界があるという立場から，エージェントベースや
進化ゲーム理論に基づいた手法によってミクロなレベルで
の振舞いを重要視する研究も協調の進化を対象としている．
この手法で協調の進化を考える場合，個体間相互作用の局
所性に注目することが必要である [4, 5, 6]．

NowakとMay[4]は，記憶も複雑な戦略もない一度限り
の囚人のジレンマゲームにおいても二次元平面で表現され
る空間構造を導入して相互作用する相手を限定すれば，そ
の局所性によって協調と裏切りが共存することを示した．
Pepper[5]は，人工生態系を用いて捕食エージェントのモデ
ルを構築した．餌を半分しか食べない利他的なエージェン
トは餌の分布に偏りがあるパッチ環境で進化した．これは
空間に局所性がある状況では，グループ間に形質について
偏りが生じ，利他が進化しやすいということを示している．
Mitteldorf[6]は，捕食・披食モデルを二次元平面上に構築
した．それぞれのセルにおいて食欲に制限のない捕食者は，
制限のある捕食者よりも増殖率が速いが，それによって披
食者の個体数が激減してしまう．したがって，そのセルの
高すぎる食欲の捕食者は絶滅する．その間に餌と上手く共
存している適度な食欲の捕食者は，高すぎる捕食者がいた
セルにも移住によって入り込み生存できる．これはグルー
プ間選択の効果によって，結局は餌の消費が少ない利他的
な個体が生き残ったということである．
これらの仮説に対して，SoberとWilson[7]が提唱して

いるマルチレベル選択（Multilevel Selection）は利他的行
為や協調の進化を説明する新しい理論である．これは，グ

ループ間に遺伝的な偏りがある場合，グループ間の選択
（Group-level Selection）とグループ内の選択（Individual-
level Selection）の両者の拮抗の結果として圧力の方向性が
決まるというものである．グループ間選択の力がクループ
内選択の力を上回る度合いに応じて協調は進化する．なお，
グループは群淘汰のように個体の集合体ではなく，相互作
用する形質の集合体と考え，また，何レベルにもなりうる．
何らかのメカニズムによってグループ間の遺伝的な偏り
が生み出されるならば，この説明の枠組みに収まる点が重
要である．血縁というグループに基づく血縁選択も遺伝的
な偏りを生むメカニズムに基づくものであり，マルチレベ
ル選択の概念に含まれることになる．さらに，グループ内
での継続する相互作用において，互恵的利他主義は協調の
進化において重要な役割を果たしうる．このような意味で，
マルチレベル選択は個体間相互作用の局所性という文脈の
中で血縁選択や互恵的利他主義をも含む包括的な理論とい
える．
マルチレベル選択理論に基づき，Fletcherと Zwick[8]は

N人版囚人のジレンマゲーム（NPD）を題材として N人
を偏りのある 2つのグループに分割してシミュレーション
を行った．ただし，グループが互いに永久的に孤立してい
る場合，自然選択はグループ内での適応度が低い協調を排
除する．これに対して，SoberとWilsonはマルチレベル選
択が絶えず働くためにはグループの定期的な組換えが必要
であることを指摘している．このグループの組換えに関し
ては，従来の群淘汰（Group Selection）説に基づくもので
はあるがWright[9]，WilliamsとWilliams[10]，Maynard
Smith[11]などのモデルがある．これに関連して，金井 [12]
もマルチレベル選択によって協調が進化するには群の継続
的な分裂が必要であることを指摘した．金井は囚人のジレ
ンマゲームを用いて群の組換えをモデル化し，協調が進化
すること，さらにその進化にとって協調同士が集まったま
ま分裂する傾向にあることが望ましいという結果を述べた．
我々は，NPDにおいてグループの動的な組換えをマル

チエージェントモデリングによって実現した．これによっ
て，エージェント単位で組換え方法を表現することで，そ
の影響を詳細に考察できる．グループの組換え方法につい
ては従来のWrightなどのモデルを参考にし，さらに組換
えるタイミングも考慮したモデルを構築して進化実験を行
い，それぞれの結果を比較し協調の進化に与える影響に関
して検討した．



2 モデル

2.1 基本モデル

全てのモデルで共通となる基本モデルを示す．これは，
Fletcherと Zwickのモデル [8]と同様である．母集団はい
くつかのグループに分割され，各グループにおいて NPD
を 1世代につき 1回行う．戦略は協調者（AllC）と裏切者
（AllD）が存在する．一般的な形のNPDは，協調者と裏切
者の利得が傾きと切片によって定まる利得関数によって表
される．Fig. 1において横軸は協調者の割合，縦軸は利得
を示す．NPDには，ある個体にとって協調者の割合がどの
値をとっても裏切者の利得の方が高いため自分としては裏
切った方が良いが，その結果，全ての個体が裏切者になっ
てしまうよりも全ての個体が協調者であるときの方が利得
が高いというジレンマがある．これらの条件を式で表すと，
UD(p) > UC(p)，UC(1) > UD(0)となる．ここで UC，UD

はそれぞれ協調者，裏切者の利得で pは協調者の割合であ
る．協調者の割合が 0の時の協調者の利得 UC(0)は簡単の
ため以後 0として扱う．
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Fig. 1: N人版囚人のジレンマゲーム（NPD）

基本モデルのアルゴリズムを示す．

1. NPDを各グループで独立に行う．UCi，UDiはグルー
プ i における協調者，裏切者の利得で，UCi = mpi，
UDi = mpi + bD となる．ここで，pi はグループ iに
おける協調者の割合，m，bD はNPDのパラメータの
傾きと切片（UD(0)）である．

2. 各グループでは利得に応じて協調者，裏切者の個体数
が増加し，一時的な次世代の個体数が決定される．

NCi(t + 1) = NCi(t) + NCi(t)UCi

NDi(t + 1) = NDi(t) + NDi(t)UDi

ここで，NCi(t)，NDi(t)は世代 tにおけるグループ i
の協調者の個体数，裏切者の個体数である．グループ
間では協調者の割合が異なると仮定しているので，各
グループにおいて協調者，裏切者の増加率が異なる．

3. 母集団全体の個体の総数は世代を通じて一定とし，そ
の値を超えないように正規化する．これによって，最
終的な次世代の個体数が決定する．

4. 1から 3を世代数だけ繰り返す．

2.2 予備実験

Fletcherと Zwick[8]は母集団を 2つのグループ（グルー
プ 1は協調者 10，裏切者 90でグループ 2は協調者 90，裏
切者 10）に分割して NPDを行うと各グループではグルー
プ内淘汰によって協調者の割合が減少していく（p1, p2）一
方で，グループ間選択により全体の協調者の割合は一時的
に増加する（ptotal）ことを示した（Fig. 2）．このよう
に，母集団を均質な複数の部分集団ではなく，部分集団毎
に異質にした場合，母集団における現象と異なる現象が観
察されることがある．これは，統計学ではシンプソンのパ
ラドックスと呼ばれる [13, 14]．
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Fig. 2: Fletcherと Zwickモデル（m = 0.01, bD = 0.003）

ここでは予備実験として，全体の協調者の割合が減少す
るたびにグループを組換えるという操作を基本モデルに追
加し，協調者の割合の推移について観察することにする．
なお，初期設定の 0 世代でも組換えを行う．具体的には，
全体の協調者の割合が減少した時点で以下の式を適用しグ
ループの組換えを行う．

NC1′ =
∑

NCi × δ，NC2′ =
∑

NCi × (1 − δ)
ND1′ =

∑
NDi × (1 − δ)，ND2′ =

∑
NDi × δ

i = 1, 2，0 < δ < 1である．グループ 1に属する協調者
の個体数NC1は組換えによってNC1′ になった後，次世代
のNPDが始まる．グループ 2の協調者，グループ 1，2の
裏切者についても組換えるが，協調者の多数と裏切者の少
数，協調者の少数と裏切者の多数がグループを組むように
なっている．そのため，2つのグループ間で協調者の割合
が偏る．

δ = 0.1, 0.2, 0.3, 0.4の時の結果を示す（Fig. 3）．横軸
は世代，縦軸は協調者の割合である．Fig. 2と異なり，グ
ループの組換えを導入した場合，2つのグループ間で協調
者の偏りが出る（δ = 0.1, 0.2）と協調者は減少することな
く増加し続けた．しかし，グループ間に偏りがない組換え
の場合には，その効果は出ず協調者は減少した．

2.3 多グループ進化モデル

2.3.1 モデルの設計

次に，マルチレベル選択の生み出す現象をより詳細に検
討するために，グループ数を増やし，それが動的に組換わ
るモデルを考える．グループの組換えに関して，その分割
方法と分割タイミングが考えられるが，ここでは分割方法
2種類，分割タイミング 2種類の計 4種類のモデルを構築
する．これらを，ランダム・逐次グループ組換えモデル，ラ
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Fig. 3: 予備実験（m = 0.01, bD = 0.003）

ンダム・減少時グループ組換えモデル，定比確率・逐次グ
ループ組換えモデル，定比確率・減少時グループ組換えモ
デルと呼ぶことにする．名称中の前半部は分割方法，後半
部は分割タイミングを表す．アルゴリズムは，基本モデル
を基に分割タイミングの条件に一致した場合に分割方法に
基づきグループの組換えを行う操作を追加する．なお，0
世代では組換えが行われて各グループの構成が決まる．以
下で方法とタイミングについて詳述する．

2.3.2 分割方法

グループの組換え方法は，全くランダムなものと偏りが
あるものを考え，前者をランダム組換え，後者を定比確率
組換えと呼ぶ．どちらも個体単位で各グループに所属する
ものとする．つまり，個体数（N = 200）と仮定している
ので，協調者 100回，裏切者 100回の合計 200回のグルー
プ振り分けが行われることになる1．ランダム組換えではあ
る個体は各グループに等確率で組み入れられる．一方，定
比確率組換えではある個体（協調者と裏切者の区別のみ）
は重み付けされた確率で各グループに組み入れられる．例
えば，グループ数 2の場合，ある協調者がグループ 2に組
入れられる確率はグループ 1に対するそれの 2倍であり，
一方，ある裏切者がグループ 1に組み入れられる確率はグ
ループ 2に対するそれの 2倍である．グループ数が増える
と，それに合わせてその数の逆数の倍率で重みが増加する．
ここで，両者が各グループに組入れられる確率は，協調者
が少ない確率のところに，裏切者が多い確率で，逆に裏切
者が少ない確率のところに，協調者が多い確率で組入れら
れることに注意されたい．したがって，各グループ間で協
調者の割合が偏るようなモデルである．

Wright[9]は，独立したグループ間で選択が起こる時，遺
伝的浮動（Genetic drift）によって協調が進化する可能性を
示した．我々のモデルでは遺伝子レベルで協調をコード化
しているわけではないが，ランダム組換えはWrightモデル
と同様の状況であると考えることができる．一方，定比確
率組換えは協調者と裏切者が各グループへ組み入れられる
確率が異なるので，両者が空間的，または遺伝的に局所化さ
れていると捉えることができる．WilliamsとWilliams[10]
は適応度関数は遺伝子をベースにしたWrightモデルを用
いながらもWrightとは異なるグループ構造を考えた．そ

1基本モデルの性質上，個体の区別は協調者と裏切者のみで，1世代目
以降は両者の個体数が小数で出てしまう．その場合の振り分けは両者とも
一旦，整数値にしてから 199 回のグループ振り分けを行った後，残りの
小数部について両者を振り分ける．これにより，個体数が整数値ではない
グループが生じる．

れは，1つの大きな母集団がランダムに交配した後で遺伝
的な血縁者同士のグループのみで，その寿命の間相互作用
するというものである．このようなグループ構造において
はWrightのグループ構造のように 1つのグループ内で多
数の協調の遺伝子と裏切りの遺伝子が混合して相互作用す
るわけではないので，あるグループと他のグループとの間
には遺伝的な偏りができる．その点において定比確率組換
えはWilliamsとWilliamsモデルに該当すると考えられる．

2.3.3 分割タイミング

グループを組換えるタイミングは，毎世代組換えるもの
と全体の協調者の割合が減少した世代で組換えるものを考
えた．以後，逐次組換え，減少時組換えと呼ぶ．Williams
とWilliams[10]は，グループは 1世代の間だけ構成され，
毎世代新しいグループが作られると考えた．これは，本モ
デルの逐次組換えと等しい．一方，Maynard Smith[11]は
WilliamsとWilliamsモデルの血縁者同士のグループ構造
が複数世代続くとした Haystackモデルなどもある．本モ
デルでは，協調者の増加を効率的に利用することができる
減少時組換えを考えることにする．

3 実験

3.1 設定

パラメータは全体の個体数N = 200，協調者，裏切者の個
体数NC = ND = 100で，NPDの傾きと切片は，m = 0.05，
bD = 0.003である．また，分割するグループ数のパラメー
タを g とし，任意に変化させる．各実験は 20試行ずつ行
い，その平均を示す．全ての図において横軸は世代，縦軸
は協調者の割合である．

3.2 ランダム・逐次グループ組換えモデル

分割するグループ数は g = 2, 4, 6, 8, 10, 12, 14, 16である
（Fig. 4）．同図より，g = 2, 4, 6, 8, 10, 12の時はグループ
組換えを行っても協調者の割合は減少した．g = 2, 4では
協調者の割合は，ほとんど 0になった．一方で，g = 14, 16
の時はグループ組換えによってそれは増加した．g = 14で
約 0.6，g = 16で約 0.8まで達した．この差は各グループ
における協調者の割合の偏りから生じていると考えられる．
母集団に対して相対的に分割するグループ数が多い時には，
協調者の割合が偏りやすい．この結果は遺伝的浮動によっ
て協調者が進化しうるというWrightの仮説を支持するも
のである．

3.3 ランダム・減少時グループ組換えモデル

分割するグループ数は g = 2, 4, 6, 8である（Fig. 5）．同
図より，g = 2, 4の時はグループ組換えを行っても協調者
の割合は減少した．g = 2ではほとんど 0，g = 4では 0.1
くらいである．一方で，g = 6, 8の時はグループ組換えに
よってそれは増加した．g = 6で約 0.7，g = 8で約 0.9で
ある．Fig. 4と比べると少ないグループ数で協調者の割合
が増加している．これは，協調者の割合が増加しているう
ちはグループを分割せず，減少すれば必ず分割するという
2つの効果によるものである．その結果，偏りが比較的少
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Fig. 4: ランダム・逐次グループ組換えモデル

ないグループでも協調は進化する．また，g = 2に関しては
Fig. 4も Fig. 5 も同じような軌跡をたどっている．この時
は，グループ間の協調者の偏りが最も少ないため，協調者
は常に減少する．したがって，組換えは毎世代起こること
になってランダム逐次グループ組換えモデルと全く同じ状
態になってしまうためであると考えられる．一方で，g = 4
に関しては両モデル間に差がある．この時は，協調者の割
合は増加する可能性があり，増加しているうちはランダム
減少時グループ組換えモデルではグループの組換えは起こ
らないためである．ランダム逐次グループ組換えモデルで
はたとえ協調者の割合が増加したとしてもそれとは無関係
に毎世代グループを分割するため，両者に差がでていると
考えられる．また，Fig. 5で線がぶれている理由は，各試
行において分割するタイミングが一様ではないためである．
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Fig. 5: ランダム・減少時グループ組換えモデル

3.4 定比確率・逐次グループ組換えモデル

分割するグループ数は g = 2, 4, 6である（Fig. 6）．以
後 2つのモデルでは協調者と裏切者の間で各グループに組
み入れられる確率に違いがある．したがって，各グループ
間で協調者の割合が異なると考えられる．このことは各グ
ループに等確率で組み入れられるランダム組換えと比べて
マルチレベル選択が生じやすい状況であると考えられる．
その仮定を支持するように Fig. 6は Fig. 4，5と比べて明
らかに少ないグループ分割数で協調が進化している（g = 2
でも約 0.9，g = 4, 6で 0.95以上）．
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Fig. 6: 定比確率・逐次グループ組換えモデル

3.5 定比確率・減少時グループ組換えモデル

分割するグループ数は g = 2, 4である（Fig. 7）．グルー
プ数が最小の g = 2でも約 0.95，g = 4では約 1となり，
ほとんど協調者が占める結果となった．このモデルは Fig.
6と比べて協調の増加を効率的に利用するため，最終的に
は協調者の割合は Fig. 7の方が高くなる．しかし，特に初
期世代（0から 400世代くらいまで）における増加率を比
べると毎世代組換えを行う Fig. 6の方が高い．この理由
を考える．まず，この 2つのモデルではグループ間で偏り
が出ることが保証されているのでたとえ分割グループ数が
最小の 2でも協調は増加する．Fig. 7では協調者の減少を
待ってグループの組換えを行うことになる．一方で，Fig.
6では毎世代組換えを行うが，偏りが明示的に与えられる
状況では，その効果は増加を待って得られる効果よりも大
きい．したがって，Fig. 6の方が初期の増加率は高くなる
と考えられる．しかし，協調者の割合が充分に増加し個体
数が多くなると，偏りの効果は薄まるので再び協調者の増
加を待って組換えを行う効果が強くなり，Fig. 7の方が最
終的には協調者は進化する．
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Fig. 7: 定比確率・減少時グループ組換えモデル

3.6 まとめ

これまでの結果より，協調が進化しやすい順は，定比確
率・減少時グループ組換えモデル，定比確率・逐次グルー
プ組換えモデル，ランダム・減少時グループ組換えモデル，
ランダム・逐次グループ組換えモデルとなる．従って，基



本的には「明示的にグループ間に偏りを与えてマルチレベ
ル選択を生じさせる」，さらに「全体の協調者の割合が増
加するのを待ってグループを組換える」と協調にとって有
利に働くが，本モデルの設定においては，前者の効果は後
者のそれよりも大きいことがわかる．しかし，後者に関し
て定比確率モデルの場合は，増加を待って組み換えるより
も毎世代組換えを行う方が初期世代では協調にとっては有
利であるといえる．

4 マルチレベル選択の定量化

4.1 プライス方程式の適用

プライス方程式 [15, 16]は，基本的には形質と適応度との
相関から選択前後の形質の変化を示すものである．ここで，
仮にグループを適応的な一つの生物と考えると，グループ
として持つ形質と適応度の相関からあるグループがどのよ
うに進化するかを考えることができる．また，通常のよう
にそのグループ内の個体を一つの生物と考えると，その個
体が持つ形質と適応度の相関からその形質がどのように進
化するかを考えることができる．したがって，マルチレベ
ル選択にプライス方程式を適用することができる．協調者
の変化を対象にすると以下のように表される．

∆p = Cov(si, pi)/E(si) + E(si∆pi)/E(si)
= ∆pb + ∆pw

ここで，piはグループ iにおける協調者の割合，グルー
プ iの増加率を si = N ′

i

Ni
とする．右辺の第 1項は，グルー

プ間選択による協調者の割合の変化を表し，第 2項は，グ
ループ内選択による協調者の割合の変化を表す．なぜなら
ば，E(si∆pi)は再帰的に共分散を用いてグループ内での個
体と適応度の相関を表すことができるからである．協調は
グループ間ではグループ拡大に貢献するので∆pbを増加さ
せる（+）方向に，グループ内では裏切者より適応度が低
いので∆pwを減少させる（−）方向に働く．最終的にこれ
らの和が 0より大きいと協調は進化する．つまり，この式
によって両者の選択がどのように拮抗して進化の方向性が
決定するか分かる．

4.2 解析

多グループ進化モデル 4種類に関して，グループ数が 4
（g = 4）の実験にプライス方程式を適用し，それぞれで働
いている力を検証する．以後の図において横軸は世代，縦軸
はプライス方程式によって決まるグループ間選択，グルー
プ内選択およびそれらの和（2つの選択が働いた結果）に
ついての協調者の割合の微小な変化である．和に関して累
積的なデータをとるとそれぞれ Fig. 4から Fig. 7までの
協調者の割合の推移と完全に一致する．

Fig. 8はランダム・逐次グループ組換えモデルに適用し
た場合である．Fig. 4において g = 4の場合，協調者の割
合は減少している．Fig. 8より，初期世代では，∆pw は
約-0.0007，∆pb は約 0.0002であり，前者の絶対値の方が
後者のそれより大きく，グループ内選択が相対的に強く働
くことによって協調は進化しないことがわかる．

Fig. 9はランダム・減少時グループ組換えモデルに適用
した場合である．この場合も∆pw の絶対値の方が∆pb の
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Fig. 8: ランダム・逐次グループ組換えモデルの解析

それより大きく，グループ内選択が相対的に強く働くので
協調は進化しないことがわかる．しかし，Fig. 8と比べて
グループ間選択が上昇することがある．これは，g = 4の設
定では全体の協調者の割合が増加することがあるので，そ
の場合には組換えを行わず，グループ間選択の力は減少し
ていくが，全体の協調者の割合が減少に転じた時にグルー
プの組換えを行うことで，各グループ間に再び偏りができ，
グループ間選択の力が増すためであると考えられる．この
傾向は，定比確率・減少時グループ組換えモデルにおいて
も観察される．
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Fig. 9: ランダム・減少時グループ組換えモデルの解析

Fig. 10は定比確率・逐次グループ組換えモデル，Fig. 11
は定比確率・減少時グループ組換えモデルに適用した場合
である．これらを見ると∆pw の値は Fig. 8とさほど変わ
らない（世代 0で約-0.0006）が∆pbの値はそれより非常に
高く（世代 0で 0.0025付近），グループ間選択が相対的に
強く働くことによって協調は進化することがわかる．しか
し，グループ間選択は世代が進むにつれて弱まる．これは，
協調が進化し個体数が増加することによって各グループ間
の協調者の割合の差が減少し，グループの拡大率も類似し
てくるためであると考えられる．ここで，両者を比較する
と，初期世代におけるグループ間選択は Fig. 10が若干高
い．この理由は前述したように定比確率・逐次グループ組
換えモデルでは偏りが頻繁にできることによってグループ
間選択が強く働くためである．そのことがプライス方程式
によって明らかになっている．



-0.001

-0.0005

 0

 0.0005

 0.001

 0.0015

 0.002

 0.0025

 0.003

 0  200  400  600  800  1000  1200  1400  1600  1800  2000

fre
qu

en
cy

 c
ha

ng
e 

of
 c

oo
pe

ra
to

rs
 (d

el
ta

 p
)

generation

delta p between
delta p within

delta p

Fig. 10: 定比確率・逐次グループモデルの解析
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Fig. 11: 定比確率・減少時モデルの解析

5 おわりに

本研究では，利己的な集団における協調の進化に対する
新たな説明候補となっているマルチレベル選択に関して，N
人版囚人のジレンマゲームという抽象モデルを基に，動的
なグループ構造を導入したモデルを構築し，実験によりそ
の進化に与える影響を検証した．その結果，従来の群淘汰
モデルなどで指摘されていたように定期的なグループの組
換えによって協調は継続的に進化することが分かった．グ
ループの組換え方法はグループ間で協調者の偏りがあるこ
と，また，組換えタイミングについては基本的には協調の
増加を待った上で行うことが協調の進化にとって有利に働
いた．しかし，組換え方法に偏りがあるモデルにおけるタ
イミングの影響を見てみると特に初期の段階においては毎
世代組換えを行う方が協調の進化が速かった．これは，局
所性の影響によりグループ間選択が強く働くような種で協
調の進化を考えた場合には，特に進化の初期においては世
代交代などによる激しいグループの組換えがそれにとって
有利であることを示唆しているかもしれない．

本研究の定比確率グループ組換えは，個体毎に各グルー
プに組み入れられる確率が異なっている．これは，空間的
に局所性があると考えることもできる．その点において，
Nowakと May，Pepper，Mitteldorfと同じく空間的な局
所性は協調の進化にとって有利に働くことが本モデルでも
示された．
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