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Abstract: Niche construction is the process whereby organisms modify their own and/or each other's 
environmental conditions, and learning (phenotypic plasticity) is the process whereby organisms adapt their 
own phenotypes to the environmental conditions. Our purpose is to give a valuable insight into the 
coevolutionary dynamics of niche construction and learning. We constructed a simple individual-based model in 
which the individuals can perform both niche construction of the shared environmental factor and learning of 
the adaptive phenotype through their lifetime. We found the cyclic coevolution of genes for niche construction 
and learning. This scenario was brought about by the dynamic changes in the benefit and cost of learning, which 
were due to the changes in the stability of the environmental factors caused by niche constructions. It also 
turned out that the increase and subsequent decrease in the phenotypic plasticity through this cycle can be 
interpreted as a scenario of interactions between evolution and learning called the Baldwin effect.  

 

1 はじめに 

生物集団は，環境条件に応じて生じる自然選択によっ

て，環境に適する方向へ進化してきた．しかし，生物は

自然選択を受動的に受けるだけでなく，生涯の間，環境

と相互作用することによりその適応性を改変してきた．

そのような生物の個体レベルの生涯の活動が，集団レベ

ルの進化に与える影響について議論がなされてきてい

る．その中でも近年，ニッチ構築と学習（表現型可塑性）

が進化に与える影響は，注目されているトピックである． 

ニッチ構築とは，Odling-Smee らが提案した概念で

あり，生物がその生態的な活動を通して環境を改変する

ことにより，自身や他個体に掛る選択圧を変更すること

を指す（Fig. 1）[1] [2]．近年，ニッチ構築が生物にお

ける様々なレベル，時間スケールで存在することが様々

な事例によって示されたことにより，ニッチ構築の形質

の進化に関して注目が集まってきている．ニッチ構築の

例としてはミミズの土壌有機物の分解や，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が挙げられ，自身の

ニッチ構築による環境の改変が自身の進化を方向づけ

てきたと考えられる[1][2]． 

ニッチ構築に関して重要な点は，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，ニッチ構築を行

う個体自身の適応度を上げるものは正のニッチ構築，逆

に下げるものは負のニッチ構築と呼ばれるが，ニッチ構

築による適応度への影響が集団全体に及ぶような場合

を想定した場合，それ自身の持つ形質にとって適応的な

正のニッチ構築を行う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．

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2種類を用いた2遺伝子座モデルを構築

し，個体の適応度が資源の量のみによって決められる場

合には，ニッチ構築遺伝子に選択圧が生じないことを示

した[3]．また，久保らは，Laland のモデルと類似した

状況を想定した個体ベースモデルを構築した．実験の結

果，個体の持つ２種類の遺伝子の相関が維持されやすい

状況ではニッチ構築遺伝子に間接的な選択圧が生じ，相

関の正負によって進化が促進される場合と抑制される

場合の２種類の進化のシナリオが生じることが判明し

た[4]． 

一方，学習は生涯の中で環境と相互作用することによ

り，生得的な形質とは異なる形質を身につけ，環境に適

応するプロセスである（Fig. 1）．ここで述べる学習は，

細菌から哺乳類までのすべての生物が行うような自身

の形質を変化させること（表現型可塑性）による個体レ

ベルの適応プロセスである．水生植物の一種であるウキ

シバは生息している場所の水位が低く根を張ることが

できる状況下では，葉が斜め上に向かっていく抽水型の

形態になる．ところが水位が高くなると，茎や葉は水面

上に浮かぶような浮葉型の形態に形質を変化させて適



応する．これは環境変化に応じた表現型可塑性に基づく

学習ととらえられる． 

学習が進化に与える影響は，ボールドウィン効果[5]

をはじめとして古くから議論されてきたが，特に近年，

表現型可塑性進化の理解や進化発生生物学の進展に伴

って注目されている．ボールドウィン効果は，ラマルク

的な獲得形質が遺伝する仕組みがなくても，最初は学習

によって獲得されていた形質が，次第に遺伝的に獲得さ

れる過程であり，一般には，次のような二つの段階から

なるとされている[6]. 

第 1 段階 

学習によって生存上のメリットの高い形質を獲得し

た個体が次世代に多くの子孫を残して広まる． 

第 2 段階 

十分に多くの個体が生存上有利な形質を学習によっ

て獲得した集団では，学習にかかるコストが選択圧とし

て大きく働く．その結果，生存上有利な形質を生得的に

獲得している個体が次世代に多くの子孫を残す（遺伝的

同化[7]，遺伝的順応の一種[8]）． 

 

Hinton と Nowlan の遺伝的アルゴリズムによる先駆

的な計算機実験[9]によってボールドウィン効果の発生

が明確化されて以来，様々な観点から進化モデルを用い

た議論がなされてきたが、特に環境の改変であるニッチ

構築の影響と関係の深いものとして，動的な環境を想定

した研究がある．Ancel らは，各個体の持つ形質とその

可塑性が実数値の遺伝子で表わされたモデルを構築し，

確率的に生じる環境条件（形質の最適値）の変化がボー

ルドウィン効果の２つの段階が生じるきっかけになる

ことを示した[10]．この実験において環境の変化は，外

的要因によって生じる環境の変動として，その環境に所

属する生物の生態的活動の影響を想定してはいなかっ

た．これに対して，鈴木らは環境が動的な要因を集団自

体が内包している状況を考え，繰り返し囚人のジレンマ

ゲームの戦略の進化の中で，ボールドウィン効果による

可塑性の増加と減尐が協調集団の創発を促進すること

を示している[11]．これらの研究は環境の動的性質が進

化と学習の相互作用に与える影響に注目しており，ニッ

チ構築による環境状態の改変の影響と深い関係がある

と考えられる． 

学習は環境条件に適する方向へ個体の形質が変化す

る適応プロセスであり，ニッチ構築による適応性の獲得

は環境の側を自身の形質に合わせて改変するという，言

わば逆の方法に基づくプロセスである．しかし，図 1.1

に示すように環境が部分的に個体のニッチ構築から成

り立っており，個々の学習はそれぞれが経験する環境に

より形成されるという点から，両適応プロセスの間には

複雑な相互作用が存在する．そのため学習がニッチ構築

の進化を方向付け，逆にニッチ構築が学習の進化を方向

づける状況が考えられる．そこで本研究では環境を共有

する個体群において，学習とニッチ構築が生存期間内で

相互作用することによって，両活動にどのような共進化

のプロセスが生じうるのか，個体ベース進化シミュレー

ションによる解析を通してその知見を得ることを目的

とする．そのために、上記の状況をモデル化した個体ベ

ース進化モデルを構築し，実験とその解析を行った．本

稿では，特に実験において生じた学習・ニッチ構築遺伝

子の共進化サイクルのメカニズムと，ボールドウィン効

果との関連について論ずる．  

2 モデル 

本モデルでは．1世代中は複数のステップに分けられ，

１ステップの中でランダムな順番で各個体が選択され，

ニッチ構築か学習いずれかを１回行う．このステップを

Ｔステップ繰り返したのち，適応度の平均を元に世代交

代がおこなわれる．  

2.1 個体の遺伝情報 

集団はＮ個体によって構成される．集団内の個体は同

じ環境状態を共有するものとし，その環境状態を e（0

から 1 の実数値）とする．各個体は環境の状態 e に依存

して適応度が決まる形質p（0 から1の実数値）を持つ．

p の初期値は個体の持つ遺伝子 gp（0 から 1 の実数値）

によって決定される．また各個体はニッチ構築に関する

遺伝子 gn（-1 から 1 までの実数値）と学習に関する遺
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Fig. 1 ニッチ構築と学習と進化の相互作用 

Fig. 2 モデルの流れ 

 



伝子 gl（0 から 1 までの実数値）を持ち，これらに基づ

いて生涯に渡ってニッチ構築と学習を繰り返すことに

よって共有する環境eや自身の形質pの値を変化させる． 

2.2 学習とニッチ構築 

本モデルでは各個体は１ステップ内に１回選択され，

ニッチ構築または学習を行うものとする．これを 1 ア

クションとし，TN（ニッチ構築）：TL（学習）の比で

確率的にどちらかを行う． 

以下に本モデルで個体が行うニッチ構築の定義を示

す．現在の環境が e のとき，gn, p を持つ個体がニッチ構

築をした結果，環境の値 e’は次のようになる．ただし，

ニッチ構築による環境の変化は e の定義域（0 から 1）

を超えないものとする． 

 
𝑒 ′ = 𝑒 − sgn  𝑒 − 𝑝  × 𝑔𝑛  （3.1） 

 

sgn ( x ) は x > 0 のとき + 1, x <0 のとき - 1,を返す

符号関数．また，sgn ( e - p ) = 0 ，かつ，gn < 0 の場合

は e’ = e ±gn（ランダムに gnだけ加算減算）を行う．符

号関数内の ( e - p ) は現在の環境と形質の差を表して

おり，gnの値が正ならば，個体は自身の形質と環境との

差を小さくするような正のニッチ構築を行い，逆に gn

の値が負のとき，自身の形質と環境との距離を広げるよ

うな負のニッチ構築を行うことを表している（Fig. 3 は

正のニッチ構築によって環境値 e が形質 p に|gn|だけ

近づく例を示している）．またニッチ構築により環境の

値が p を超えた場合（e < p < e’または e’ < p < e）e’ = p

とし，ニッチ構築後の環境値 e’を形質値 p に合わせるも

のとする． 

次に本モデルにおける学習の定義を示す．現在の環境

が e のとき，gl , p を持つ個体が学習をした結果，形質

の値 p’は次のようになる．ただし，学習による形質の変

化は p の定義域（0 から 1）を超えないものとする． 

 
𝑝′ = 𝑝 − sgn  𝑝 − 𝑒  × 𝑔𝑙  （3.2） 

 

上式は gl が大きいほど学習によって近づけられる量

が大きくなることを表している．Fig. 3 は学習によって

形質値 p が gl だけ近づく例である．また学習により形

質値 p が e を超えた場合（p < e < p’または p’ < e < p）

p’ = e とし，学習後の形質値 p’ を環境値 e に合わせる

ものとする． 

2.3 適応度計算 

ある生物種が適応できる生存・繁殖可能な環境条件の

幅をその種の耐性範囲という．生物は最適環境のもとで

最も機能し，その条件に近いほど適応的であるとする．

例えば，最適点から外れるほど，個体のストレスが大き

くなり，成長はできても繁殖はできなったり成長も起き

なくなったりする状況が考えられる．このような耐性範

囲を適応度式として簡略化して用いる．環境が e の場合

に形質 p を持つ個体の適応度 F は次のように定義され

る． 

 
 
 
 

| p – e |の値が小さいほど，その個体は環境に適応して

いるとし，Fig. 3 に示されるように，形質値 p の定義域

上において，適応度は環境値 e を頂点とした幅 2×L の

山形で表わされる． 

このようにして，各アクションにおいてすべての個体

の適応度を決める．世代交代の際に用いる最終的な適応

度は，自身が行動したかどうかに関わらず，全てのアク

ションにおいて各個体が得た適応度の平均を用いるも

のとする． 

2.4 世代交代 

世代交代は遺伝的アルゴリズムを用いて適応度に比

例したルーレット選択により次世代の集団を作りだす

ことによって，集団を進化させていく．その際，個体の

持つ各遺伝子については突然変異が確率 Pmで発生し，

その際は遺伝子の定義域内でランダムに値が決まるも

のとし，交叉は行わない．世代交代直後の e の値は前世

代の最後の e の値を継承する（生態的継承[2]）ものと

している．また，初期集団はランダムな遺伝子を持つ個

体で構成し，環境の値は 0.5 に設定する． 

3 実験結果と考察 

3.1 予備実験 

ニッチ構築と学習の共進化を考える前に，それぞれの

進化が系に与える影響を調べるため，各個体が片方のみ

を常に行う設定で予備実験を行った．各個体がニッチ構

築のみを常に行う設定（TN:TL=1:0）の場合，ほとんど

の世代で環境値 eが0または 1付近に収束した状態で安

定しており，各個体の形質値 gp もそれに適した値に収

束する傾向があった．しかし，この状況ではニッチ構築

遺伝子 gn に選択圧が働かないため，遺伝的浮動による

負のニッチ構築遺伝子の増加で環境値が大きく変化す

る場合が時折生じた．このとき，変化した環境に適した

形質 p を持つ個体が存在し，正のニッチ構築遺伝子を持

つ場合には環境の安定化とともにそれらが集団中を占

e    e’    

pp’

正のニッチ構築

学習

gn

gl

1

0

適応度
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F  　　
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Fig. 3 ニッチ構築と学習 



めたが，負のニッチ構築遺伝子を持つ場合は環境を再び

不安定化させて値を元に戻すため，集団中を占めるには

至らなかった．これら 2 つのシナリオの発生は久保らの

知見[4]とほぼ一致するものである． 

一方，各個体が学習のみを常に行う設定（TN:TL=0:1）

の場合，集団はニッチ構築を行わないために，環境 e は

静的である．そのため，個体は学習によって形質 p を環

境の値に容易に一致させることができるので，初期の形

質遺伝子 gｐには選択圧は掛からなくなり，定義域全体

に分布し多様性が生じた．学習遺伝子 glに関しては小さ

すぎる値でなければ十分適応的であり，わずかに選択圧

がかかることが判明した． 

3.2 共進化サイクルの発生 

ニッチ構築と学習の共進化を調べるため各個体がニ

ッチ構築と学習の両方を行う設定で 2500 世代に渡って

実験を行った．各パラメーター設定は TN:TL=1:1，

N=250, L=0.1, T=100, Pm=0.05 とした． 

ニッチ構築と学習の相互作用が，両活動の進化に与え

る影響をニッチ構築遺伝子と学習遺伝子の相関の推移

から説明する．Fig. 4 は gnの平均値と glの平均値の世

代毎の相関を矢印で示したものであり，図中の横軸が

gn，縦軸が glを示している．同図から，両値は収束せず

に順番に増加と減尐を繰り返し，時計回りのサイクル状

の推移を示すことがわかる．この過程では，負のニッチ

構築の増加が学習能力の増加をもたらし，これが続く正

のニッチ構築の増加をもたらし，さらにこれが学習能力

の減尐をもたらすという，ニッチ構築と学習の適応性に

ついて複雑な変移が生じている． 

また，図中右上の両者の値がともに増加した状況では，

前節のニッチ構築・学習のどちらか片方のみを行って進

化する場合の結果と比べてどちらも高い値になってお

り，一時的に両者の進化が相乗的に働いていることもわ

かる．これらは，ニッチ構築による環境の安定化と不安

定化が学習のメリットとコストに影響したのと同時に，

学習による形質の多様性の変化がニッチ構築の適応性

に影響した結果であると考えられる．本稿では，このダ

イナミクスがニッチ構築と学習の相互作用の本質的な

側面を反映しているととらえ，その仕組みを詳しく解析

する． 

（a）gn 

（b）gl 

（c）gp 

（d）p 

（e）e 

(ⅰ) (ⅱ) (ⅲ) (ⅳ) 

Fig. 4 ニッチ構築と学習の相関 

 

Fig. 5 gn, gl, gp, p, e の平均（上段）と標準偏差 

（下段） 

 

 



まず，環境条件の安定性に注目し，Fig. 4 における集

団の遷移を概観する．glの値が 0.1 付近の状態では，gn

の値が-0.1 から 0.2 付近範囲で振動した．環境は比較的

安定しており，集団は学習を行わず，ニッチ構築遺伝子

に選択圧が生じていない状況である．このとき，gnの値

が-0.1 付近を超えると，glの値が 0.1 付近から 0.9 付近

に増加し不安定な環境で学習を行う集団になった．その

後 gl の値を維持したまま，gn の値は振動を伴いながら

増加し，学習と正のニッチ構築を行う集団に進化した．

しかし，gnの値が 0.4 付近に至ると環境が安定化すると

同時に，glの値が 0.1 付近まで減尐し，学習に依存しな

い集団に戻った． 

Fig. 5 は，集団における遺伝子 gn, gｌ, gｐ, 環境値 e，

形質値 p の各値の平均値・標準偏差の初期 1500 世代の

推移を示したものである．また，Fig. 6 は，この過程に

おける典型的な 4 つの状態を模式的に表したものであ

る．次節以降，これらを用いて各状態間の遷移の過程を

詳しく説明する． 

3.2.1 （ⅰ）から（ⅱ）への状態の遷移 

状態（ⅰ）に相当する 380 世代付近では，学習遺伝子

glの平均値が小さく 0.1 程度である一方で，ニッチ構築

遺伝子 gn の値が-0.2 程度と負の値をとっている．同時

に，初期形質 gp の標準偏差が 0.1 程度と小さく，負の

ニッチ構築を行う割合が高くなっているため，環境は不

安定化し，標準偏差は 0.6 程度の高い値になっている．

負のニッチ構築を行う遺伝子が多く存在する理由は，各

個体の初期形質値がほぼ同様で，学習も行わず変化しな

いため， 環境値がどのようであっても個体間に適応度

差が生じずニッチ構築遺伝子に選択圧がほとんど生じ

ないためである． 

このような環境が不安定な状況下では，個体は学習を

行って形質値を振動する環境値に近づけることが適応

的である．そのため，glの値が増加し集団は不安定な環

境において学習によって適応する状態（ⅱ）に遷移する．  

このとき集団の初期形質の平均値が振動し，標準偏差が

増加する．これは学習のみの実験で得られた結果と同様

に，各個体が学習によって環境値に形質値を即座に合わ

せることで高い適応度を得るために，初期形質に選択圧

が掛らなくなるからである． 

また，学習のみの実験では，glにはわずかにしか選択

圧が生じなかったが，（ⅱ）の状態では約 0.9 まで増加

している．これは，ニッチ構築による環境の不安定化が

学習のメリットをもたらしたという点で興味深いと言

える． 

3.2.2 （ⅱ）から（ⅲ）への状態の遷移 

400 世代付近に相当する状態（ⅱ）では，環境値の変

化に対して学習で形質値を追従させているため，形質の

初期値に加え，各ステップでの集団の形質の平均値も大

きく振動している．このような状況では，正のニッチ構

築を行う個体は，自分の形質に環境を近づけることがで

きる分だけ，他個体よりも相対的に適応度が高くなる．

その結果，正のニッチ構築に選択圧が掛り，gn は遺伝的

浮動の影響を受けながらも緩やかに増加し状態（ⅱ）か

ら（ⅲ）に移る． 

また，gn に関しては，0.2 付近の値を振動しており，

ニッチ構築のみの実験と比べて，gnの平均値が大きい値

をとった．これは，学習によって生じた形質の多様性が，

正のニッチ構築に対する選択圧をもたらしたという点

で興味深いと言える． 

3.2.3 （ⅲ）から（ⅳ）への状態の遷移 

850 世代付近の状態（ⅲ）では，正のニッチ構築を

行う個体の割合が多くなり，各世代内での e の分散の値

が減尐し，環境の値は 0.5 付近をとるようになる．これ

は，形質値がばらついた状態において各個体が正のニッ

チ構築を行うと，環境値は定義域の中心付近に収束しや

すいためであると考えられる．それによって安定した環

境の値と同一の形質の初期値を持つことが適応的とな
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Fig. 6 共進化の過程の模式図 
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るため，表現型初期値の標準偏差が減尐し，環境値と同

じ 0.5 付近の値をとる． 

この状況において，glの値は減尐し状態（ⅲ）から（ⅳ）

に遷移する．なぜなら，Fig. 6（ⅲ）に示すように，環

境が安定化した状況下においても，環境はノイズ程度に

時折振動しており，そのような環境の変化に合わせて学

習を行った場合，個体は一時的に環境に適応するが，す

ぐに他の個体の正のニッチ構築によって環境は元の安

定した状態に戻るため，学習をせずに，集団の形質の平

均値を維持した方が適応的となるからである． 

3.2.4 （ⅳ）から（ⅰ）への状態の遷移 

970 世代付近の（ⅳ）の状態では個体は学習を行うこ

とで適応度を得ることができず，既に集団の初期の形質

の多様性は失われている．したがって，個体間で形質値

が常にほぼ同一になり，適応度差が生じなくなる．この

ため，ニッチ構築に選択圧が掛らず，（ⅳ）と（ⅰ）の

状態を遺伝的浮動によって振動する．その結果，集団全

体が稀に負のニッチ構築を行う傾向が高くなる状況が

生じ，状態（ⅰ）に至る． 

3.3 ボールドウィン効果の発生 

以上の過程は，冒頭で紹介した進化と学習の相互作用

であるボールドウィン効果の 2 段階のシナリオに当て

はめることができる．  

第 1 段階は（ⅰ）から（ⅱ）への遷移である．負のニ

ッチ構築の増加による環境の不安定化が起こり，学習し

て環境変化に追従することにメリットが生じ，学習を行

う個体が広まる過程である．第 2 段階は，（ⅱ）から（ⅲ）

を経て（ⅳ）に至る遷移である．正のニッチ構築の増加

によって環境の安定化が起こることをきっかけにして，

個体の形質の初期値が環境の値と同じ値をとる（遺伝的

同化）のに加え，環境のノイズ的な振動で生じる学習の

コストによって可塑性が減尐する過程である．  

Ancel は，外的要因で生じる環境条件の断続的な変化

によって，ボールドウィン効果が繰り返し生じることを

示した[10]．今回の実験結果は，集団内でのニッチ構築

という内的要因に起因する環境の変化であっても，ボー

ルドウィン効果の第 1 段階の発生をもたらすことを示

したと言える．また，Suzuki らは，繰り返し囚人のジ

レンマゲームの戦略と学習可能性の進化において，ボー

ルドウィン効果の第 2 段階が生じる要因として，ゲーム

の際に生じる手の出し間違いによる明示的でない学習

のコストの発生を挙げている[11]．今回の結果において

も，環境のノイズ的な変化が第 2 段階発生の要因である

と言うことができる． 

以上から，ニッチ構築によって生じる環境条件とその

安定性の変化は学習のメリットとコストのバランスに

大きく影響し，ボールドウィン効果の発生をもたらす重

要な要因となりうることが示されたと言える． 

4 おわりに 

本研究ではニッチ構築と学習の共進化のプロセスに

焦点を当て，個体ベースモデルを構築し，ニッチ構築遺

伝子と学習遺伝子の共進化の過程について解析した．そ

の結果，ニッチ構築の正負と学習可能性に関する遺伝子

の値が順番に増減するサイクリックな共進化ダイナミ

クスが生じることが明らかになった．その過程では，負

のニッチ構築による環境の不安定化が学習の適応性を

もたらし，学習によって生じる形質の多様性が正のニッ

チ構築の適応性をもたらすことが判明した．これにより，

ニッチ構築・学習のどちらか片方のみを行う予備実験の

結果と比べて強い選択圧が掛かる状況が生じること，一

時的に両者の進化が相乗的に働きうることもわかった．

また，学習に明示的なコストを導入していない状況にお

いても，ニッチ構築による環境の安定化・不安定化が学

習のメリットとコストのバランスを変化させ，ボールド

ウィン効果が生じることが明らかになった． 

今後の課題として，ニッチ構築の影響が世代を通して

及ぶこと（生態的継承）の度合いや，ニッチ構築および

学習それぞれの影響の大きさや時間スケールの違いが

進化に及ぼす影響を明らかにすることが考えられる．ま

た，モデルに空間的局所性や社会的学習を導入した場合

の進化について調べることも考えられる． 
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