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アウトライン
‣ 数理生態学と自然淘汰による進化の考え方 
‣ 進化のモデリング 
‣ 実例：「宿主操作の進化モデル」 
‣ 結び
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https://www.tsukuba.ac.jp/wp-content/uploads/888326177f4688f92fdaf484ca61e8281.pdf



数理生態学
‣ 生態学：⠥✄俙ס免ꪨ㜟ⵊに関心 

๏ 生物種の個体数、地域ごとの個体数、細胞の数、…　 
๏ 時間とともに個体数はどう変化するか？ 

‣ 数理生態学：主に微分方程式を応用 
๏ 個体数の変化を、予測・説明する（未来・過去）
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自然淘汰による進化の考え方
‣ 「パタン」は理由がある 
‣ 自然淘汰上の有利･不利 
‣ たくさん繁殖できる性質が生き残る 
‣ 自然淘汰の必要条件： 

๏ 性質が遺伝 
๏ 残せた子供の数に関連 
๏ 個体間に変異
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自然淘汰による進化の考え方
‣ 「パタン」は理由がある 
‣ 自然淘汰上の有利･不利
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環境A 環境B

- 将来の予測 

- 過去の説明



人為淘汰
‣ 育種選抜の背景に淘汰あり ※人間の都合に基づいた淘汰（選抜）
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Cheng et al. (2016)von Holdt et al. (2010)



進化動態のモデリング



進化の平衡点の特徴づけ
‣ 「進化における平衡点」とはどういうことか 
‣ 進化は時間経過で起こる： 生物の形質（タイプ）の頻度が変化していく 

‣ 生物の形質の平均値の変化？ 
‣ あらゆる個体が同一の形質値を持ったときの安定性？
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単純化
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単純化
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単純化
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単純化
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更なる単純化
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更なる単純化
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進化的に安定な状態
‣ あらゆる変異体 x’ が不利になるような状態 
‣ 長期的な適応進化の結果（最終地点）の候補
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有利・不利 の指標「生涯繁殖成功度」
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進化における有利不利：生涯繁殖成功度（適応度）
‣ W’ = W(x’, x) > W(x, x) ? 
すべての個体がx という性質を持っているときの、 
少し異なる性質値 x’ の変異型 個体の適応度 

‣ 自然淘汰による進化は相対的な概念（“ゲーム”的） （＝周りの個体との相対的な成功度合が重要）
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変異型 x’ 変異型 x’ が増加在来型 x



「進化ゲーム理論」
‣ “進化ゲーム理論”（Maynard Smith & Price 1973） 
‣ 経済!における通貨："""" 
‣ 生物#における通貨：$$$$ 
‣ 「どう振る舞えば、他者の成功を上回るか？」 
‣ 例：タカ・ハト ゲーム、　　　　　　囚人のジレンマ

Aug 19th, 数理が紡ぐ基礎と応用科学 

Ryosuke Iritani

48/ % &

% �	�� ���	�� ��� ��

& � ���� �� ���

L1 !B SP

!B �  �� ��� �� 

SP �  ���� �  �� 

!
""""

! ! ! !

#
$$$$

# # # #

����GT

����0E



研究紹介：具体例
‣ Iritani & Sato 2018, Sato, Iritani & Sakura 2019 といった論文で考察された、寄生者による宿主操作 

‣ 寄生者による宿主操作の進化を理解するためのモデル

Aug 19th, 数理が紡ぐ基礎と応用科学 

Ryosuke Iritani



“寄生者”
‣ 生活史の一部/全体において、他の生物『宿主』に依存 

๏ 宿主を必須資源とする 
๏ 例：ウィルス、細菌、昆虫、動物分類群を跨ぐ 

‣ 複数種の宿主を利用する寄生者もある 
‣ 宿主への効果： 

๏ 死亡率増加 
๏ 性転換 
๏ 不稔化 
๏ 操作
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‣ 寄生者が宿主の形質を操作：行動、匂い、形…
宿主操作
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‣ 寄生者が宿主の形質を操作：行動、匂い、形… 
‣ なぜ？= どういう機能がある？≈ どういう利点がある？

宿主操作
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ロイコクロリディウム吸虫
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終宿主 
definitive hosts

中間宿主 
intermediate hosts

環境 
mileu

Leucochloridium 
paradoxum 
(ロイコクロリディウム吸虫)
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https://insider.si.edu/2014/11/crazy-eyes-mind-control-power-parasites/



トキソプラズマ原虫
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definitive hosts

中間宿主 
intermediate hosts

環境 
mileu

Leucochloridium 
paradoxum 
(ロイコクロリディウム吸虫)

Toxoplasma 
gondii 
(トキソプラズマ)

'
'')

http://theconversation.com/your-cat-has-toxoplasmosis-and-youre-worried-join-the-club-9365
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寄生者による宿主操作が生態系の循環役を担う1/2
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寄生者による宿主操作が生態系の循環役を担う2/2
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宿主操作によって、目立ちやすさが変化する
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宿主操作によって、目立ちやすさが変化する
‣ 食べられやすさが変化する 

๏ 活性化現象: 
• 食べられやすくなる 
• 捕食者・被捕食者間の相互作用 [強] 

๏ 抑制化現象: 
• 食べられにくくなる 
• 捕食者・被捕食者間の相互作用 [弱] 

‣ どちらが進化するか？
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自然淘汰による宿主操作の進化
‣ 活性化によって 

๏ ターゲット捕食[増] 
๏ 　ノイズ捕食　[増] 

‣ 抑制化によって 
๏ 　ノイズ捕食　[減] 
๏ ターゲット捕食[減]
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noise predation

target 
predation

抑制化 活性化
操作なし



？抑制化 vs 活性化 どちらが進化的に有利か？



抑制化と活性化の違い：生態系への影響
‣ 活性化：捕食・被食者系の結びつき [強] 
‣ 抑制化：捕食・被食者系の結びつき [弱] 
‣ 生態系の物質循環に異なる影響
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Kuris et al 2008, Anderson & Sukhdeo2011

Attracting both Distracting both

活性化 抑制化



生物資源の循環が促進される
‣ 抑制化/活性化のどちらが進化するか？ 
‣ 捕食者・被食者のつながりの強さを理解できる 
‣ 物質循環を理解する上でも重要な問題
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Sato et al 2012



ここで解くべき疑問点
‣ 自然淘汰で活性化/抑制化が有利になる条件は？ 
‣ 結果としての捕食者/被食者のバランスは？ 

๏ 捕食者/被食者比 = “生態系のバランス”
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Attracting both Distracting both

活性化 抑制化



数理モデル



力学系（微分方程式）
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(A) Intrinsic dynamics

rN – kNNrD – kD(DU+DP)
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(B) Epidemiology
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(C) Prey-predator

νU νPτU τP

E

rDcD rN cN

eD eN

c : conversion rate  
e : baseline predation rate 
τ : target predation rate 
ν : noise predation rate

(D) Master trait

x

τP νP

(i) Exaggeration: 
dτP/dx > 0, 
dνP/dx > 0; 

(ii) Protective: 
dτP/dx ≤ 0, 
dνP/dx < 0.

*

Parasite lifecycle

終宿主

中間宿主

環境



力学系（微分方程式）
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ターゲット捕食とノイズ捕食の仮定
‣ τPとνPは、互いに他方の増加関数 

๏ “マスター”変数 –1 ≤ x ≤ 1  
τPとνPはともに、x の増加関数
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捕食の強さ

(C) Prey-predator

rDcD rN cN

抑制化 
–1 ≤ x < 0

活性化 
0 < x ≤ 1

無操作 
x = 0

D N

MU MP

νU νPτU τP

eD eN



操作には資源が必要
‣ 操作のための物質産生にはコストがかかる 

๏ 『生理的コスト』 
๏ 操作度合 x が強くなる（強い活性化/強い抑制化） 
→産子数 F が減少する 
→ F = F0 – ax2 の形を仮定する
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解析：adaptive dynamics
‣ 寄生者の生活史をODEで記述 

๏ 環境中 → 中間宿主 → 終宿主 

‣ 死亡項付Markov過程に変換 
๏ 生存確率 × 時間 × 産子数  = 生涯の繁殖成功 

‣ どれだけ子供を残せるか？
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Ho!auer & Sigmund 1990, Dieckmann and Law 1996

*

☓

産 
卵 感 

染

生 
存

P2|1

P3|2

F1|3

X1

δ1

X2

δ2

X3

δ3



ODEの“離散化”：グラフ理論的アプローチ
‣ 死亡項つきODE 

‣ iを出ていくまでの待ち時間 

‣ iからkに移行する確率 

‣ 生涯繁殖成功
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本研究の場合の適応度
‣ グラフ理論を用いた解析の結果
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W ′

= β ′ED
µD +αD

× βME

µE

× βDMeDD̂Uτ P(x′)
µM +αM + eD D̂U + D̂P( )τ P(x′)+ eNN̂νP(x′)

終宿主から 
環境へ排出

環境中から 
中間宿主へ取込まれる

中間宿主から 
終宿主に食べられる

ノイズ捕食による 
死亡項



淘汰勾配：進化の方向を予測するための関数（導出量）

‣ 淘汰勾配＝０となる点 x = x* が進化のとまる平衡点
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変異型 x’ の成功度 在来型 x の成功度

W (x′,x)−W (x ,x)

≈ ∂W (x′,x)
∂x′ x ′=x

= ΔA+ ΔB− ΔC +…

形質値

頻度



結果



解析的結果：『淘汰勾配』dx/dt ∝
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−ΔF(x) + 1− PT( )Δτ P(x) − PNΔνP(x)
生理的コスト Target捕食 以外の死亡確率 Target捕食⤴ Noise捕食⤴Noise捕食で 死亡する確率

‣ x は仮想的形質： 
๏ 0 < x で活性化 
๏ x  < 0 で抑制化 
๏ x  = 0 で操作なし

抑制化 
–1 ≤ x < 0

活性化 
0 < x ≤ 1

無操作 
x = 0



解析的結果：『淘汰勾配』dx/dt ∝
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生理的コスト Target捕食 以外の死亡確率 Target捕食⤴ Noise捕食⤴Noise捕食で 死亡する確率

‣ PT : Target捕食で死亡する確率 

‣ PN : Noise捕食で死亡する確率 
‣ Δ: Log微分 

−ΔF(x) + 1− PT( )Δτ P(x) − PNΔνP(x)

Δf (x):= 1
f (x′)

⋅df (x′)
dx′

⎛
⎝⎜

⎞
⎠⎟ x ′=x

Pk|i :=
sk|i

δ i + s j|i
j≠i
∑



数値的結果
- νPは 加速的に増加する 
- τPは 1次増加関数 
- F は 上に凸の二次関数 

-1.0 -0.5 0.0 0.5 1.0
0.0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

1.2

1.4

Master trait, x

O
ut
pu

t

νP(x)
τP(x)

F(x)



数値結果：抑制化vs活性化
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(A)Manipulation
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数値結果：抑制化vs活性化
‣ Noise捕食[高] →抑制化が有利
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数値結果２：生態系の構造

Aug 19th, 数理が紡ぐ基礎と応用科学 

Ryosuke Iritani

操作が進化 
生態系

:       = 1:5 2:5

操作が無い 
生態系

‣ 操作の進化によって 生態系の構造がシフトする 

‣ Noise捕食による 中間宿主の減少が軽減される
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鋭意解析中…



活性化と抑制化：どちらが繁殖成功上で有利か？
‣ ノイズ捕食のリスクが大きい環境では、 抑制化が（活性化より）有利 

๏ 先行研究の（個体群動態を考えない）結果と合致 （Seppälä & Jokela 2008; Cézilly et al 2010） 

‣ 宿主操作の進化によって、生態系の構造は改変される （鋭意解析中…）
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課題
‣ 抑制化と活性化を引き起こす分子・神経メカニズム特定 （佐藤拓哉/佐倉緑 両博士との共同研究） 

‣ 他の関数形に対するロバストネスの確認 
๏ 安定性条件が変化する可能性もある 

‣ 進化の動態と、生態的動態の、時間スケール？ 
๏ Slow/Fast manifold理論の適用
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Iritani & Sato (2018)



結論
‣ 活性化は目立ち、明らか 

๏ 抑制化も進化する可能性があることを示唆 
๏ 抑制化は過小評価されてきた 

‣ 宿主操作が群集に及ぼす影響は、考慮されてきていない 
๏ 実は重要な役割を多様な系で担っている可能性 （Iritani & Sato 2018, Sato, Iritani & Sakura 2019） 

‣ 生物の種内動態による進化とそれが多種の共存に 与える影響を考察するための理論的枠組が必要

Aug 19th, 数理が紡ぐ基礎と応用科学 

Ryosuke Iritani



進化を“rigorousに”モデル化する研究者がすくない
‣ 入谷自身もrigorousな研究者ではありません 
‣ 特に、進化動態と生態動態のタイムスケール融合は もっとも熱い/未解決な領域 

๏ Slow/Fast dynamical systems 

‣ 一緒にiTHEMSで研究ができると嬉しいです

Aug 19th, 数理が紡ぐ基礎と応用科学 

Ryosuke Iritani

Thanks for your attention!


