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論 説
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Abstract.  The�ecological�adaptive�significance�of�sexual�dimorphism�in�an�opportunistic�ammonite�species,�
Yezoites puerculus (Jimbo),�was�investigated�by�means�of�computer�simulations�of�population�dynamics�under�
unsteady�food�supply�and�low�predatory�pressure�conditions.�The�results�of�our�simulations�showed�that:�(1)�
the�peak�in�the�adaptive�landscape�diagram�is�generally�located�where�adult�males�are�smaller�than�females.�A�
similar�result�was�obtained�through�additional�simulations�of�anagenetic�evolution�based�on�a�simple�hereditary�
model�(e.g.�phyletic�transition,� thereafter).�(2)�The�sexual�dimorphism�in�this�specie� is�controlled�by�the�
difference�in�size�between�males�and�females:�a�smaller�adult�size�is�suitable�for�males�and�females�to�avoid�
starvation,�whereas�a�larger�adult�size�increases�breeding�opportunities�for�females.�(3)�High�starvation�risk,�
resulting�from�high�population�density�in�a�domestic�environment,�particularly�facilitates�sexual�dimorphism�in�
size.�Sexual�dimorphism�was�however�not�observed�when�the�starvation�risk�was�set�to�be�low�enough.�These�
results�suggest�that�other�ammonite�species�which�commonly�co-exist�with�Yezoites but�do�not�show�explicit�
sexual�dimorphism,�likely�have�a�pelagic�mode�of�life�during�the�latter�half�of�their�life.
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はじめに

化石の集団サンプルを個体群動態論の見地から解析し
ようという試みは，前世紀半ばに既に提案されていた

（Kurtén,�1954;�Raup�and�Stanley,�1978）．しかし，化石群
の観測データのみに頼り，“帰納的”に絶滅生物の個体群
動態を推定するという従来の手法は，化石化過程で少な
からず個体が失われていること，標本の集積過程が分か
らないことなど，方法論に解決しにくい問題があり，現
在に至るまで顕著な発展を遂げることはなかった（入月,�
2001）．これに対してコンピュータシミュレーションを用
いた“演繹的”な手法は，先に指摘した問題点を克服す
る可能性を秘めている．すでにCraig�and�Oertrl（1966）
において先駆的研究がなされているものの，この手法も
また，最近，中村・岡本（2022）がスカファイテス科ア
ンモナイトの死殻分布を再現するまでほとんど省みられ

ることはなかった．
本稿では，演繹的なアプローチが潜在的にきわめて予

測力が高いこと，そしてその応用範囲は単に死殻分布の
再現にとどまらず，適応景観や系列推移などをはじめ，
個体群動態論に関連する様々な分野にわたる可能性があ
ることを示したいと思う．

白亜紀異常巻アンモナイト，Yezoitesはきわめて排他的
な産状を示し，一つのノジュール中から数百ないし時に
は千個体を越える集団標本を得ることができる．中村・
岡本（2022）では，本属2種について，海底の“掃寄せ”
に食糧を求めて移住する日和見種的な性格をもっていた
と仮定し，個体群動態論の見地から死殻が生産されてい
く過程をコンピュータシミュレーション（“死殻生産モー
ド”と呼ぶことにする）を用いて再現した．その結果，
これらのアンモナイトが示す特異な死殻分布は，被食な
どにより無作為に生じる通常の死殻に加えて，食糧の枯
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渇に起因する餓死個体が様々な割合で混合したものであ
ると結論付けた．

Yezoitesの持つもう一つの特徴として，類似した形態を
持つ大小のペアの存在が知られ，これらは性的二型を示
すものと考えられている（Tanabe,�1977a,�b,�2022）．性
的多型現象は動物界の様々な分類群で知られ，数多くの
研究例がある（例えば山口,�1986;�Yamaguchi�et al.,�2013;�
Berns,�2013;�Tamate,�2015;�遊佐,�2017;�Rohner�et al.,�
2018;�Horita�et al.,�2018）．これらの研究結果は性的多型
の進化に関して必ずしも単一の要因では説明できないこ
とを示しているが，多くの場合，性的多型現象の成立に
は生態的・適応的要因が深く関わっていると指摘されて
いる．アンモナイト類における性的二型現象が多系統で
消長することを踏まえれば，現実のスカファイテス科の
幾つかの種に認識される顕著な性的二型もまた環境への
適応の結果として発達した可能性がある．

中村・岡本（2022）の個体群動態シミュレーションに
はさらに二つの追加的機能，“二種競合モード”；特性の
異なる二つの種を同時に計算することでどちらがより与

えられた環境に適応的であるのかを調べる機能と，“系列
推移モード”；生き残った個体の特性を遺伝情報として子
孫に受け継がせることで経時的に集団の特性が変化する
様を再現する機能が備わっていて（中村・岡本,�2022の
図7），与えられた環境下においてどのような種がよりあ
るいは最も有利かを推定することができる．もし中村・
岡本（2022）がモデル化を行う際に用いた日和見戦略者
という設定が妥当なものであるなら，二種競合モードに
おいては二型戦略をとる種が有利であり，系列推移モー
ドにおいては二型が発達または維持されるような“進化”
が再現される可能性がある．

そこで本研究では，Yezoites puerculus (Jimbo)を対象
にこれら二つの追加プログラムを用いて，前述二項目の
予想がヴァーチャルな世界でも成立するのかどうかを検
証することを第一および第二の目的とした．一方で，現
実の“掃寄せの住人”の中には顕著な性的二型を示さな
い種も存在する．両者の違いは生活史戦略の観点からど
のように説明できるのだろうか．二型が現れる要因をよ
り明確にするためには，二型を持つ種と持たない種をそ

図1．Yezoites puerculus (Jimbo)（A‒I）およびTragodesmoceroides subcostatus Matsumoto（J‒O）の個体発生変化を示す図．A‒D：幼年殻．E，
F：マクロコンク未成年殻．G：マクロコンク成年殻．H：ミクロコンク未成年殻．I：ミクロコンク成年殻．J‒N：未成年殻．O：成年殻

（？）．全ての標本は北海道留萌郡小平地域の蝦夷層群から産出したもの，Turonian．E，19TP9422p．I，93TP9407b，O：13TP9405p．そ
の他の標本，［TP10］（=�UMUT.MM-27541）．

Fig.�1.�Photograph�of�Yezoites puerculus (Jimbo)�(A‒I)�and�Tragodesmoceroides subcostatus Matsumoto�(J‒O)�showing�ontogenetic�change�in�
shell�form.�A‒D,�juvenile�conchs.�E,�F,�premature�macroconchs.�G,�mature�macroconch.�H,�premature�microconch.�I,�mature�microconch.�J‒
N,�juvenile�and�premature�conchs.�O,�mature�conch�(?).�All�the�specimens�were�collected�from�the�Turonian�of�the�Yezo�Group�in�Obira�area,�
Rumoi�County,�Hokkaido.�E:�19TP9422p.�I:�93TP9407b.�O:�13TP9405p.�Others:�[TP10]�(=�UMUT.MM-27541).
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れぞれ説明できるより一般的なモデルの構築が望まれる．
そこで筆者らは，Yezoites puerculsに加え，二型を示さな
い種Tragodesmoceroides subcustatusの幼殻が多量に含ま
れる混合化石群を理論的に再現することを本論文での最
終的な目的とした．

材料

本研究では，先に中村・岡本（2022）が解析した化石群
（TP1‒TP9）を参照するとともに，一つの化石群（TP10；
直径約20�cm）を加えて主な研究材料とした（図1）．こ
れらは全て上部白亜系蝦夷層群産の石灰質ノジュールか
ら得られたアンモナイト化石群である．TP10の採集場所
は北海道留萌郡小平町小平蘂川支流の上記念別川下流域

（転石）で，棚部ほか（1977,�第9,�10図）におけるR2603
にほぼ相当する．採集地域を調査した対馬ほか（1958），
および棚部ほか（1977）によればこの地点は“Mm-n部
層”（Turonian中部の上部）に相当する．またこのノジュー
ル中には保存の良いアンモナイト類，二枚貝類，巻貝類
に加えて多数の木片や貝殻等が含まれており，中村・岡
本（2022）のいう“掃寄せ”的な産状を示している．含
まれる化石の全てをできる限り摘出したところ，アンモ
ナイトだけで総計281個体を数えた（表1）．これらの標
本はすでに中村・岡本（2022）によってリストされ，東
京大学総合研究博物館に登録（UMUT.�MM-27541）さ
れている．また，補足的に図示された他の3個体（図1E,��
I,�O）は愛媛大学大学院理工学研究科で登録・保管され
ている．

化石群TP10はYezoites puerculsの幼年殻が非常に多く
産出する点で中村・岡本（2022）が報告している群集
TP1‒TP9に似るが，Tragodesmoceroides subcustatusの幼
年殻が同数程度共在している点で特徴的である．そこで，
Y. puerculsおよびT. subcustatusのうち中心部が保存され

ている個体に関して気房部の直径を計測し，サイズ分布
をそれぞれ作成した（図2）．

中村・岡本（2022）が提示したYezoites spp.のいくつ
かのサンプルではサイズ分布に二峰性が検出されている．
本材料のY. puerculsでも類似の分布が認められ，特に直
径7‒8�mmのサイズで小規模なモードを形成しているよ
うに見える（図2A）．ただし，シルバーマン検定（方法
は楠橋・岡本，2015に掲載）の結果からはこの分布に二
峰性を確認することはできなかった（表2）．

Tragodesmoceroidesには本種の他にT. matsumotoi Hirano�
et al.が知られているが，両者は幼年殻であっても螺環拡
大率を計測すれば明確に区別できる（Hirano�et al.�1990）．
リストした標本は，5個体の抜き取り調査・計測によっ
て（少なくともHirano�et al.,�1990のいう）T. subcustatus
であることを確かめた．T. subcustatusの成体は本来，�
Y. puerculsより大きい（Matsumoto,�1942;�Hirano�et al.,�
1990）．したがって死殻の集積過程が同じならば前者の
方が大きい個体をより多く含むはずなのだが，実際に観
察したサイズ分布では逆に小さな個体が多いように見え
る．さらに直径7‒8�mmのサイズにおけるモードは視認
できず，右側に長い裾を引きながら減衰していく単峰性
の分布を成す．そこで二種間の分布型がどのように異な
るかを確かめるために，累積相対頻度分布を作成して図
2Dに示した．この時の差の最大値Dr（=�15.44%）から
Kormogorov-Smirnov検定（分布型の差の検定；方法は例
えば石井（1975）に詳しい）における統計量χ2の計算が
できる．T. subcustatusのサイズ分布はY. puerculsのそれ
よりも小さい方に偏っているという対立仮説（帰無仮説は
後者と同等かそれより大きい）の下，実際にKormogorov-
Smirnov検定（片側検定）を行った．その結果，帰無仮
説が棄却され（p�=�0.0436），両者の分布には統計上有意
の差が検出された（表2）．

Total Pre-adult Adult (Macroconch)   (Microconch)
TP10  【UMUT.MM-27541】

128 116 12 (4) (8)
135 135 0 ― ―
8 8 0 ― ―
3 3 0 (0) (0)
2 2 0 ― ―
1 1 0 ― ―
4 4 0 ― ―
3 ― ― ― ―
2 ― ― ― ―
2 ― ― ― ―

Yezoites puerculus (Jimbo) 
Tragodesmoceroides subcostatus Matsumoto 
Hypophylloceras ramosum (Meek) 
Mesopuzosia  pacifica Matsumoto 
Gaudryceras denseplicatum (Jimbo) 
Tetragonites glabrus (Jimbo)
Scalarites scalaris (Yabe)
Inoceramus hobetsensis Nagao and Matsumoto 
Teredo sp.
Bivalvia gen. et spp. indet.
Dentalium sp. 1 ― ― ― ―
Gastrapoda gen. et sp. indet. 1 ― ― ― ―

Sample No.／Species Number of specimens.

( ): Internal number

表1．材料としたノジュール［TP10］中に含まれていた化石のリスト．
Table�1.�List�of�material�obtained�from�the�calcareous�nodule�[TP10].
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二種競合モード

現実のスカファイテス科には性的二型が観察される
（Randman�et al.�1988;�Cooper,�1994;�Tanabe,�2022）．こ
の現象がやはりアンモナイトがとった適応戦略の結果と
してもたらされたものだとすれば，中村・岡本（2022）
のシミュレーションの系内においても雌雄で成熟サイズ
が異なる性的二型をもつ種の方が雌雄同サイズの種より
も有利であるべきである．ここでは二種競合モード（中
村・岡本,�2022）を用い異なる成熟殻サイズをもつ数々
の種同士を競わせることで，いくつかの仮想的な環境に
おける適応景観（Raup�and�Stanley,�1978）の形状を調査
する（図3）．

二種競合モードの方法
二種競合モードは，中村・岡本（2021）で提案され，

中村・岡本（2022）のプログラムで実装されたものであ

る．しかしながら上記論説末尾に簡単に触れられている
のみなので以下にやや詳しい説明を補足する．なお使用
した主なパラメータを表3に示した．

アンモナイトは頭足類であるから，大前提として雌雄
異体を仮定する．そして雌雄のつがいが交配し一回繁殖

（semelparity）ののち死亡するものとした．シミュレーショ
ンの大まかな流れは死殻生産モード（中村・岡本,�2022
の図5および同付録部）と同様である．個体の活動の場
として東西×南北をそれぞれ200升に区切ったフィール
ドを設定し，そこに食糧とそれを求めて徘徊・成長する
アンモナイトを配置する．食糧とアンモナイト各個体の
成長は共に生物量の変化として計算する．種や個体を問
わず孵化したての初期殻の気房サイズ（Psize）を0.5�mm，
生物量を0.125calと固定し，以降X�mmの気房サイズを
持つアンモナイトの生物量をX 3calと換算する．フィー
ルド内に初期設定された「孵化」したての各個体は，そ
の後，単位時間に一回ずつ，「生活ルーティン」を巡回

   Silverman’s Test  (mode=1) p- value Result
33.5% *N.S.Yezoites puerculus (all pre-adults)             

Tragodesmoceroides subcostatus (all pre-adults) 44.1%   N.S.
   Kolmogorov-Smirnov Test N 1 N 2 Dr p- value Result

Yezoites puerculus. v.s.
Tragodesmoceroides subcostatus (all specimens)

115
135

0.949
2.276

N Band length

* N. S.: null hypothesis not rejected, S.: null hypothesis rejected

128 135 0.154 6.265 4.36% *S.

2

図2．単一のノジュール［TP10］中から得られたアンモナイトの頻度分布．A‒C，Yezoites（A），Tragodesmoceroides（B）およびその他アン
モナイト（C）に関するサイズ分布のヒストグラム．D,�Yezoites，Tragodesmoceroidesにおける累積相対頻度分布曲線．T. subcustatusのサイ
ズ分布はY. puerculsのそれよりも小さい方に偏っている．

Fig.�2.�Diagrams�showing�the�frequency�distributions�of�shell�size�of�ammonites�recovered�from�the�calcareous�nodule�[TP10].�A‒C,�size�
distribution�of�Yezoites (A),�Tragodesmoceroides (B)�and�other�ammonites�(C).�D,�cumulative�relative�frequency�distribution�curve�of�Yezoites 
and�Tragodesmoceroides.

表2．分布の二峰性の検定（Silverman検定）と分布型の差異の検定（Kolmogorov-Smirnov検定）の結果．
Table�2.�Results�of�Silverman’s�test�for�multimodality�of�empirical�distributions�and�Kolmogorov-Smirnov�test�for�difference�in�

the�distributions.
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する．シミュレーション内での時間経過t はこのループ
の通過回数で測り，1回毎に単位時間1dayを要するもの
とする．生活ルーティンの中はさらに「行動」，「摂餌」，

「成長」に細分される．個体群の一部はこれらの項目を通
過する過程で，「被食」，「餓死」，または「寿命」のうち
のいずれかの原因で死を迎え，死殻の生産に寄与するこ
とになる．一方で，ループ部分を巡回中にもし個体が成
熟するなどの条件が整えば「生殖」が行われ，フィール
ドの適地に新たな卵が産み付けられる．卵は直ちに孵化
し個体群に追加される．アンモナイトは，基本的に，個
体間あるいは種間でprogenesis-hypermorphosis方向の異
時性変化を示すものとし，「成熟に達するタイミングを示
す変数」として基準成熟殻サイズ（雌；Fsizeおよび雄；
Msize）を設定する．種として設定される成熟殻サイズの

期待値は雌雄それぞれ1つずつだが，個体の予定成熟殻
サイズにはばらつきがあるために，余命や寿命は個体ご
とに固有の値が設定されることになる．予定成熟殻サイ
ズを基に，予定成熟期間，すなわち，個体が孵化してか
ら成熟サイズに達するまでの期間（雌；fadlあるいは雄；
madl，単位はday）が，それぞれ，

fadl�= (log(fsize3) - log(Psize
3)) / log(1 + Cstd)� ……（1）

madl = (log(msize
3) - log(Psize

3)) / log(1 + Cstd)� ……（2）
で計算される．ここで，Cstdは1day当たりに増加が見込
まれる生物量の割合（標準摂食率，後述する“夢の旅路
モード”以外では一定値Cstd�=�0.03）である．個体が成熟
に達した後にはfadlあるいはmadlに対して一律20%の余命
を与える．

二種競合モードでは同一のフィールド内に相異なるア

パラメータ 基準状態での値 説明
        C min

        C std

        D max

        F adl

        F size

0.010 

0.030 

1000 cal 

353 day * 

16 mm * 

        F span 458 day *
       G effec 1.12
       M adl 353 day *

       M size 16 mm *

       M span 458 day *
       N 0 ≤ N  ≤ 20
       P size 0.5 mm
       Q enc 0 .006 

最小摂食率．個体の生物量に対して 1 day に摂取しなければならない食糧の割合. 種ごとに
定義される．

標準摂食率．個体の生物量に対して 1 day 当たりに増加が見込まれる生物量の割合．

一定期間（本研究では 100 day に固定）毎に単位セルに供給される餌量の最大値．食糧の潤
沢さの指標になる．

雌個体が孵化してから成熟サイズに達するまでの推定期間．C stdとF sizeから計算される．

成熟雌殻の標準サイズ．生物量はこの3乗で計算される．系列推移モードでは遺伝子座の消長
によって経時的に変化し得る．

雌個体の平均推定寿命．F adl ×1.2で計算される．
成熟サイズを調整する遺伝子の発現効果を表すパラメータ．1つ持つごとにG effec倍になる.

雄個体が孵化してから成熟サイズに達するまでの推定期間．C stdとM sizeから計算される．

成熟雄殻の標準サイズ．生物量はこの3乗で計算される．系列推移モードでは遺伝子座の消長
によって経時的に変化し得る．

雄個体の平均推定寿命．M adl ×1.2で計算される．

個体が可読領域内に持つ成熟遅延遺伝子の数．個体ごとに変化する．

気房直径で表示された初期殻のサイズ．生物量はこの3乗で計算される．

敵遭遇率，1 day の間に個体が捕食される確率, 選択圧の指標になる．

* これらの数値は変異を有する個体群の標準的な値を示す．

図3．個体群動態シミュレーション・二種競合モード稼働時のスクリーンショット．A，フィールド．B，ヒストグラム．C，個体数比の経時
変化．

Fig.�3.�Interface�of�the�computer�program�used�in�the�present�study�(competition�between�species).�A,�field�B,�histogram.�C,�chronological�changes�
in�the�numerical�ratio�between�species�A�and�B.

表3．個体群動態シミュレーションで用いられている主なパラメータのリスト．
Table�3.�List�of�major�parameters�used�for�the�present�population�dynamics�simulation．
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ンモナイト種（A種およびB種）を投入し繁殖させる．し
たがって，上記の種の特性を表わすパラメータ（例えば
FsizeやMsizeなど）は両種で別々に設定されることになる．
二種競合モードにおける両種は互いに相手を直接攻撃す
るわけではないが，共通している食糧を奪い合うことに
なる．したがって，このフィールド内で一方の種が他方
を駆逐してしまうなら，その種は与えられた環境におい
てより適応的であると判断できるだろう．なお，対戦に
当たっては開始時における両種の条件を揃え，共に均衡
状態（齢と共に指数関数的に度数が減少していくサイズ
分布）でかつ互いに同規模の個体群からシミュレーショ
ンを開始するようになっている．環境を表すパラメータ
群およびそれぞれの種の属性を表すパラメータ群は初期
設定として計算前に入力される．ひとつの適応景観を作
成するに当たっての可変パラメータはA種およびB種の
雌雄成熟殻サイズだけとなる．

中村・岡本（2022）の死殻生産モードの計算では余命
部分を可変にして雌雄の寿命を揃えるよう調整するとい
う操作を行っているが，本研究では上記のように殻サイ
ズに対する割合で自動的に決まるよう変更した．これは，
種間，二型間，個体間において殻サイズ変化の効果を正確
に反映させるためにはサイズに対する相似性（progenesis-
hypermorphosisの関係）を完全に維持する必要があると
考えたためである．なお，この変更を加えても中村・岡
本（2022）の死殻生産の計算結果に本質的な変化が生じ
ないことを確かめている．それ以外のパラメータの数値
は中村・岡本（2022の図7の設定）を踏襲した．

計算結果としては，フィールドに残存する食糧量，生
存個体数，総生物量が経時的に記録され，それぞれの種
について累積された死殻サイズ分布とともに出力される．
個体群の様子は3つの画面「フィールドウィンドウ」，「ヒ
ストグラムウィンドウ」および「経時変化ウィンドウ」に
よってモニタリングすることができる．フィールドウィ
ンドウ内の両種の分布は色分けして示され，両種消長の
履歴と生殻のサイズ分布はそれぞれ別ウィンドウで見る
ことができる（図3）．
1．種と対戦組合せの選択

いくつかの予備的な対戦結果から，求める適応景観に
おける適応の峰は雌雄殻ともに気房直径4�mmから20�mm
の間にあるものと予想した．そこで，この範囲を1�mm刻
みに区切り，雄17通り×雌17通りの計219通りの種を代
表候補とした．これらの種について仮に総当たりで対戦を
行うとすると219C2�=�23871回という夥しい対戦数が必要と
なり，これは求める適応景観図の単純さに比べて過剰な
計算量である．そこで，対戦カードを計画的に選抜した．
まず上記範囲の種群からAグループ（♂：4i mm，♀：
4j�mmの25種），Bグループ（♂：2�+�4i�mm，♀：4j�mm
の20種），Cグループ（♂：4i�mm，♀：2�+�4j�mmの20
種），およびDグループ（♂：2�+�4i�mm，♀：2�+�4j�mm

の16種），の4グループを選抜し，それぞれの中で2戦ず
つの総当たりの“リーグ戦”を行う（ただしi およびj は
正の整数で，計算されるサイズが定義域から外れる場合は
含まない）．さらに選抜されたこれら81種（♂：Msize�mm，
♀：Fsize�mmとする）のそれぞれについて8通りの近傍種

（♂：Msize�+�2�mm，♀：Fsize�+�2�mm），（♂：Msize�+�2�mm，
♀：Fsize�mm），（♂：Msize�+�2�mm，♀：Fsize�-�2�mm），

（♂：Msize�mm，♀：Fsize�+�2�mm），（♂：Msize�mm，♀：
Fsize�-�2�mm），（♂：Msize�-�2�mm，♀：Fsize�+�2�mm），（♂：
Msize�-�2�mm，♀：Fsize�mm），および（♂：Msize�-�2�mm，
♀：Fsize�-�2�mm）との“対抗戦”を一回ずつ行うことで
グループ間のレートの調整を行う（ただし近傍種のサイ
ズが定義域から外れる場合は行わない）．これらの対戦を
終えればほぼ適応景観の概形がつかめるようになる．適
応の峰付近の形状についてはさらに正確を期すため，そ
の近傍から1�mm刻みで9 〜 16種程度を選んで各カード
2戦ずつの総当たりリーグ戦を行った．そのほかに特に
注目すべき領域の詳細を明らかにするため，任意で追加
の対戦を行っている．ただし，新規に加えた種（A‒Dグ
ループに属さない種）に関しては対戦数が十分でない恐
れがあるのでAグループの種とそれぞれ1戦ずつ計25戦
の追加対戦を行うことを必須とした．以上，A‒Dのリー
グ戦を合計して1600戦，リーグ間の対抗戦が272戦，そ
の他の対戦まで合計すれば一つの適応景観につき2000〜
3000戦以上の結果を集計していることになる．

各対戦における制限時間を20,000dayとし，相手方を駆
逐すれば勝ち，駆逐されれば負けとなる．最終的にフィー
ルド中に両者がそれぞれ1個体でも残っていれば引き分
けとする．また，両種ともに1,000day以内に全滅してし
まった場合にも両種引き分けと判定した．
2．イロ・レーティング

様々な種同士を対戦させた勝敗結果が分かっていれば，
Bradley-Terry（1952）Modelを利用することで，それぞ
れの種の“強さ”というやや曖昧な概念を間隔尺度の上
に数値化して示すことが可能となる．本研究では同モデ
ルに基づいて具体的にレート（R；強さの数値）を算出
するイロ・レーティング法（Elo,�1986）を利用した．こ
の方法では勝率の推定値（E；後述）をあらかじめ求め，
対戦ごとにレートの推定値を

Rnew�=�Rold�+�K(S�-�E)� ……（3）
にしたがって，Rold→Rnewへと漸進的に改良していく．こ
こでSは勝ちのときに0.95，負けのときに0.05，引き分
けのときには0.5とする．勝ちと負けの場合にそれぞれ
1，0としないのは，後述するようにRnewを収束させる都
合による．K（�>�0）はレートの調整幅を表すパラメータ
で，通常はK�=�8またはK�=�16を用いることが多い．そし
て勝率の推定値（E）は自身および相手のレート（RAお
よびRB）から以下の式，

E�=�1�/�(1�+�10(RB�-�RA)�/�400)� ……（4）
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によって算出される．式（4）における400は恣意的に決
められた係数であるが，この数値を用いることでレート
が200小さい相手に対して勝率が約75%になるように設
計されている．また，本研究ではレートの初期値として，
現在採用されているレーティングシステムの慣例に従い
1500を採用した．イロ・レーティングでは，逐次的に勝
者のレートを上げ，敗者のレートを下げることで均衡点
を探す．強者に勝てばレートの上げ幅が大きく，弱者に
勝っても小さい（負けた場合の下げ幅は逆）．この手法で
は直近の対戦結果ほど重視されることから（パラメータ
Kがその程度を表している），強さが時間と共に変化する
ような場合には現在の強さをより反映するという特性を
持つ．
3．静的レーティングシステム

本研究で求めようとしている種のレートに関しては，
対戦履歴に関係なく結果のみを同時処理して数値を求め
たい．そこで最尤法に立脚して対戦結果を反復同時処理
する“静的レーティングシステム”を用いることにした．
最尤法の原理は，「データを再現する確率が最大になるよ
うな変数（レート）の値を最も尤もらしい推定値とする」
ことにある．もし最尤解を求めることができれば，その
レートの組合せから開始してもう一度全ての勝敗結果を
同時処理した場合，処理後のレートの推定値は処理前と
変化しないはずである．

この方法で実際にレートを計算するにあたっては，事
前処理として組み合わせ毎の対戦結果を「A対B：何勝
何敗」のようにデータリストにまとめる必要がある．全
ての種について初期値としてRold�=�1500を仮定し，全勝
敗データを一括処理してRnewを求める．一度の試行では
正確なレートの組合せには程遠いが，算出された組合せ
から繰り返し計算しレートを更新していけば，最終的に
数値は収束する．こうして得られた最尤解RfinはKに依存
しない．本研究では最終的に収束した時のRfinの組合せ
をもってそれぞれの種のレートと推定した．

ただし，静的レーティングシステムにおいて最尤解Rfin

が収束するための条件として「残余の種群に対して全勝
または全敗の種群が存在しないこと」が必要である．こ
のような種群が存在すると繰り返し計算の過程でその種
群のレートが果てしなく上昇あるいは下降してしまうた
めである．そこで本研究では勝敗表を作成する段階で式

（1）のSについて予め調整し，すべての対戦において勝
ちの時S�=�0.95（つまり0.95勝0.05敗が加算される），負
けの時S�=�0.05，引分けの時はS�=�0.5を代入することと
した．この操作の注意点として，数値が僅かに保守的に
なる（1500に近くなる）という副作用があるが，適応景
観図の作成という用途に支障はないものと考える．

作成された適応景観
中村・岡本（2022の図10）で用いられた設定で（敵遭

遇率Qenc�=�0.006，餌供給量Dmax�=�1000）を基準とし，敵
遭遇率だけを高くした条件（Qenc�=�0.010），餌の供給量だ
けを少なくした条件（Dmax�=�400），およびそれを無尽蔵
にした条件下で推定された適応景観（雌雄の成熟殻サイ
ズFsizeおよびMsizeに対するRfinの分布）の結果を図4A‒D
にそれぞれ示した．

図4Aにおいては，Fsize�=�Msizeの白線よりも下側の領域
（成熟雌が成熟雄よりも大きい領域）で概して適応的で
あり，Fsize�=�12�mm，Msize�=�8�mmの付近に適応の峰が予
想される．反対にFsize�<�Msizeの領域では，レートが急激
に低下している．残りの図においても同様の傾向を示し
ている．敵遭遇率が同じ値の時（図4A‒CおよびB‒D），
餌を豊富に設定した景観図ほど適応的な領域が大型化し
ていることが分かる．また，餌の量が同じ景観図間（図
4A‒B）では敵遭遇率が高い場合に適応的な領域がより大
型種側へと移動している．

適応景観が意味すること
中村・岡本（2022）の死殻生産シミュレーションで，

現実の死殻分布を最もよく再現した条件は図4Aに示し
た基準設定（敵が弱く食料が豊富な環境；Qenc�=�0.006，
Dmax�=�1000）であった．そこで，この条件下で適応景観が
予想する最適応サイズと現実に見られる観測値を照合す
る．基準設定で推定された適応の峰（雄8�mm，雌12�mm）
は，現実のYezoites puerculsにおける観測値（雄10�mm，
雌16�mm）より小さいが，サイズの比率はほぼ適合して
いるといえる．適応の峰の数値だけに注目すれば，より
強い捕食圧を仮定した図4Bの方が現実の二型のサイズと
よく合うがこの条件では観測に合うような死殻の二山分
布が形成されにくい（中村・岡本,�2022）．様々な環境下
で推定された全ての適応景観図において，Fsize�=�Msizeの
白線よりも下側（雌が雄よりも大きい領域）で概して適
応的であるという結果が得られたことを踏まえれば，Y. 
puerculsでも体サイズの大きな方（マクロコンク）が実
際に雌で小さな方（ミクロコンク）が雄であったと推定
するのが合理的であろう．

同じ敵遭遇率のグラフを比べると（図4C,�AおよびB,�
D），食料の最大供給量が多いほど適応的な領域がダイヤ
グラムの右上（大きなサイズ側）へと移動する．これは，
中村・岡本（2022）が指摘しているように，餓死リスク
の大きさが要因になっている可能性がある．爆発的に個
体数を増やす日和見種にとっておそらく最大の脅威は食
糧の欠乏による餓死である．食糧問題が深刻なほど，小
さい段階で早く成熟し，産める卵数は少なくとも確実に
生殖し産卵するというという戦略がより合理的になるの
だろう．一方で食糧が際限なく供給される系（図4D）で
は餓死の心配をすることがなく，最適体サイズはグラフ
からスケールアウトして見積もれないほど大きくなって
いる．高レートを示す領域は縦に長く伸び，ここでは小
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型の雄を作ることの優位性が弱まっている可能性がある．
餌の供給量を一定にしたときには，敵遭遇率が高いほ

ど最適体サイズが大きくなる（図4A‒D）．一般的には
捕食圧が強くなると体サイズが小さくなり，繁殖開始年
齢が早くなると考えられているから（例えばMoss�et al.�
2016），この結果は一見すると逆説的であるが，これも
また要因として餓死リスクを考えると理解しやすい．敵
遭遇率が低いと個体が増え過ぎてしまい，結果として多
くの個体が飢餓に瀕することになる．一方で敵遭遇率が
高い系では，個体が適度に間引かれるため餓死リスクが

遠退くのである．その結果，成熟までに多少の被食リス
クは加算されても，より多くの卵を産める大型の種の方
が有利になるのだろう．

系列推移モード

中村・岡本（2022）の個体群動態シミュレーション
では，計算モードに依らず，各個体に成熟に達するタイ
ミングを決める“仮想的な遺伝子”を与えることで，成
熟殻サイズにばらつきを持たせている．死殻生産モード

図4．異なる条件下で作成された適応景観．成熟殻サイズに関するRfinの値を示している．数値の補完は逆距離荷重法を用いた．△は適応の
峰を示す．A，敵が弱く食料が豊富な環境（敵遭遇率Qenc�=�0.006，餌供給量Dmax�=�1000）．B，敵が強く食料が豊富な環境（Qenc�=�0.010，
Dmax�=�1000）．C，敵が弱く食料が貧弱な環境（Qenc�=�0.006，Dmax�=�400）．D，敵が強く食料が無尽蔵な環境（Qenc�=�0.006）．

Fig.�4.�Counter�diagrams�showing�the�adaptive�landscapes�of�Rfin�(interpolated�by�IDW)�to�adult�shell�size.�White�triangles�show�the�adaptive�
peak.�A,�week�predation�pressure�and�enough�food�(Qenc�=�0.006,�Dmax�=�1000).�B,�strong�predation�pressure�and�enough�food�(Qenc�=�0.010,�
Dmax�=�1000).�C,�week�predation�pressure�and�poor�food�supply�(Qenc�=�0.006,�Dmax�=�400).�D,�strong�predation�pressure�and�unexhausted�food�
(Qenc�=�0.010).
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や二種競合モードでは，新規参入の際に想定する両親の
遺伝子型をその都度リセットするため，個体ごとに決め
られた成熟個体の殻サイズが次世代に影響を与えること
はない．しかし，もし与えられた“遺伝情報”を各個体
が成熟するまで維持し生殖の際に利用するなら，生き
残った親たちの形質を代々受け継がせることが可能とな
る（図5）．その過程で生じる成年殻サイズの経時変化
をモニタリングするのが系列推移モードである．個体が
設定された環境中で生き抜き子孫を残せば，持っていた
遺伝子を個体群中に広めることができることから，個体
群はより有利な形態へと推移し，開始時の設定によらず�
図4における“適応の峰”に収束していくことが期待さ
れる．

系列推移モードの方法
1．量的形質変異の遺伝的再現法

成熟殻のサイズは個体変異を持った量的形質である．
このような形質は，複数の遺伝子の相乗効果によって決
まると考える．成熟殻サイズの個体変異を理論的に作り

出すために，本研究では，中村・岡本（2022）と同様，
ひとつの形態型に対して成熟に達するタイミングを決め
る10対の成熟促進（progenetic）／遅延（hypermorphic）
遺伝子を導入する．仮想される両親はすべての遺伝子座
にヘテロ接合体を持ち，子（フィールドに参入する個体）
は両親からランダムに一つずつ遺伝子を受け継ぎ，10の
遺伝子対を構成する．その時，成熟遅延遺伝子の数がN
個（0�≤�N�≤�20，期待値は10）あったとすれば，例えばあ
る雌の予定成熟殻サイズfsizeは，開始時雌の基準成熟殻
サイズFsizeとともに，

fsize�=�Fsize�×�Geffec
((N�-�10)�/�3)� ……（5）

で与えられる（死殻生産モードや二種競合モードの場合，
雄はこれにサイズ比の定数を乗じて決める）．Geffecは遺
伝子の効果を表すパラメータで遅延遺伝子一つにつき成
熟個体の生物量をGeffec倍にする．式（5）が3乗根をとっ
た形になっているのはサイズに変換しているためである．
定義域は1�<�Geffecで数値が大きいほど個体変異が大きくな
る．この式はまた，現実の遺伝様式でいうなら不完全顕
性を仮定していることになる．これは，成熟時期の促進・
遅延の双方向の変化に対称性を持たせるための措置であ
り，また，少ない遺伝子座の数で自然選択の効果を最大
限にできるという計算上のメリットもある．パラメータ
Geffecは変異係数との間に一対一対応の関係があるため観
測値から見積もりが可能である．中村・岡本（2022）で
はGeffec�=�1.12（この時の変位係数は8.46）と見積もって
おり本研究でもこれを踏襲した．上式（3）で作られる
サイズ分布は，Nが自然数であることから離散分布とな
る．もし，分布をより滑らかに作成したい場合は，Nの
代わりにN’（=�N�+�Rnd�-�0.5；Rndは0から1までの一様
乱数）を代入する．
2．系列推移法

シミュレーションにおいては，ヘテロ接合遺伝子を持
たせた仮想的な親の交配によって生まれた卵が孵化した
状態からモニタリングをスタートさせる．そこで生まれ
た様々な遺伝子型を持つ第一世代のうち，生き延びた個
体だけが次の世代に遺伝子を残すことができる．そうす
るとその次の世代では少しだけサイズが変化するだろう．
これを繰り返していき（図5），もしある殻サイズに収束
すればそれが与えられた環境に最も適したサイズである
と推定できる．

本研究では雌雄で互いに独立な系列推移を可能にする
必要から，各個体が受け継ぐ遺伝子の個数を倍加させる
ことにした．したがって，子は親から20対の遺伝子を受
け継ぎ，性別によって相異なる可読領域における遅延遺
伝子の個数Nを数えることになる．すなわち個体が雌な
らば前半の10対が可読領域となりこれまで通り式（5）
によって成熟サイズが決まる．一方，雄ならば新たに加
えた10対が可読領域となり

msize�=�Msize�×�Geffec
((N�‒�10)�/�3)� ……（6）

図5．系列推移モードにおける仮想遺伝子伝達を説明する模式図．
［F1］，［F2］および［F3］はそれぞれ雑種第1代，第2代および
第3代の遺伝子構成．

Fig.�5.�Schematic�diagram�showing�hypothetical�gene�transmission�
during�the�phyletic�transition�mode.�[F1],�[F2]�and�[F3]�represent�
genotypic�compositions�of�filial�1,�2�and�3�hybrids,�respectively.
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によって成熟サイズが決められる．ここでMsizeは雄の基
準成熟殻サイズで初期設定時に決めておく．この操作に
よって，雌雄の体サイズを独立に変化させることができ
るようになる．

個体群全体を見渡して，もしどこかの遺伝子座がどち
らか一方の遺伝子で完全に占められた場合には，雌また
は雄のうち該当する基準成熟殻サイズをその遺伝子2個
の効果分だけ更新するとともにその遺伝子座を破棄する．
さらに，対立側の遺伝子で満たされた新たな遺伝子座を
設け，そこに直後に産卵する雌親1個体が生む卵にだけ突
然変異（ヘテロ）を生じさせる．計算期間は100,000day
に設定した．上記のような操作で常に全ての遺伝子座が
稼働している状態を保つようにしてもなお，実際に計算
を続けていくとやがて遺伝子頻度がどちらかに偏ること
で個体変異の幅が縮小し，結果として収束を遅延させる
原因となる．そこで，以下に述べるような収束を早める
ための工夫をした．1）計算過程を10,000dayごとに区切
りその時点での平均成熟殻サイズを計算する，2）すべ
ての個体の遺伝子についてヘテロ接合体を持つ仮想的な
両親から受け継いだものに初期化する，3）基準成熟殻
サイズ（FsizeとMsize）に先に求めた平均成熟殻サイズを
代入する．これらの操作は実際の遺伝のメカニズムとは
必ずしも調和しないので，実際に生じる収束過程の速や
かさなどは議論できなくなる．しかし，原理的な遺伝ア
ルゴリズムに従っても長い時間を掛ければ同じ結果が出
ると予想されることから，ここでは収束時間短縮のため
と割り切って採用することにした．

系列推移の結果
系列推移モードで最適応サイズを推定した結果を図

6A，Bに示した．設定としては，先に示した二種競合
モードにおける基準環境（敵遭遇率Qenc�=�0.006，餌供給
量Dmax�=�1000）と，それに対して敵遭遇率だけを高くし
た環境（Qenc�=�0.010）を選択した．図の背景には対応す
る適応景観（図4A,�B）の結果を等高線として合成して
示している．それぞれの環境条件において計算された結
果の中から，開始時の雌雄基準成熟殻サイズを異にする
3通りずつを選び，これらをまとめて図6に示した．

どちらの環境条件でも開始後30,000dayくらい経過し
た時点でほぼ収束点付近に到達した．基準環境において
はFsize�=�11.0�mm，Msize�=�8.7�mm付近に収束した一方で

（図6A），高い敵遭遇率を設定した場合には雌雄ともにや
や大きくなり，Fsize�=�14.4�mm，Msize�=�11.3�mmの付近に
収束した（図6B）．

系列推移が意味すること
系列推移の実験でもFsize�=�Msizeの線よりも下側の領域

に成熟殻サイズが収束した．そして餌の供給量が同一な
らば捕食圧の強い環境下ほど大きな成熟殻サイズへの変
位が見られた．これらは定性的には二種競合モードで作
成した適応景観の結果と調和する．しかし結果を注意深
くみると，二通りの計算結果が示唆する最適応形態には
僅かながらずれがあるように見える．作成された適応景
観の精度に関してなお確認する必要があるものの，この
不一致が実在するならば，それは選択が作用するヒエラ
ルキーの差異に起因している可能性がある．

本研究で作成された適応景観は，種が長い期間形態的

図6．系列推移の結果を図4の適応景観上に散布し推移の軌跡を表した図．A，敵が弱く食料が豊富な環境．B，敵が強く食料が豊富な環境．
Fig.�6.�Diagrammatic�figures�showing�the�results�of�the�phyletic�transition�plotted�on�the�adaptive�landscape�in�Fig�4.�A,�weak�predation�pressure�

and�enough�food�supply�(Qenc�=�0.006,�Dmax�=�1000).�B,�strong�predation�pressure�and�enough�food�supply�(Qenc�=�0.010,�Dmax�=�1000).
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に均衡を保つという暗黙の了解（形質は経時的に変化し
ないとの前提）のもとで，形態（雌雄殻サイズ）を様々
に異にする種間での“強さ”の違いを視覚化したもので
ある．つまり，この計算モードでは，個体群レベルに作
用する選択の結果として“最強の種”が決められる．こ
れは群選択の概念に近い．一方で，系列推移モードでは，
個体レベルで選択が行われており，個体が子孫を残すた
めに最も適した形態は何であるのかを示しているから，
系列推移で求められる最適応形態の方が現実に作用した
自然選択により即しているだろう．

雌雄殻サイズの決定要因

日和見種を取り巻く環境の中では，雌の成熟殻サイズ
は産卵数増加と餓死リスク増大とのトレードオフで決ま
るとする，前述の直感的な解釈は本当に妥当なのだろう
か．また雌雄の体サイズ差はどのように作り出されるの
だろうか．ここでは死因解析の結果をもとに雌雄差を形
成する要因の解明を目指す．

死因解析
予定成熟殻サイズと，実際の死因との関係を調べた．

どのサイズで成熟するべき（または成熟した）個体が，
実際にはいつどのような死因で死亡したかを統計的に調
べた（図7）．解析は系列推移モードのシミュレーション
で雌雄の成熟殻サイズがほぼ収束した時点以降において
行い，環境条件は図6で示したものに対応している．予
定成熟殻サイズは実際の系では取りようがない，ヴァー
チャルな系ならではのデータである．死因としては「被
食死」，「餓死」の他に従来成熟後の死に対して一括して
いた「寿命死」のカテゴリーを二分し，「孤独死」と「大
往生」を設けた．「孤独死」は成熟したもののつがいに
なれず寿命を迎えてしまった場合であり，「大往生（図7
ではleave�offspringと表記）」は交配に成功し子孫を残す
ことができた場合をそれぞれ示している．なお，中村・
岡本（2022の図6‒8）の扱いとは異なり，この解析では
成熟した後でも「被食死」または「餓死」を区別した�

（図7）．
雌が不本意な死を遂げる主たる要因として，「被食死」

と「餓死」がある（図7A,�B）．雄が雌より小型（つまり
早熟）である以上，基本的により多く生産される成熟雄
が成熟雌に対して余っている状態になるので，雌の「孤
独死」リスクは限りなく低くなる．この場合，雌はなる
べく早く成熟に達する方が子孫を残すチャンス（交配成
功率）が増えることになる（図7A,�Bの白色領域上端に
注目）．一方で，「産卵数（卵をどれだけ産めるのか）」も
体サイズに依存する重要な要因で，これは大型（晩熟）
の個体ほど有利になる．結局，雌にとって最適応の成熟
殻サイズは，再生産率（交配成功率と自身が産める卵数

の積）が最大となる場所になる（図7C‒D中の▲）．この
ようなサイズは，捕食圧が強い場合と弱い場合グラフか
らそれぞれ14.4�mmおよび11.2�mmと見積もられ，系列
推移シミュレーションの収束点とよく合致していること
が分かる．

一方，雄においては雌とは異なり産卵数を維持すると
いう制約がない．このことは，一見，雄の体サイズは小
さいほど有利になると感じさせがちだが，実際にはそう
でもない．雄には「被食死」，「餓死」に加えて「孤独死」
リスクが発生するためである．「孤独死」リスクは，雄
の体サイズが小さくなればなるほど増加していくようで，
この要因が雄を無制限に小さくするのを妨げている．雄
の場合，つがいになる相方の産卵数の期待値は自身の体
サイズに依らず一定と設定されているので，交配成功率

（1からこれら3つのリスク引いた確率）をトータルで最
大化させるような体サイズがすなわち最適応の成熟殻サ
イズである．その結果，見積もられる雄の最適応サイズ
は環境における捕食圧の違いによってそれぞれ11.0�mm
および8.7�mmとなり（図7E‒F中の▲），これもまた系列
推移シミュレーションの収束点と合致している．

捕食圧を強く設定した系において雄の交配成功率を示

図7．捕食圧が弱い環境と，捕食圧が強い環境下でそれぞれ行った
死因解析の結果．A，B，雌の死因の割合と期待される卵の数．C，
D，個々の雌について計算された再生産率．E，F，雄の死因の割
合．▲は最も適応的な成熟個体サイズを示す．

Fig.�7.�Diagrammatic�figures�showing�the�results�of�cause�of�death�
analysis�under�the�conditions�of�weak-�(A,�C,�E;�Qenc�=�0.006,�
Dmax�=�1000)�and�strong�predation�pressures�(B,�D,�F;�Qenc�=�0.010,�
Dmax�=�1000).�A,�B,�causes�of�death�in�females�and�expected�number�
of�eggs�per�individual�female.�C,�D,�reproduction�rate.�E,�F,�causes�
of�death�in�males.�Solid�triangles�show�the�optimal�adult�shell�size.
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す曲線（図7F中の白黒の境界）は頂がなだらかである．
この傾向はまた，適応景観の等高線が縦（雄軸方向）に
伸びた楕円形を示すこととも調和する（図4）．これらの
結果は，捕食圧が強い（飢えが頻繁には起こらない）と，
最適応サイズから少々外れている雄であっても大きな不
利益を被らないことを示唆している．

最後に雄の孤独死リスクがどのようにして極端な小型
個体を選択的に不利にし，雄の際限ない小型化を阻んで
いるかを考えてみたい．成熟した雌は直ちにかつ無作為
に成熟雄とつがいを形成する設定であるため，この点で
は体サイズの小さい雄は不利にはならない．しかし，モ
ニター画面に映る個体の挙動を更に注意深く観察すると，
小さな雄の孤独死には二通りのパターンがあることが分
かる．一つは余命の短さである．設定した多くの環境で
は雄余り状態が生じているので雄は成熟したと同時に雌
とつがいになれるとは限らない．その結果，雌を廻る競
争に何度も挑戦することになるが，余命の短さはその回
数に制限を与えてしまう．先に個体の余命について予定
成熟年齢に対して一律20％という恣意的な設定をしたが，
上の効果を考えると極端な設定をしない限り適応景観や
系列推移の結果に大きな影響を与えないだろう．この数
値をいくつに仮定しても体サイズに対しての相対的な関
係は維持されるからである．

もう一つは繁殖期の不適合である．食糧不足によって
頻繁に引き起こされる環境攪乱を通じて個体群には自然
に繁殖期と非繁殖期が形成される．このような場合，小
さ過ぎる雄が早々に成熟に達したとしても往々にして配
偶相手がまだ成熟していない．その結果，雌の成熟を�
待たずに捕食されるなどして命を落としてしまうことが
ある．

混合死殻群集の再現

以上に示してきた諸結果は，予想通り，日和見種
Yezoitesにとって小さな雄を持つ性的二型戦略が合理的
であることを示唆している．これらを踏まえて最後に
ノジュール［TP10］中の混合死殻群集の再現を試みる．
Tragodesmoceroidesの成熟殻は，本来，Yezoitesより大き
い（おそらく気房サイズで40�mm程度）にも拘らず，ノ
ジュール中の化石群集はTragodesmoceroidesがYezoitesよ
り小さなサイズ側に集中していた（図2）．また，ここで
見られたTragodesmoceroidesはどれも未成熟個体であっ
た．これらの観察事項から，Yezoitesが掃寄せ環境に常駐
する日和見戦略者であるのに対して，Tragodesmoceroides
は掃寄せ環境で孵化した後，何らかのタイミングで外界
へと旅立っていくような生活史戦略をとっていたと推定
した．前者を“篭り型”，後者を“旅立ち型”と呼ぶこと
とする．餌不足や個体密度の増加など環境ストレスの増
加をきっかけとして生息地から離れて回遊する生物はサ

ケ科などを始め多くの例が知られており，塚本（2005）
はこれを脱出理論と呼んでいる．

設計
改装プログラム“夢の旅路モード”は，飢餓に瀕した

アンモナイトに高い被食リスク覚悟で豊富な餌場を求め
て冒険する道を拓かせるモードである．サケ科における
陸封型と降海型との関係性（森田・森田,�2007;�佐藤ほか,�
2016;�Tamate,�2015）を幾分参考にしている．2種を同時
計算する二種競合モードの特性と仮想遺伝子を次世代に
受け渡す系列推移モードの特性を備え，なおかつ死殻の
サイズ分布を予想する死殻生産モードの機能を併せ持つ．
篭り型および旅立ち型の種に対して図8のようなアルゴリ
ズムを設計した．どちらの属性を持たせるかはインター
フェイス画面を介して設定し，2種の同時計算も可能で
ある．どちらの属性のアンモナイトも掃寄せ環境で孵化
し，共に幼年期を過ごす．その後，個体が飢えに瀕した
時，そのまま掃寄せ環境に留まるのか，外海へと移住す
るかで分岐を生じさせる．掃寄せ環境に縛られた篭り型
の種は飢えに瀕しながらもそのまま成長・交配し，掃寄
せに産卵する（これは従来設定の通り）．一方，旅立ち型
のアンモナイトは飢餓が生じると外海へと移住し，そこ
で成長を続ける．旅立ち型種の標準摂食率をCstd�=�0.024

（cf.篭り種：Cstd�=�0.030），最小摂食率をCmin�=�0.012（cf.
篭り種：Cmin�=�0.010）と設定した．これらパラメータの
変更は成長率を低下させるとともに飢えに対する耐性を
減じるので，総じて掃寄せにおける日和見種としての特
性を弱める方向に働く．

新たに追加した外海部分の計算法に関しては，従来の
フィールドの上に同じ構造の二階部分を増築したと考え
ればイメージし易いと思う．移住の条件を満たした個体
はその座標を維持したまま上階に移動し，その後産卵の
条件を満たした雌個体だけが同様に下階に帰還する．外
海でも各個体は日々動き回って成長していく．外海にお
いては個別に飢餓や被食を考えず，常に一定の確率で死
を迎える“無作為死”を導入した．外海で生産された死
殻は掃寄せで観測することはできない．交配は外海でも
行われるものとするが，抱卵した雌は再び掃寄せに戻っ
て産卵ののち，そこに死殻を遺す．環境条件は基準条件

（敵遭遇率Qenc�=�0.006，餌供給量Dmax�=�1000）とし，その
他の諸設定は中村・岡本（2022）の図7に準拠した．両
種の計算は同時に行い，掃寄せフィールドは篭り型種と
旅立ち型種の各個体で共有される．外海フィールドは旅
立ち型種で占有される．

また，配偶ルールに関して重要な変更を行った．広い
外海で相手に廻り逢うためには体サイズに裏打ちされる

“移動力”の効果が無視できないと考えたからである．す
なわちフィールド内に成熟雌とともに複数の成熟雄がい
る場合，従来設定ではつがいはランダムに選択されると
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していたところを，雌雄間の距離をそれぞれの雄の体サ
イズで除した数値が最も小さくなる雄（すなわち雌のと
ころに最初に到達した個体）を選ぶものと変更した．な
おこの配偶ルールは外海だけでなく掃寄せ内でも同様に
適用することにした．（このルール変更は大きな雄を多少
有利にするだろう．しかし中村・岡本（2022）における
死殻生産シミュレーションを新ルールで再計算してもほ
とんど結果に影響を与えない．）

夢の旅路モードでは計算結果として任意の指定期間中
に掃寄せおよび外海で累積した死殻のサイズ分布を記録
することができる．さらにフィールドに残存する食糧量，
生存個体数，総生物量，そしてA種およびB種の雌雄そ
れぞれについて推定された成熟殻サイズとその変異の大
きさが経時的に記録される．フィールドウィンドウでは
基本的に掃寄せ内にいるA種およびB種の分布が色分け
して示されるが外海での分布に変更することも可能であ
る．また両種について生殻のサイズ分布はヒストグラム
ウィンドウで，推定された雌雄成熟殻サイズとその変異
の大きさは経時変化ウィンドウでそれぞれ見ることがで
きる．

再現された混合死殻群集
夢の旅路モードを用い，篭り型種・旅立ち型種ともに

予定成熟殻サイズ（初期設定）を雄16�mm，雌16�mmか
ら開始したときの計算結果を一例として図9Dに示した．
系列推移の結果，篭り型種が雄7�mm，雌11�mmに収束
し，顕著な二型を示しているのに対し，旅立ち型種では

大型化の過程で，一時的に二型を現わすものの，最終的
に雄22�mm，雌23�mmと雌雄成熟殻のサイズ差はほぼ消
滅した．また，シミュレーションの最終段階，27,000〜
30,000dayの間に生産された死殻のサイズ分布を図9A‒C
に示した．

現実との比較
シミュレーションの 結 果 を 踏 まえ，Yezo i t e s と

Tragodesmoceroidesについて筆者らが最終的に推定し�
た生活史戦略，適正サイズ，死殻生産の模様をまとめた
ものを（図10）に示した．以下の記述に併せて参照され
たい．夢の旅路モードでシミュレーションを行った結果

（図9），篭り種は小型化して性的二型を現わし，旅立ち種
は大型化し最終的に二型を消失させた．これを現実の化
石集団［TP10］における観測結果（図2）と比較してみ
ると，篭り型・旅立ち型の両種とも現実の観測値よりも
小さな成熟殻サイズに収束したものの，個々の特徴に関
しては概して現実のYezoitesとTragodesmoceroidesとの関
係をよく再現しているといえよう．これらのことは，生
活史の後半で生じる餓死リスクの増大が，Yezoitesの性的
二型を発現・維持する要因になっていることを強く示唆
している．

篭り型種成熟個体の死殻分布において殻直径7�mm付
近に認められるモードは雄によって形成されたものであ
る．さらに，殻直径11‒12�mm付近で認められるモードが
雌に対応している（図9A上段）．篭り型種未成熟殻のサ
イズ分布には10�mm付近で弱いながらも高まりが再現さ

図8．新規に開発したプログラム「夢の旅路モード」のフローチャート．掃寄せ環境を想定した従来部分に，外海を想定した右部分を加えて
いる．

Fig.�8.�Flow�chart�of�computer�program�(challenging�emigrant�mode)�newly�developed�in�the�present�study,�in�which�the�virtual�world�is�composed�
of�domestic�(inner�field)�and�pelagic�(outer�fields)�areas.
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れている（図9A下段）．これは餓死殻の存在を示唆する
もので，単独種で行った死殻生産モードの計算結果（中
村・岡本,�2022の図10）と本質的に変わらない．

一方，掃寄せで生産される旅立ち型種のサイズ分布に
おいては，本来餓死してそこに加わるべき個体が生きて
外海へと流出する．そのため，この種では頻出する餓死
個体によって形成される10�mm付近の高まりが認められ
ず，死殻の分布はサイズとともに単調な指数関数的減少
を示す（図9B）．現実に観測されたTragodesmoceroidesの
死殻分布は殻直径4�mm付近にモードを持ち右側に長く
裾を引くようなかたちを示す．Yezoitesとは異なり，右
側裾部分に餓死殻が集積したと思しき高まりは認められ
ない（図2B）．現実には幼年期の殻が化石化作用の様々
な過程で失われがちであることを考慮すると（Maeda,�
1991），旅立ち種に関する未成熟殻の死殻分布は現実に
観測された化石群の特徴をよく再現しているといえるだ
ろう．理論的な分布では産卵のために再び掃寄せに戻っ
てきた雌個体が22‒25�mm付近に微弱なモードを形成し
ている．これに対応する個体は本研究で扱ったサンプル
中には見いだせなかったが，掃寄せノジュール中に稀に
存在するTragodesmoceroidesの大型個体は帰還した雌個
体に対応している可能性がある（図1O）．

このシミュレーション結果は掃寄せの外に集積する死
殻群集もまた予測している．仮にそのような場所で死殻
を集計できたとすれば，そこではかなり成長した様々な

サイズの個体からなる低くて幅広い分布が観察されるだ
ろう（図9C）．残念ながら，現実のTragodesmoceroides
に関してそのような観察データは知られていないが，
Maeda（1991）は祖先属と目されるDesmocerasに関して
興味深い産状を報告している．彼は蝦夷層群のセノマニ
アン階から産するDesmocerasについて3通りの保存様式，
Type�1�preservation：泥岩中に直接埋まっているもの，
Type�2�preservation：石灰質団塊中にあるもの，sheltered�
preservation：大型アンモナイト遺殻の住房中ないし下側
に保護されているものを認識した．彼のいう“sheltered�
preservation”におけるDesmoceras死殻のサイズ分布

（Maeda,�1991;�Fig.�7）は本研究のTragodesmoceroidesの
それに酷似している．さらに，“Type�1�preservation”で
はかなり成長したDesmocerasが泥岩の母岩中から単体
で産出し，そこから想定されている死殻のサイズ分布

（Maeda,�1991;�Fig.�10）は，本研究で予測した外海での
Tragodesmoceroidesのそれに幾分近いように思われる．残
念ながら，これらの保存様式が空間的あるいは時間的に
どのように配置されているのかについての報告はないが，
本研究での予想との整合性を想起させるデータである．
Tragodesmoceroidesはその祖先種の段階から類似の生活史
戦略をとっていたのかもしれない．

図9．「夢の旅路モード」でのシミュレーションにより得られた死殻分布（A‒C）と体サイズの系列推移の結果（D）．A，篭り型（掃寄せ環
境）．B，旅立ち型（掃寄せ環境）．C，旅立ち型（外海）．

Fig.�9.�Results�of�computer�simulation�(challenging�emigrant�mode).�Histograms�of�dead�shells�(A‒C)�and�phyletic�size�transition�as�to�the�dimorphs�
(D).�A,�domestic�species�in�the�inner�field.�B,�dispersing�species�in�the�inner�field.�C,�dispersing�species�in�the�outer�field.
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おわりに

食糧供給が不安定な場で生きる日和見種と想定される
アンモナイトYezoites puerculusを対象に，この種が示す性
的二型戦略の合理性について，いくつかのコンピュータ
シミュレーションとその結果の解析を通して検証を行っ
た．その結果，以下のことが明らかになった．
（1）二種競合計算モードを用いて作成された適応景観

と，系列推移計算モードで予測された最適応形態は，
いずれも想定された環境下では性的二型を発達させ
ることが有利であることを示している．

（2）死因解析の結果は，大きな餓死リスクが雌雄成熟
殻の最適サイズを小型化する方向に働いていること，
そして産卵数を維持する必要から雌の場合にだけそ
の効果が差別的に減殺されていることを予測する．

（3）生活史の後半で外海（餓死リスクが緩和される環
境）への移住を仮定すると，成熟殻サイズが大型化
するとともに二型性が消失する．

以上のことから，Yezoites spp.に見られる性的二型が，日
和見的で餓死リスクに瀕しながら掃寄せ内で一生を終え
るような特殊な生活史戦略の帰結として発現したことは

かなり確からしいように思う．
しかしながら，筆者らはアンモナイトが二型を発達さ

せる環境条件の一つを探り当てたに過ぎず，この説明
は性的二型を示すとされる他のアンモナイト（例えば
Yokoyamaoceras，Mesopuzosia，Hauericeras，Menuitesなど）
には適用できない可能性が高い．Yezoitesとは大きく異な
る雌雄間のサイズ比や個体数比（例えばYokoyamaoceras；
Maeda,�1993）は現行モデルでは全く再現できないし，こ
れらの種が有する巨大なマクロコンクを掃寄せの住人で
あると想定することにそもそも無理があるからである．

本稿で示してきた一連の演繹的アプローチは，死殻の
サイズ分布，空間分布を再現するだけでなく，同時に適
正な雌雄サイズまで予測してしまう．この高い再現力は，
観測事実を十分に説明できる仮想環境を特定するに当
たってのハードルを引き上げることになるけれども，逆
に言えばそれができた時の確からしさはそれだけ高いは
ずである．アンモナイト化石は十分に豊富な情報を含ん
でいる．今後，照合すべき観測データ（サイズ分布・時
空間分布・成熟殻サイズ・性比など）の精度を上げる必
要があることは言うまでもないが，他の多くのアンモナ
イトについても彼らが遺した死殻から，生活史戦略を合

図10．YezoitesおよびTragodesmoceroidesで推定された二通りの生活史戦略．両種の死殻は相異なる分布型を示す．
Fig.�10.�Conceptual�drawing�showing�alternative�life-history�tactics�adopted�by�Yezoites and�Tragodesmoceroides.�Thanatocoenosis�of�the�two�

species�show�different�distribution�each�other.
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理的に推定できる日が来るかもしれない．
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