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� 本章の目論見 

� Land-Arnoldの遺伝的分散共分散行列 Gの解釈を批判する 

� Gの測定から自然選択への拘束を直接推論することはできない 

� 相関にとらわれて，様々な因果的ベースを吟味検討するという，よ

り困難だが有益な仕事がおろそかにされてきた 

 

The Emergence of a New Field? 

� Lande-Arnoldの Gにより，自然選択への拘束を測る試み 

� 進化生物学者の広範な受容 

� Steppan, Phillips and Houle(2002), Shaw et al.(1995), etc.. 

� しかし生物学の哲学者はこの問題を扱ってこなかった． 

� 哲学的問題：Gは極めて問題含みの困難である． 

1) 生物学者はどのような意味で，G によって進化への拘束が発見でき

る，と主張していのかを明らかにする． 

2) G 研究にまつわる実践上の問題を調べる．ここからその概念的限界

が示唆される． 

3) G が研究のゴールとされるなら，それは量的進化生物学の根本問題

をぼやかしてしまうだろう． 

→ Gは拘束を測るものでも，長期予測をもたらすものでもない． 

 

 

Background: What Exactly is G? 

� Breeder’s  equation における遺伝率 h2の問題 

� h2は，単に表現型・遺伝子型の共分散を計るだけ．よってそれは・・・ 

� 局所的 

� 発生の因果経路を示さない 

� 長期的な予測をもたらさない 

 

� Lande & Arnold多変量モデルにおける Gの問題 

� Gは，様々な表現型形質の間の関係性を示す行列である（対角線上要素
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は遺伝分散，それ以外の要素は二つの形質間の遺伝的共分散を示す）． 

� 共分散がゼロ → それぞれの形質は独立に進化可能 

� Gの使用，その１（Lande & Arnold 1983） 

� 選択反応の長期予測と，過去の選択勾配の評価 

� Gと選択レジームがわかれば，Δz（表現型の変化）を計算すること

で選択への反応を知ることができる． 

� 逆に，現在の表現型の値と Gから，過去の選択勾配を見積もること

ができる． 

� Gの使用，その２（Cheverud 1984, 1988） 

� 分散共分散は進化への遺伝的拘束を表すと考えることができる． 

� 非対角線上の要素は，その形質の進化が，他の形質との共進化によ

ってどれだけ足を引っ張られるか，を表している． 

� 0 に近いほど両者は独立に進化し，逆に絶対値が 1 に近づくほど，

二つの形質間には密接な関わりがある． 

 

 

3. Many problem of G, much trouble using G 

Some Basic Problems with G 

� Gは局所的指標に過ぎない 

� Gはそれが計測された特定集団・環境においてのみ妥当 

� 当該遺伝子（頻度）や環境が変われば，Gも変化する． 

� よって Gを用いて長期予測するためには，Gが長期間一定であると想定

しなければならない． 

� これはありそうにない（進化＝遺伝子頻度の変遷，環境の変遷，生

物体の変化に起因する環境の変遷） 

� → Gが進化的タイムスケールで一定だと考えることは不合理． 

� Gは長期的に一定ではないという経験的証拠 

� さまざまな集団や種間において，Gは互いに異なっていく 

� シミュレーション結果では，Gは一定条件では長期的に安定するが，

それ以外だと大きく変化する → G 行列の安定性を，普遍的に問う

ことはできない． 
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� Gをどのように見積もるのか？ 

� Gの内に含める形質をどうやって選ぶのか？ 

� Gの安定性は選ばれる形質や，各形質の可塑性に依存する 

� E.g.アブラナ科に属する植物の多くは，2 種のおしべをもち，片方

(4 組)は残り（2 組）のおしべよりも長い．つまりこの 2 種のおしべ

間の共分散は広範なタクサを通じて一定である．一方，半水性の植

物の多くでは環境によって異なった葉をつける．よってそうした形

質を用いて作ったGは，生物個体の生活環の中でさえ一定ではない． 

� 以上より，Gの分析結果は，研究される種自体よりも，研究者がどんな

形質を対象とするかにより強く依存してしまう． 

� 多くの研究では，G をそれ単体で意味のあるものだと考えられてい

る．これは正しくなく，実際の Gは常に何らかの形質に相対的に考

えられないと意味はない． 

 

� 環境の問題 

� ちょっと前まで，量的遺伝学は環境の影響を無視してきた 

� しかし実際は，遺伝統計で重要なパラメータは環境条件に極めて敏

感である（可塑性） 

� よって，異なった環境間で Gを比較する必要がある（Begin & Roff 

2001）．しかし．．． 

� 様々な環境下で Gを比較することの困難 

� 1) 遺伝統計的実験には，ただでさえ多くの標本が必要．さらにそれ

を環境毎に行おうとすれば，その何倍もの労力が必要になる． 

� 2) 環境のどのような面に注目すれば良いのかが明らかでない． 

� 3) 種々の実験群で，Gに統計的な優位差を判断するための統計的メ

ソッドが，未だ確立していない．要素毎の比較，行列相関，最尤法，

共通要因分析，分散の重分析・・・ 

� 困難は，こうしたテストが極めて大きな標本サイズを必要とするこ

と，そして大きな標準誤差を生むというところにある． 

→（比較された行列は等しいという）帰無仮説の棄却が困難に． 

� さらにこれに加えて，共線性 collinearityの問題もある（既出）． 
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More Fundamental Conceptual Issues Concerning G 

� Gによって，選択と浮動を区別することができる？ 

� 「ある種の選択は，浮動とは異なった仕方で（共）分散行列の違いのパ

ターンとして現れ出るはずだ」 

� 浮動は行列の全要素に均一的に影響を与えるが，選択は要素毎に異

なった仕方で働く．この違いを勘案することで，両者を区別可能． 

� しかし現実には多くのケースで，変化を浮動に帰す帰無仮説を棄却する

ことが不可能．→ 統計的手法の開発 or標本サイズで克服可能？ 

� No. それ以上の概念的問題． 

� Phillips, Whitlock and Fowler(2001)：個々の Gにおける変化は，

選択の結果としても，浮動の結果としても整合的に解釈可能． 

� Jones, Arnold, and Burger(2004)のシミュレーション：Gの平均に

よって選択勾配を計ることはできても，個々の Gを用いて信頼でき

る評価を行うことはできない． 

� → アンサンブルレベルの分析を，個別的結果に適用することはでき

ない，という問題． 

 

� Gを進化への拘束と解して，表現型進化を予測することは可能？ 

� 「生物体が自身のリソースをどの形質に割り当てるかのトレードオフ

関係は，形質間の（負の）遺伝共分散として現れるはずだ」 

� Houle(1991)の批判 

� 形質 z1,z2間の遺伝共分散は，{A},{R}の寄与の割合および，発生環境

の特徴にも依存する．{A},{R}の比率によっては，z1,z2間にトレード

オフがあるのに拘わらず，正の共分散が見られることもある． 

� 資源が豊かな選択環境だと，トレードオフを検知することは困難

（「銀の匙」効果）． 

� → G上の共分散（のマイナス値）は，実際の遺伝構成におけるトレ

ードオフを必ずしも意味しない 

� Gromko(1995)の批判 

� 遺伝的共分散は，連鎖か多面発現の結果だと解釈されてきた．この

内生物学的に興味深いのは後者である． 

� Gromko のシミュレーション：異なった多面発現のパターンによっ
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て，同じ G行列が生じうる．よって G行列から多面発現を一意的に

特定することはできない． 

� （共）分散を用いて，多面発現が実際の進化結果に及ぼす影響を予

測することはできない．実際は独立であったり，むしろ逆方向に相

関していたりすることもあり得る． 

� → 実際の遺伝構造におけるトレードオフは，G上の共分散（のマイ

ナス値）として必ずしも示されるわけではない． 

� つまり，G行列と実際の遺伝的構造は，多対多の関係にある． 

 

More Issues Concerning G  

� 自然集団における遺伝的分散-共分散を見積もる手法にまつわる問題 

� Half-sibアプローチ 

� 異父・母兄弟の表現型を比較する 

� 全兄弟やクローンの比較とは違い，表現型分散をより精密に分ける

ことが可能（相加的・非相加的分散，母性効果など） 

� このアプローチの問題 

� このような人工的交配が自然界で生じる見込みはほとんどない．だ

とすると，こうしたサンプル個体の交配実験から見積もられた G行

列は，本当に母集団の行列を代表しているといえるのか？ 

� 交配実験デザインはそもそも，ある特徴を「育てる(breed)」ための

ものであって，自然集団における特徴を「見積もる(estimate)」た

めのものではない． 

 

� Gの進化？ 

� Gは過去の進化的「力」（選択，浮動）の結果として解釈される 

� しかしこれはもちろん，選択が分散の要素に働くという意味ではな

い．物理的選択プロセスが働くのは，個別的な存在物である． 

� つまり「G の進化」とは，G が個体レベルで生じるより複雑で多種

多様なプロセスの要約的な指標を提供する，ということ． 

� しかし，前節の Houle, Gromkoが示すように，同様の Gが様々な表現

型・遺伝子型から帰結する（多重実現する）．よって G の変化から個体

レベルの力を推測しようとしても，それは多義的過ぎて，一意的な情報
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を得られない（せいぜい，ある因果的仮説を示唆するだけ）． 

 

� 異系交配でない生物における Gを測定するとは？ 

� 同系交配する種においては，実質的な集団サイズは数個体ほどにしかな

らない場合が多い． 

� 一方 Gの評価は大サンプル（e.g. 90家系以上）を要求する． 

� この場合，G は存在しないのか？あるいは人工的に異型交配させる

ことで Gをサンプルするのか？しかし後者の場合，それはもはや生

物学者の artifactとなってしまうのではないか． 

 

 

4. What now? Getting past G 

� なぜ生物学者は，こんなボロボロの Gを使い続けるのか？ 

� 遺伝率の使用と同様，使用者がその限界に注意を払っていないから． 

� それに変わるようなマシな方法がまだないから． 

� ほとんどの研究者が，統計をその本来の用途（データの要約＆因果仮説

の示唆）として用いていないから． 

← 生物学の哲学は，こうした方法論上の誤りを正さないといけない！ 

� 支持者内部での懸念 

� Roff(2000)：浮動と選択を区別する新しいツールの必要性を主張（と

いっても，そんなのは無理だろうけど） 

� Barton & Turelli(1989)：「我々の知っていることは僅か」 

� Shaw et al.(1995)：「短期予測は質的には
、、、、

可能かも．長期予測は注意

が必要」（ただし，それでも甘く見積もりすぎ） 

� 量的形質座位 QTLの分析 

� 量的表現型質の分散と統計的に相関する遺伝子領域の特定 

� しかしこれも本質は統計的であり，発生上の因果的構造の理解を与

えるわけではない． 

� QTL分析でできること：特定の形質と結びついた量的形質座位の発

見．そのうち若干例では表現型分散の大部分を説明可能．若干例で

は環境特異的な影響を持つ．などなど． 

→ これらの知見はすべて局所的局所的局所的局所的（局所個体群，特定形質）である． 
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� 生物学における局所性と一般性 

� 上述の問題は，生物学研究が局所的な条件や歴史に依存した学問である

ということに根ざす． 

� それを無視して，物理学的一般原理のように，「G一般」について語

ることは無意味． 

� Dupré：生物学において「なぜ」あるパターンが生じるのかは説明

できるが，「何が」生じるのかは予測できない． 

� 量的遺伝学の役割 

� 自然集団の進化を考える枠組みと，その状態の要約を提供． 

� そこから因果的仮説が構築される．しかしそのテストはそれ以外の

方法（SEMなど）を要求する． 

� 統計的手法だけですべてを解決することは不可能．実験，SEM，表

現型可塑性の分子的基盤，などの地道で状況に即した研究が必要． 

 


