
新学術領域研究

進化の制約と方向性
〜微生物から多細胞生物までを貫く表現型進化原理の解明〜

第７回理論情報交換会：揺らぎに関する総合討論

Constrained & Directional Evolution Newsletter Vol. 5 No. 2 (2021)



表紙：優位モード仮説の基となる計算機細胞。
（左）たくさんの要素からなり自己複製する、計算機内の細胞（トイ細胞）の模式図。

（右）トイ細胞を計算機内で進化させた結果。この細胞はX0～X999までの1000次元の状態をもつが、これ
をPCAにより代表的な３次元に投影したもの。様々な環境に置いたときの細胞状態の変化、ランダムな変
異を加えて同じ環境に置いたときの細胞状態の変化、同じ遺伝要素で同じ環境であるときの細胞状態の
揺らぎ、そのすべてが、一つの線の上（水色曲線）にしか存在していなかった。元来1000次元のものが、1

次元に拘束されたといえる。また、これと同様のことは、様々な大腸菌の実験で確かめられた。
※右図は文献 (Furusawa and Kaneko, 2018, Phys Rev E) の図 (クリエイティブ・コモンズCC BY 4.0) を改変
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第７回理論情報交換会：揺らぎに関する総合討論 
細田一史（大阪大学）、香曽我部隆裕（理研）、森下喜弘（理研）、上坂将弘（理研）、守野孔明（筑波大学）、

阿部玄武（東北大学）、内田唯（理研）、古澤力（理研/東京大学） 

 

令和 3 年の 2 月 18 日に「理論情報交換会：揺らぎに関する総合討論」が開催されました。ここでは、

その開催報告と参加記を兼ねた概要、および、これにより得た理解の覚書を、この順で記します。特に覚

書は、これが正しいものだ、ということではなく、この時点での複数の参加者の理解をまとめたもので

す。領域内外を含め、今後の発展のために役に立てれば幸いに思います。 

 

 

１．開催報告・参加記 
 

倉谷新学術領域の大きな特徴は、統計物理を背景とした理論生物学研究（揺らぎ応答進化理論）を取り

込むことにより、これまで各論の域を超えることが困難であった表現型の制約や方向性に関する進化を、

統一的な視点から理解しようとする点にあります。すなわち、生物学や物理学、理論と実験、これらの融

合により革新的な進化理論の構築を目指すプロジェクトであって、実験研究に理論を適用するだけでな

く、実験と理論の融合の中で、また新たな実験と理論を生もうということです。このため、これまで理論

情報交換会は６回行われてきました。 

 

第７回となる今回は、古澤による理論の説明と、全体での議論が同時進行にて行われ、これまで以上に

実験とのすり合わせを考えられた会でした。具体的には、表現型揺らぎを観察したときのバラツキが、何

に依存するものであって、理論的にはどのような関係があるとされ、実験においてどのように扱うこと

ができるのか、そして複数のメカニズムをどのように分類して切り分けられるか、ということが説明お

よび議論されました。 

 

  

図１．説明スライドの例 
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その中では、大腸菌、ハエ、蛇、魚、花、食虫植物、RNA 分子といった、領域において具体的に実験

で扱われる様々な例を元に説明および議論されました。これにより、様々な生物種や階層を扱う実験研

究者や理論研究者からの疑問やコメントを起点として、活発な議論がなされました。 

 

  

図２．説明スライドの例 

 

特筆すべき点として、「理論研究者が実験研究者に伝える」のではなくて、「ここまでは理論的に言える

ことだ。さてここからどうすると良いだろうか？」というような、議論によって構築していくようなスタ

イルで進められたことでした。これにより、多くの質問や提案があり、議論が活発になったと感じられま

した。そもそも容易ではない理論から来ている議論であるため、これまでの６回にわたる理論情報交換

会によって参加者の理解が進んでいることにより可能となった会であったと感じられました。 

 

当日は議論が活発になったため、当初予定されていた２時間ほどでは到底足りませんでした。特に、

「揺らぎと進化の関係を理解するためには、遺伝分散・環境分散・揺らぎの切り分けが重要である」こと、

そして「実験的にそれを行うためには適切な実験デザインが必要である」ことがクリアに示されました

ので、それに関する議論がつきませんでした。よって会の後、Slack というチャットツールにより議論は

継続されました。さらに、ここで得た理解やアイデアを元に、3 月 11 日にもう一度、口頭で議論しよう

ということになり、続・理論情報交換会が開催されました。ここでも 3 時間を超える活発な議論となりま

した。この報告ならびに議論内容や理解の覚書として、以下に記します。 
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２．揺らぎに関する総合討論の現状理解、解釈、覚書 
 

上記のように、この第７回理論情報交換会では、主に理論と実験のすり合わせを試みたものでした。ま

たこれは過去の６回の開催の積み上げによるものであり、その意味で、導入からは少し距離のある発展

的なものです。このような状況であるため、例え領域内の研究者であっても、仮定として積み上げられた

概念のそれぞれについて、「なんでこうなるのだったかな？どこが既存でどこが新しいのだったかな？」

という風になることもあると考えられます。よって、ここでは第７回での議論（揺らぎと進化の関係を理

解するために、遺伝分散・環境分散・揺らぎの切り分けをどのように行うのか）に至るまでの、理論の基

本的な部分を含めて、一旦まとめておきたいと思います。なお、これはあくまでも「書きなぐった覚書」

程度のものであって、ここに記述されていることは、教科書のように正しさを検証されたものではあり

ませんこと、ご注意くださいませ。 

 

ここでは、「どのような表現型は進化しやすいか（進化が速いか）？その進化速度と揺らぎの関係は？」

という観点で、以下のような順で見ていきます。⑤までは理論的な話で、⑥以降は実験で観察される表現

型のバラツキを考えていきます。第７回理論情報交換会では⑥以降が主に議論されましたので、⑤まで

はそのための前提知識となります（この交換会についての新しい話はありませんので、不要な方は⑥か

らお読みいただけましたらと思います）。⑤までのより詳しいことは、全て「普遍生物学、金子 邦彦 (著) 

東京大学出版会、ISBN 4130626205」に記載されていますので、この本をお勧めします（他にもたくさん

の重要な概念が書かれています）。 

 

①遺伝的な違いによる適応度のバラツキと進化速度の関係 

②適応度と表現型の関係 

③様々な表現型同士の関係と制約 

④制約の仮説（優位モード仮説） 

⑤制約と揺らぎ、進化の方向（揺らぎ応答進化理論） 

⑥実験で観察される表現型のバラツキを考える 

⑦揺らぎの切り分けを考える 
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① 遺伝的な違いによる適応度のバラツキと進化速度の関係 
同じ遺伝子型であっても表現型が異なる場合、かつ、そ

れぞれの表現型と適応度*の関係が不明な場合に、進化が

どうなるかが知りたいところです。ただし、それでもやは

り進化は遺伝的要素に違いがあるから起こるものです。従

って、複雑な中から遺伝的要素と適応度のみを抽出するこ

とで、本質的な理解を取り出すことができます。「Fisher の

自然選択の基本定理」では、80 年ほども前にこれを行い

ました(Fisher, 1930)。簡単にすると「ある時の適応度の増

加率は、その時の適応度の遺伝的分散に等しい」というも

のです（分散 Variance はバラツキの指標で、分布の幅の２

乗）。つまり、適応度の増加を𝛥適、遺伝的(Genetic)要因に

よる適応度の分散を𝑉!_適とすると、以下のように書けます

（以降は表現型に関するものですが、ここだけ適応度です

ので、「適」をつけています）。 
𝛥適 =	𝑉!_適 式１ 

 

これは直感的にも理解が容易です。例えば、次の図のよ

うに、ある種の集団において、少しずつ遺伝子が違うこと

によって、色々な適応度をもつ個体がいるとします。ここ

で、適応度が大きい方がたくさん増えますので、平均適応度よりも大きい適応度をもつものは種内での

相対的な頻度が増えて、小さい適応度をもつものは減ることになります（水色矢印）。結果として、集団

は適応度が高い方向（図の右側）に移動します。分布の幅が広いほど移動が速くなることは想像できると

思います。逆に、集団の遺伝的な適応度のバラツキが無ければ、適応度の変化はありません。 

 

 
 

この Fisher の自然選択の基本定理は原理的な部分を抽出したものであり、非常に一般性が高いもので

す。もちろん、「これ以外の要素は関係ない」とか、「全体としての生物進化を考えたときに、適応度が高

い方向にしかおこらない」とかを主張しているわけではありません。進化の原動力の部分を抽出したも

のです。これを原動力として、以降は、表現型との関係性を考えていきます。 

  

*適応度とは、生物自身や環境などによっ

て各時点で決まる次の世代での個体（また

は遺伝子）の増殖の期待値であり、要する

に「どれだけ増えるか」というものです。

これが大きい方が自然選択で残ると考え

られます。ある世代時間 t での遺伝子型の

個体数 n(t)を、n(t+1) = W n(t)と書いたと

き、W を適応度と呼びます。いわゆる微分

方程式 dn/dt=μn における比増殖率μと

比較すると、eμ に比例するようなもの。

例えばロトカボルテラの捕食者 y の変化

は、被食者 x として、dy/dt=(cx-d)y なの

で、ある瞬間で x が定数とすると ecx-dの
ようなもの。 つまり自身の性質によって

予め決まるようなものではなく、その時の

自身や他の生物を含めた環境など全てに

よって決まる、増殖の期待値。 
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② 適応度と表現型の関係 
適応度は、その時点での環境と生物の状態（表現型）により決まるものです。表現型とは（細かいこと

は置いといて）、「それを変えても、その変化が子孫に伝わらないあらゆる形質」です。すなわち、体重や

性格といったものから、右手の小指の細胞におけるある遺伝子の発現量といったものまで、全てが表現

型と言えます。 

 
このように様々な表現型の中で、どれが進化によっ

て変化しやすいのでしょうか？先述の①を考えると、

適応度に関係するような表現型は変化しやすいと考

えることができそうです。仮に、ある表現型と適応度

の関係を、比例関係で考えてみます（適応度=β×表現

型）。比例定数 β によって、正の関係、負の関係、無

関係が表せます。これはスケールを変えただけですか

ら、式１から、遺伝的要因によるある表現型の分散𝑉!
と、自然選択によるその表現型の変化𝛥は、以下の関

係となるでしょう*。 

𝛥	 ∝ 		𝑉! 式２ 

 

ある表現型に適応度と正の関係があればそれは進

化によって向上し、負であれば減少していき、適応度

と関係ないような表現型は、積極的な進化の原動力を

得られません。また、適応度と関係する表現型の中で

は、遺伝的な違いによる表現型のバラツキが大きい方

が変化しやすいと考えられます。となると、様々な表

現型のそれぞれが、適応度とどのような関係があっ

て、かつ、遺伝的な要因によりどの程度ばらついてい

るかを知ることで、表現型の進化の理解に近づけそう

に思えます。 

 
 

*これは Price 方程式の近似からも出てきま

す。Price 方程式は次のようなものです(Price, 
1970)。 
 𝛥 = [相対適応度と表現型の共分散] 

＋[相対適応度×表現型の期待値] 
右辺第一項目の共分散は、どれだけ適応度と

相関しているかというもので、相関していた

ら正で逆相関していたら負、独立ならゼロで

す。同じモノだと分散に等しくなります。適応

度=β×表現型とすると、この共分散項は𝛽	𝑉!
となります。第二項目は、自然選択以外での変

化で、ドリフトなども含みます。わかりやすい

例として、ある高性能のタンパク質の遺伝子

配列にランダムに変異を加えると、大概は機

能を失うことになると思いますが、そのよう

な効果の総合です。自然選択による決定的な

変化を考えたい場合にはこの部分を無視する

ので、𝛥	 ∝ 		𝛽	𝑉!となり、式２になります。なお

こ の近似は お よ そ 一般的 な も の で す

(Gardner, 2008)。 
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しかし、無数にある表現型のそれぞれについて、これらを調べあげれば理解できるのでしょうか？それ

だけでも大変ですが、実はそれを頑張っても難しそうです。それは、表現型間には関係があるからです。

例えば、体重が軽い方が適応度は高く、筋力が大きい方が適応度は高いけど、体重が重い方が筋力は大き

いような場合には、体重と筋力を一緒に考えなければなりません。物理的な制約ともいえるでしょう。そ

もそも無数にある表現型なのに、それぞれの関係性まで考えなければならないとなると、途方に暮れて

しまいます。逆に言えば、こういった制約がわかっていれば、むしろ関係性によってとりえる状態は少な

くなり、そこだけを考えれば良いことになります。そこで次は、一旦進化を忘れて、様々な表現型同士の

関係と、その制約について考えていくことにします。 

 

③様々な表現型同⼠の関係と制約 
体重と筋力は関係しているでしょうし、ある遺伝子 A の発現量と別の遺伝子 B の発現量の関係もある

でしょう。階層を超えて、体重と小指の先にある細胞の遺伝子 C の発現量も関係しているかもしれませ

ん。このように、各表現型は互いに関係しており、自由に（独立に）変えられるモノではなく制約がある

といえるでしょう。上記の話から、この物理的制約を考えない限り、進化の方向は理解できそうもありま

せん。なお、このような制約を考えることは、本新学術領域の骨子の一つと言えます。 

 

 

表現型同士の関係を理解するために、簡単な仕組みからなる数理モデルを用いた古澤らの理論研究が

あります。たくさんの要素からなり自己複製するという生物のエッセンスのみを模倣して、以下のよう

な単細胞システムを考えてみます。各細胞内には、例えば 1000種類の成分 X0, X1, …, X999が存在すると

します。これら 1000種類の成分は、そのうちの 2種類が出会うことで化学反応を起こすとします。この

反応は、生物の酵素反応などを模倣して、一方の成分は別の種類の成分に変化し、もう一方の成分は反応

には必要だけど変化しない（反応触媒）とします。どの成分とどの成分が出会うと何が起こるのか、とい

う化学反応のルールは、最初はランダムに決定します。また、環境中には濃度一定の栄養成分があり（1000

種類の成分に含まれます）、これは細胞内に取り込まれます。そしてこの取り込みも別の成分が担うとし

ます。これらの反応を通して、環境中の栄養成分を取り込み、細胞内の物質の総数が一定値を超えたら分

裂するとします。このような計算機の中の細胞を用いて、表現型の制約にアプローチします。もちろん、

成分の数である 1000種類は、100 にも 10,000 にも変えてみることが可能です。なお物理学のモデリング

では、このように細部を捨てて単純化した仕組みからなるモデルを「トイ（おもちゃ）モデル」と呼び、

複雑な仕組みをもつシステムの理解にしばしば用いられます。よってここではこの細胞をトイ細胞と呼

びます。 
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このトイ細胞は、ランダムに設計した反応でできているため、そのままの構造ではまだ生物らしい制約

は持たないと考えられます。これに、生物が満たす最低条件であろうものを加えることで、それによる制

約をみることができます。ここで、NASA の生命の定義「ダーウィン進化が可能で自律的な化学系」にも

あるように、全ての生物は進化が可能であり、進化の結果です。古澤らは、上記のトイ細胞を計算機上で

進化させました。適応度の高いトイ細胞を選択し、それにさらに変異を加える、ということを繰り返す作

業です。具体的には、トイ細胞は外から成分を取り込んで分裂しますが、その分裂の際の特定の成分量を

適応度とします。この適応度が高いトイ細胞を親細胞として選択し、この親細胞の化学反応のルール（化

学反応ネットワーク）の一部をランダムに入れ替えて、子細胞がつくります。これを繰り返すことで、特

定の成分を作る細胞として進化していきます。 

 

この進化後のトイ細胞の構造は現存する生物の構造と同じだとは言えませんが、少なくとも、進化で残

れるという生命共通の条件を満たしますので、かなり基礎的な特徴を持つと期待されます。なお、このト

イ細胞では化学反応のルールが遺伝要素ですが、このルールが同じであったとしても、細胞内の各成分

の粒子はデタラメにぶつかって反応するため、ランダム性があります（これは現実でも同じはずです：⑥

参照）。すなわち、表現型揺らぎがあります。解析の結果、このトイ細胞の状態は、元来は非常に高次元

（1000種類の成分で出来ているため、その状態は 1000次元の成分量で表されます）であるにもかかわら

ず、実際には１次元に制約されることが示されました(Furusawa and Kaneko, 2018)（進化前の祖先トイ細

胞にはこの制約はありません）。例えば、たまたまある細胞内のある成分 A の量が多い時には、他の 999

種類の成分も、それに応じてそれぞれ多かったり少なかったりが決まっている、ということです。結果の

一例として、以下の図では、進化後のトイ細胞に対して、様々な環境に置いたときの細胞状態の変化、ラ

ンダムな変異を加えて同じ環境に置いたときの細胞状態の変化、同じ遺伝要素で同じ環境であるときの

細胞状態の揺らぎ、そのすべてが、一つの線の上（水色曲線）に拘束されていることがわかります。 
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図は文献(Furusawa and Kaneko, 2018)のもの。クリエイティブ・コモンズ CC BY 4.0 

 

ここで紹介したのはあくまでも計算機の中のトイ細胞ですが、実はこれよりも以前に、実際の大腸菌に

おいても、様々な環境変化に対する状態変化には非常に強い制約があることがわかっています。例えば、

浸透圧、高温、飢餓といった異なるタイプの環境変化であっても、トランスクリプトームの変化は同じよ

うなものになるようです(Kaneko et al., 2015)。浸透圧の変化によって発現量が大きく変化する遺伝子は、

飢餓にしたときにも大きく発現量が変化する傾向にある、というものです。また、異なる栄養素や異なる

培養手法などの環境変化におけるプロテオームでも、同様のことが観察されています(Furusawa and 

Kaneko, 2018)（実験は別の研究のもの(Schmidt et al., 2016)）。さらに、環境変化による応答と、その環境

変化への適応進化（実験室内進化）による変化も、同じようなものになることが観察されています

(Furusawa and Kaneko, 2015)。そして、複数の進化系列同士でも同じような状態変化が起こることも確認

されています(Horinouchi et al., 2015)。以上のように、トイ細胞だけでなく、実際の生物である大腸菌であ

っても、非常に強い制約が存在することが示唆されています。 

 

たくさんの、例えば千や万という次元を持つものの変化が、1次元でしか動けないとなると、とても強

い制約があると言えるでしょう。この 1 次元がわかれば物凄く理解が進むという事と想像されますし、

多くの人にとっては驚きの制約と思われます。もちろん、生命システムであれば何でも 1 次元になるか

というと、それは有りえないと思われますが、許容される次元が大きく減少するという事は有りえると

考えて良さそうです。これは、ほとんどの要素がなんらかの関係で関わり合っているということを意味

します。逆に言えば、全体が関わっていなければ、少なくとも 1次元にはならないでしょう。これについ

ては後述します。いずれにしても、大きな制約があること自体は有りえそうであり、この制約および残さ

れた 1 次元は一体何であるのかを理解することは、生命システムの変化や進化の理解に有益と考えられ

ます。次はこれを考えていきます。 
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④制約の仮説（優位モード仮説） 
大腸菌やトイ細胞で見られる強い制約とは、いったい何なのでしょうか？なお以降は、この拘束される

1次元の曲線軸を優位モードや優位軸と呼び（実際には 1次元曲線への拘束とは限らず、２次元の曲面な

ど、低次元の多様体への拘束である場合も含みます）、この制約が現れることを優位モード仮説とよびま

す（優位モードは Dominant mode ですので、支配的な形態や支配的な軸、という感覚です）。表現型とは、

そもそも非常にたくさんの要素を持つ高次元のものですが、それら高次元のあらゆる方向に対して自由

に変化できるわけではなく、むしろほとんどの方向には変化しても即座にもとに戻るような安定性があ

り、一方で、あまりすぐに戻らないような、変化を許容する方向が 1つ（複数だとしても少し）だけ存在

する、というものです。優位モードの出現は、以下のように、このシステムに要求された恒常的な成長と、

進化に必要である頑健かつ適応的な性質に由来すると考えられています。これら二つの由来について説

明します。 

 

 

 

定常的な成長（自己増殖）について。生物は、内部の要素が増殖し、それによって生物個体自体が増殖

することで、また内部が元に戻るという定常性（恒常性）をもちます。全ての生物は増殖するものですし、

個体が増殖するという事は、中身も増殖しているという事ですので、およそこれを満たさない生物はな

いと言っても良いでしょう。この定常成長により、生物内の全ての要素の増殖率は、長い目で見ればおよ

そ同じだと考えられます。すなわち、各要素にはそれぞれいろんな相互作用がありますが、その結果とし

て最終的には同じだけ増えており、これが揃わないようだと恒常性がありませんので、そのようなネッ

トワーク構造は許されていないと考えられます。この定常成長により、多くの要素であっても、それぞれ

が自由に増減することはできず、全ての要素が揃うように、全要素共通の増殖率という 1 次元に拘束さ

れるという強い制約要因ができることになります。しかしこの定常成長だけでは、まだ大腸菌やトイ細

胞で観察された制約は説明できません。それは、なぜその 1次元の方向が、異なる環境変化でも同じなの

か、ということです。環境が違っても同じ挙動を示すという事は、システム自体がその 1次元（優位モー

ド）しか許容しない理由があると考えられます。それが、以下のように進化によって獲得した頑健性と適

応性によるものだと考えられています。 
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頑健性と適応性について。全ての生物は定常成長しますが、その中でも、あらゆる外乱や揺らぎに対す

る頑健性をもち、かつ、競争や環境変化に負けない適応性をもつものが、進化において生き残ると考えら

れます。頑健性が高いという事は、少し状態が変化したら即座に元の状態に戻る、という事です。これが

ないと不安定で、機能的な状態を保つことができません。しかしこれだけを考えると、すぐに元に戻るの

だから、例えば分布の幅を考えるなら、狭くなるでしょう。一方で、適応性はそれとは逆のようなもので、

いかに速く適応変化するか、ということです。①や②にあるように、遺伝的要素による分布の幅が広い方

が速く適応できます。このように頑健性と適応性は、硬いと柔らかい、という逆の性質でもありますが、

生物はこれらの性質を共存させていると言え、それにより優位モードが形成されると考えられています。

というのも、たくさんの要素（次元）がバラバラに動いては状態を保てませんから、ほとんどの方向に対

しては即座に戻るような頑健性が大前提となります。その上で、適応性のために、即座に戻らないような

一つの方向（または少数の方向）を残していると考えられるのです。その一つの方向とは何なのかという

と、これが上記の定常成長ででてきた増殖率です。増殖率とは、まさに適応度に直結するものと考えられ

ますので、適応度は定常成長から出てきたものですが、適応度という 1 次元を残すということは進化に

おける必要性を考えても腑に落ちるものかもしれません。 

 

以上のように、優位モードは定常成長、頑健性、適応性という生物にとって必要不可欠な性質のために

もたらされたものであると考えられています。実際に、先述の大腸菌での実験において、異なる環境に置

いたときのトランスクリプトームやプロテオームの変化は、どのような環境変化の種類かによらず同じ

ような変化をするというだけでなく、その変化の量は増殖率の変化だけで大部分が説明できることがわ

かっています(Furusawa and Kaneko, 2018; Kaneko et al., 2015)。温度変化であっても栄養不足であっても、

増殖率が大きく変化する時には、表現型も大きく変化する、ということです。思えば私たちも、身体が冷

えても心が冷えても似たように腹を壊したりしますが、これも頑健性と適応性を保つための制約の副作

用なのかもしれません（？）。優位モード仮説はもちろんまだ確立していない仮説ですが、進化を理解す

る上で強力な手掛かりと考えられます。次は、この制約と揺らぎ、進化の方向を考えていきます。 
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⑤制約と表現型、揺らぎ、進化の⽅向（揺らぎ応答進化理
論） 
上記の優位モード仮説によって、揺らぎ*と進化の方向はどの

ように理解できるのでしょうか？優位モード仮説では、あらゆる

環境変化、内在的な揺らぎ、進化（または単に変異による変化）

に対して、生物が変化する方向は一つ（または少数）に限られて

いることを示唆しています。方向が一つならば、あとはこの優位

モードという一つの方向（表現型）に関しての進化速度を考える

のみです。式２から、この表現型の変化速度𝛥は、遺伝的な要因に

よる表現型の分散𝑉!と比例します。では、この遺伝的な分散𝑉!と、

同じ遺伝要素を持つものの揺らぎによる表現型の分散𝑉#$の関係

はどうでしょうか？これを次に考えます。 

 

 

 

すでに優位モード仮説でも出てきていましたが、それ以前から、シンプルな理論でも、トイ細胞でも、

そして大腸菌実験でも、𝑉!と𝑉#$は比例することが示されています(Kaneko and Furusawa, 2006)。 

𝑉! ∝ 𝑉#$ 式３ 

 

この原理は、ここまで見てきた優位モード仮説を考えると不思議はないと思います。そもそも生物はい

ろんなことに影響されて絶えず変化している中で、様々なものの釣り合いにより頑健に状態を保ち、か

つ、適応変化できる状態にある、という仮説でした。ゲノム配列の変化であろうが、揺らぎであろうが、

環境変化であろうが、それらの影響はシステムにとって同じです。変化しやすさはシステム構造に依存

している、ということです。よって、ゲノム配列の変化によって大きくバラツク生物は、揺らぎによって

も大きくバラツク、と考えられます。そもそも遺伝的な分散は進化速度𝛥と比例するため、𝑉! ∝ 𝑉#$という

事は、進化速度は揺らぎの大きさと比例することになります。 

𝛥 ∝ 	𝑉#$ 式４ 

 

これを「揺らぎ応答進化関係」と呼んでいます。なお、遺伝的分散は変異率によって大きくなりますが、

変異率が大きすぎると生物はシステムを保てなくなります。生物が許容できる遺伝的分散の最大は、揺

らぎの大きさであることが理論的に導かれています（つまり𝑉! ≦ 𝑉#$）(Kaneko and Furusawa, 2006)。また、

*ここでの表現型の揺らぎ（適応度の

揺らぎも含む）とは、同一遺伝要素、

同一環境条件であっても、表現型が

異なることを指します。なお、遺伝

的なものを g、環境に依存するモノ

を E とすることに対して、同一遺伝

要素（ isogenic）または内在的な

（intrinsic）、phenotypic variation
ということで ip とします。 
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表現型として優位モードを考えた場合、優位モードとは、変化が許容される次元（軸）であり、これは増

殖率や適応度の次元への拘束でした。となると、その進化速度はまさに①で考えたように、適応度の進化

速度と関係が深いと考えられます。 

 
 

では優位モードと、その他の様々な表現型の関係はどのようになっているでしょうか？多くの場合で、

ある表現型 A は優位モードと関係を持ちます。この表現型 A の分散は、優位モードの分散に対する寄与

率分ということになります。進化によって優位モードが変化すると、その寄与率分だけ各表現型も変化

しますので、やはり、分散が大きいような表現型は進化によって変化しやすい、ということになります。 

 
 

なお、ここまでの話で度々でてきていますが、システム構造的に、環境応答による変化𝛿も同様に考える

ことができますので、分散が大きいような表現型は、環境変化によっても変化しやすい、となります（こ

れを確認するのが、いわゆる摂動実験です）。 

 𝛿 ∝ 	𝑉#$ 式５ 

 

なお、環境応答の場合、自然選択は関係ありませんので、この関係は進化の場合よりも単純（直結）です。

進化の場合は、𝑉#$と𝑉!がシステム構造により比例していて、𝑉!と𝛥が自然選択で比例していました。環境

応答の場合は、その環境応答がそもそもシステム構造に依存するものですので（自然選択とは無関係）、

特に①や②のようなことを考えなくても、優位モード仮説から比例するといえます。このように、内部の

相互作用のようなミクロな釣り合いを考えることで、揺らぎの原因とマクロな変化の原因が同じと仮定

して、それらの関係を導く統計力学の定理を、揺動散逸定理（揺らぎ応答関係）といいます。なお、これ

はもともと、Einstein が粒子のブラウン運動の原因と、その粒子を引っ張った時の抵抗の原因が同じ（水

分子の衝突）と仮定して、その関係を定式化したものであり(Einstein, 1905)、これがおよそ 100 年前に分

子の実在の証拠を与えるにつながりました。ここでの揺らぎと環境応答の関係（式５）は、この揺動散逸

定理であり、また揺らぎと進化速度の関係（揺らぎ応答進化理論、式４）は、揺動散逸定理同様に揺らぎ

の原因と遺伝的変化の原因が同じとして𝑉! ∝ 𝑉#$（式３）を導き、さらに自然選択𝛥	 ∝ 		𝑉!（式２）を加え

たものといえます。 
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追記ですが、優位モードに対するそれぞれの表現型の寄与率を考えることは、結局、②で考えた、適応

度と各表現型の相関を考えることと同じようなことにもなっています。ただし優位モード仮説がないと、

それぞれの表現型は自由に進化することができる中で、適応度という環境も含めて状況によって変わる

ようなものに対し、それぞれの表現型と適応度との関係およびそれぞれの表現型同士の関係を考えなけ

ればなりませんでした。しかし優位モード仮説を踏まえた後では、全ての表現型の変化が優位モードと

いう１次元に拘束されるという関係をもっており、優位モードというあらゆる状況で変わらない硬い軸

と各表現型の関係を考えれば良いようになります。 

 

なお、以降に実験とのすりあわせを考える上での注意点として、実際には優位モード仮説の制約に含ま

れない表現型のバラツキがあります。③でも記したように、全体が 1次元に拘束されるという事は、ほと

んどの要素がなんらかの関係で関わり合っているということを意味します。どの生物も多くの要素は関

わり合っていると考えられますが、優位モード仮説のもととなっているトイ細胞や大腸菌は、一つの細

胞の中での様々な分子の相互作用ですので、生物の中でも特に、全ての要素がおよそ並列に、強くかかわ

りあっている顕著な場合かもしれません。よって他のケースの場合に、もし全体が関わっていなければ、

少なくとも 1 次元にはならないでしょう。例えば、仮に心臓内の細胞ネットワークと手の細胞ネットワ

ークが完全に独立なら、これらはおなじ拘束に含まれないでしょう。この場合は、やはり少数ですが、２

次元として平面に拘束される等になると思われます。となると、生物によっては、千や万と比較すると非

常に少数になったとしても、1 や 2 ではない場合（10 とか）もあるでしょう。また、トイ細胞や大腸菌で

あっても、全体としておよそ 1 次元に拘束されているというだけですので、例外の要素はいくつも存在

しえます。例えば、ある遺伝子は全体とは独立していて、環境のある特定の成分にだけ依存して決まるよ

うな場合は、この表現型は制約に含まれません。この場合、たとえこの独立した遺伝子の発現量の分散が

大きいとしても、それと進化の関係性は優位モード仮説の範囲外となりますので、注意が必要です。ただ

し、高次元の中で一つだけ関係ないバラツキを持つ表現型があるとすると、例えば主成分分析（PCA）で

はほとんど無視されます（寄与がほとんどなくなる）ので、一旦多変量で PCA をしてから、それぞれの

表現型の寄与率を見るなどすることで回避することができるでしょう。 
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⑥実験で観察される表現型のバラツキを考える 
ここから、実験で観察される表現型のバラツキと、その扱いについて考えていきます。やっと、第７回

理論情報交換会の主な内容です。全ての生物は無数の材料でできています。ゲノム配列が同じだからと

言って、それら沢山の物が全て一致するなんてありえません。例えば、環境が少し違うことに影響されて

表現型に違いが出たり、たとえ環境が全く一緒であったとしても原子レベルで一緒になることはありま

せんのでナニガシカの違いが出たりします。 

 

この後者のナニガシカに関しては、例えばわかりやすいものとして離散性（少数性）があります。細胞

の中に、ある分子 A が 20,000個あるとします。細胞分裂で二つに分かれるとすると、ランダムに振り分

けたときの平均値は 10,000個ですが、標準偏差は 100個（分散は 10,000）となり、一般的な書き方をす

ると、分裂後は 10,000±100個、となります（ポアソン過程；平均と分散が等しい）。これだとバラツキ 1%

で大体半分と思えますが、もとが 2個しかないと 1±1個でバラツキは 100%になります（0個の時や 2個

の時が頻繁にある）。なお、分子によってはランダムに振り分けずに、均等に分かれるメカニズムもあり

ますが（例えばゲノムは２個を１個ずつにわけるメカニズムがあります）、それにしても、例えば 20,000

個をちょうど 10,000個ずつにすることは大変難しいでしょうし、もとが５個だと均等に分けられません。

このようなことが不均一性を生み、さらにその後の違いに伝播していくことが考えられます。また、そも

そも化学反応に重要な温度なども、水分子の熱運動であり、その水分子の一つ一つは異なる速さをもっ

ています。酵素反応が起こる際に、酵素のどの場所にどのような速さの水分子が何回当たるか、というこ

とも、常に同じにはなりませんので、生化学反応に違いが生じ、それもまた伝播していきます（原理は同

じです）。試験管で実験するような化学反応では、非常に多くの分子数があるのでこの不均一性は無視で

きますが（例えば平均 1mol として 6×1023個とするとバラツキは約 0.0000000001%）、細胞という微小空

間内で、少数しかない分子の反応になると、こういった不均一性が顕著になってきます（一般的に高校の

化学や物理で習うような「たくさんの数の少ない種類の世界」とは異なり、生物の世界は「少ない数のた

くさんの種類の世界」です）。このような、同一遺伝要因かつ同一環境条件でも存在する「いわゆる非生

物的な偶然によるばらつき」を、ここでは「揺らぎ」と呼んでいます（より詳細な定義は⑦）。 

 

ひとまず実験誤差は忘れてみると、ある環境にいるときの表現型の値𝑥$は、その平均的な値𝑥̅に、遺伝

子型の微妙な違い（平均遺伝子型からの外れ）による何％かの影響𝑎!、環境の微妙な違い（平均環境から

の外れ）による何％かの影響𝑎%、何％かの揺らぎの影響𝑎#$が与えられてきまると考えます。またとりあ

えず、ここでは考えていないような、システムに関連するその他すべての謎の影響𝑎&'(も入れておきまし

ょう。すなわち、以下のように書けるとします（ここでの𝑎は、例えば 0.9 や 1.1 などの値を想像してく

ださい）。 

𝑥$ = 𝑎!	𝑎%	𝑎#$	𝑎&'(	𝑥̅	 式６ 

 

両辺の対数をとると、全て足し算になります（𝑋 = log 𝑥、𝐴 = log	𝑎とします；A の平均は 0 で、𝑋1は𝑋$
の平均値で、このために𝑥̅を平均的な値という微妙な書き方をした）。 

𝑋$ = 𝐴! +	𝐴% +	𝐴#$ +	𝐴&'( + 𝑋1 
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ここで、足し算で記述できるものの分散は足し算できるという数

学的な性質がありますので（共分散を無視しています*）、表現型

の分散は、以下のように記述できます。 

𝑉$ = 𝑉! +	𝑉% +	𝑉#$ +	𝑉&'( 式７ 

 

これは量的遺伝学において昔から知られるもの(Kempthorne, 

1957)（𝑉$ = 𝑉! +	𝑉%）に、揺らぎやその他の項を足しただけで、

特に優位モード仮説などとは関係ありません（より詳細には、遺

伝と環境の共分散、遺伝と環境の相互作用による分散など、様々

な要素が加えられますが、ここでは無視しています；ついでなが

ら𝑉!/𝑉$を遺伝率と言います）。なお、式６のような掛け算ではな

く、表現型をいきなり足し算で記述するモデルが一般的だと思い

ますが、ここでは掛け算を対数にすることで足し算にしていま

す。表現型を対数で扱うべきか否かは、その表現型によるとは思

いますが、異なる生物や異なる表現型の変化等を扱うときには対

数（比率）で扱う方がよいと古くから言われています(Haldane, 

1949)（1m が 2m になったという 1m の変化と、3mm が 6mm にな

ったという 3mm の変化を同じように扱うため）。また、例えば細

胞内の分子の量は対数で正規分布であることが多いです

(Furusawa et al., 2005)。 

 

ここで、優位モード仮説および揺らぎ応答進化理論によると、上記のあらゆる要因によるバラツキも、

進化による変化𝛥も環境変化に対する応答𝛿も、その原因は同じでシステム構造に由来するということか

ら、以下のことが成り立ちます。 

𝑉$ ∝ 𝑉! ∝	𝑉% ∝	𝑉#$ ∝ 𝑉&'( ∝ 𝛥 ∝ 𝛿 式８ 

 

最初に敢えて謎の原因による𝑉&'(を加えたのは、「システムに関連するあらゆる原因による分散が比例

する」と強調したかったからです。式８の「システムに関係しさえすれば、なんでもかんでも全部比例」

は、優位モード仮説および揺らぎ応答進化理論が、いかに複雑な物事を劇的に単純にしえるか、そのぶっ

飛び具合が表現されているかと思います。すなわち、何かのバラツキが大きい表現型は、別のバラツキも

大きいし、環境応答も大きいし、進化でも変化しやすい、ということです。この量的な関係を実験も含め

て明らかにしていくことが、この領域の目標の一つだといえるでしょう。 

 

ここでの最後に、「実験で観察される」表現型において重要な、何でも成り立つと言っているはずの式

８が適用できない分散である「実験誤算」を含めて考えます。実験誤差には様々ありますが、大きくみて、

測定値に比例して大きくなる比例誤差と、測定値に依存せずに常にバックグランドに足される固定誤差

があります。本来の表現型の値𝑥$に対し、比例誤差の影響𝑎&))*)と、バックグラウンドの平均値𝑥+,-.およ

び固定誤差の影響𝑏+,-.が存在し、観察される表現型𝑥*/0が以下のように書けるとします。 

*正確には共分散項があります。例

えば、数学テストの点 x の分散 Vx
と、国語の点 y の分散 Vy がある

と、ふたつの合計 x+y の分散V は、

V=Vx+Vy+2C。C は共分散で、相

関していたら正、逆相関で負、独立

ならゼロ。相関していると一緒に

動く分だけ V が大きくなるし、逆

相関だと打ち消し合うので V が小

さくなる。大きさとしては、常に

|2C|≦Vx+Vy であり、x と y が全

く同じものの時に最大 C=Vx=Vy。
ここでは、相関していたとしても、

原因が違うのに全く一緒というこ

とはないだろうから、十分に小さ

いとして、C は無視している。 
※x と y が比例することと、Vx と

Vy が比例することを混同しない

こと。 
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𝑥*/0 =	𝑎&))*)	𝑥$ + 𝑥+,-. +	𝑏+,-. 

 

すると式６より、観測値からバックグラウンドの平均値を差っ引くと、以下のようになります。 

𝑥*/0 − 𝑥+,-. = 𝑎&))*)	𝑎!	𝑎%	𝑎#$	𝑎&'(	𝑥̅ 	+	𝑏+,-.  

 

ここで困るのが、固定誤差𝑏+,-.の影響です。固定誤差が大きい場合には、固定誤差に支配されますので、

生物学的に意味のあるバラツキや揺らぎを取り出すことはできません。このため、固定誤差を小さくす

ること、または観測平均を大きくすることは、揺らぎの研究において非常に重要となります。一方で、固

定誤差𝑏+,-.が𝑥̅よりも十分に小さい場合には、これが無視できる（=0）として両辺対数をとると、 

𝑋*/01+,-2. = 𝐴&))*) +	𝐴! +	𝐴% +	𝐴#$ +	𝐴&'( + 𝑋1 

 

であり（ただし𝑋*/01+,-2. = log	(𝑥*/0 − 𝑥+,-.)です；Log の中が負になるようなバックグラウンドより小

さい観測値は考えません）、以下のようになります。 

𝑉*/01+,-2. − 𝑉&))*) = 𝑉$ = 𝑉! +	𝑉% +	𝑉#$ +	𝑉&'( 式９ 

 

生物ではない物質を用いて測定することにより、比例誤差の分散𝑉&))*)は測定できます。これが測定の分

散𝑉*/01+,-2.と同程度の大きさを持つようでは、信頼した結果はえられませんが、これが小さい場合には、

これを引くことで、上記のように式７と同じ状況に持っていくことができます。以上のように、実験の誤

差が小さければ、この新学術領域の骨子である、式８の優位モード仮説および揺らぎ応答進化理論に迫

ることができます。 

 

 

⑦揺らぎの切り分けを考える 
上記のように、同じ遺伝子型であっても表現型が異なる要因として、量的遺伝学などですでに扱われて

いる環境の違いによる表現型のバラツキ𝑉%にくわえ、揺らぎ𝑉#$を考えました。なお、なぜここで揺らぎ

に注目するかという意義ですが、その一つとして、揺らぎが「いわゆる非生物的な偶然によるばらつき」

であって、このような統計物理学的な偶然の要素であっても、進化という生物のマクロな現象に関連し

ており、それを説明できる、ということにあるでしょう。非生物的な偶然の影響で進化がわかったら多く

の研究者にとって驚きではないかと思います。ただし、仮に式８からこの揺らぎの項𝑉#$を除いたとして

も、その新規性や魅力は十分にあります。例えば、遺伝子型が同じであっても微妙な環境の違いにより生

じる表現型のバラツキ𝑉%が、微妙な遺伝要因の違いによる表現型のバラツキ𝑉!や、環境応答𝛿および進化

𝛥に比例することは新規かつ非常に重要です。なお、この環境による表現型のバラツキや変化である𝑉%や

𝛿と、進化𝛥の関係は、およそ 60 年前に Waddington が考えた状態安定性や遺伝的同化（環境による非遺

伝性の表現型変化が進化によって遺伝的に固定されていく）と原理的に同じようなものであり、ここで

はその量的な定式化が行われた、と言えるでしょう(Waddington, 1957)。いずれにしても、式８のそれぞれ

の項を区別して測定し、これらの関係を明らかにしていくことは重要です。 

 

ここでは特に、遺伝的な要素が同じであっても違いが出るという、環境依存のバラツキ𝑉%と揺らぎ𝑉#$
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の切り分けについて考えます。遺伝子型が同じであっても、環境が違う（ばらつく）ことによる表現型の

バラツキ（違い）とは、そもそも環境が異なることにより生物の表現型が異なることを表現型可塑性とい

いますので、これは表現型可塑性によるバラツキだと言い換えられるでしょう。例えば、双子であって

も、日本とアメリカという異なる環境にいれば、表現型は変わるでしょう。そんなに遠く離れなくても、

同じ遺伝子型の植物を日向と日陰におけば表現型は違ってくるでしょう。これは分かりやすく、特に定

義として問題ないようにも思いますが、次のことを考えると、揺らぎとの関係が曖昧になってきます。仮

に、ゲノムが同じ大腸菌が２匹、よく混合された試験管の液体培養の中にいるとします。ある微小な瞬

間、試験管の上の方にいる大腸菌の周囲の微小環境は、下の方にいる大腸菌の周囲の微小環境よりも多

くの微量栄養分子が存在したため、表現型に微小な違いができたとします。これも確かに環境の違いに

よる表現型の違いなのですが、表現型可塑性と呼んでしまうと違和感があります。とはいえ、違いが微小

かどうかで判断するというのは定義として曖昧です。どんなに微小であっても、例えば寒天培地上の２

匹の隣り合う大腸菌では、その環境の差は微小ですが、右側に栄養がある場合には微小ながらも右側の

大腸菌の方が増殖率は大きくなるでしょう。これは微小であっても環境の差によるものと言って違和感

はないと思います。そもそも大腸菌ぐらい小さいと、水分子の熱揺らぎでブラウン運動しますので、微小

環境は常に変動している（等しくない）と言えます。さらに顕著な例として、この新学術領域では異なる

階層も扱っておりますので、例えば RNA 分子を生物のように扱うとすると、各々の微小環境の違いは表

現型可塑性よりも熱揺らぎという方がしっくりくるでしょう。つまり、単に「環境の違い」というだけで

は切り分けが難しくなります。 

 

そこで、少なくとも上記の大腸菌や RNA のような場合を、微小かどうかによらず、環境によるバラツ

キから分けられるような、揺らぎの定義が必要となります。これら大腸菌や RNA のような場合の特徴と

して、環境自体が時間的に変動していることがあり、時間変化をキーとしてこれらのことを区別するこ

とができると考えられます。まだ確定版ではありませんが、議論の中で、以下のような定義が良いのでは

ないかという話になりました。まず、環境条件が同じということを以下のように定義します。 

「あるシステムにとっての同一環境条件とは、そのシステムに対する影響の定常分布が等しい場合を

いう（または、少し広義にするなら、時間平均が等しい場合）」 

その上で、揺らぎを以下のように定義します。 

「表現型の揺らぎとは、同一遺伝情報、同一環境条件における表現型の違いをいう」 

すると、上記の大腸菌や RNA の場合には、異なる二つの場所があった時に、これら２地点がその瞬間に

は違ったとしても、定常分布や時間平均は同じはずです（よく混合されているので）。よって、これらの

環境条件は同一と言えて、この表現型の違いは揺らぎとなります。なお、例えば、試験管のうち、試験管

が置いてある実験室の窓側と、内側ではあきらかに環境が違うとします。そうであったとしても、よく混

合されている場合には、対象とするシステム（大腸菌や RNA）は、ランダムに窓側と内側を行き来する

ことになります。この場合、異なる二つの大腸菌 A と B がいたときに、それぞれの二つの周囲環境 EAと

EB は、定常分布や時間平均は等しくなりますので、同一環境条件と言えます。このように、環境そのも

のは異なっても、対象とするシステムにとっての環境条件は同一であることもあり、これも表現型可塑

性には含めず、揺らぎと呼びます。なお、対象とする時間スケールの間に定常分布を考えられない場合

は、「環境条件が変化している」ことになります。 
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以上の切り分けは、実は統計物理でよく登場する「エルゴード性」を用いたものです。エルゴード性と

は、わかりやすく表現されている機械工学辞典の文言を引用すると、以下のようなものです「確率過程が

定常で、１本の標本関数から得られる時間平均と確率過程の集合平均が等しくなるとき、確率過程はエ

ルゴード性を有する。あるいは、エルゴード的であるという。(機械工学辞典、日本機械学会)」。すなわ

ち、ある瞬間のたくさんの物の平均と、ある一つの物の時間平均が同じことを指します。たくさんの環境

があり、それぞれが時間変動しているような場合であっても、たくさんの環境の平均と、一つの環境の時

間平均が同じであれば、すなわちエルゴード性があれば、これらは全て同一環境条件とみなす、というこ

とです。また逆に言えば、一旦ここでは仮に、エルゴード性が無いような環境の違いにより表現型が異な

ることを表現型可塑性と定義して考えてみようという案を出したとも言えます。これは感覚的には、そ

の瞬間で「偶然」環境が違うことによる表現型の違いは、表現型可塑性とは分けて考えたほうが、理解に

とって便利だろう、ということです。いずれにしても、エルゴード性を用いて、生物学的に意味のある切

り分けを定義することができます。 

 

上記のように、ひとまず環境依存のバラツキ𝑉%と揺らぎ𝑉#$をわける定義はできました。しかし、実験

的には以下のような注意点があります。確かに、環境条件の違いに依存するとわかれば、それは𝑉%である

と言えます。しかし、本当は環境条件の違いに依存するのに、その違いを認識できない場合には、揺らぎ

であると判断してしまいます。例えば上記の植物の例で、同一遺伝子型で同一環境条件のつもりであっ

ても、実は日当たりの違いがあって、その違いそのものを認識しないと、同一環境条件でも違う、と考え

例え環境 1 と 2 はある瞬間に違っても、時間平均（または定常分布）が同じなら同一環境条件と

する。環境 3 は、環境 1,2 と同じときもあるが、時間平均が違うので異なる環境条件。 
注）例えば、晴れや雨と言った天気のような変動は、ある個体の時間平均と、ランダムな個体およ

び日からサンプリングした集団の平均は一致するだろうから、この場合は𝑉#$に該当する。 
また例えば生物個体ではなく、図のようにシカの左右の角の各々をシステムとして、各瞬間で決

まる発生だとすると、角の形状が時間変動しているわけではないが、その原因となる環境が時間

変動している。仮に 100匹のシカの左右（環境１と２みたいなもの）それぞれの平均値に違いが

無いなら、左右の角の環境条件は同一であって、𝑉%=0。ということは、一匹の左右の違いは揺ら

ぎ𝑉#$。左右の平均値に違いがあるなら、その平均値の違いが𝑉%で、それぞれの中の分布が𝑉#$。 
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てしまいます（もし認識さえすれば、実験することによって日当たりの違いが非エルゴード性であるこ

とが判明しますので、𝑉%が同定されます）。このように、「揺らぎと思っていたけども、よく見ると表現型

可塑性」ということがありえます。従って、結果を考察する場合には「・・・により揺らぎと示唆される。

ただし、よく見ると表現型可塑性だということはありえる」という視点が必要でしょう。なお、だからと

いって「𝑉%と𝑉#$の違いは、ちゃんと詳細まで観察したかしないかの違いだ」ということではありません。

きちんと観察しても、上記定義のように𝑉%と異なる揺らぎ𝑉#$は存在します。 

 

上記の植物だと、「いやいや気付くでしょう」となるかもしれませんが、ややこしくなると認識は難し

くなります。議論の中で出てきた面白い例があるので紹介します。魚の卵（と子供）を考えてみます。あ

る一匹の親魚から産まれる複数の卵（子供）の大きさにはばらつきがあるとします。つまり、各親魚にた

いし、卵サイズ分布が得られます。この卵サイズの違いは、環境依存でしょうか、揺らぎでしょうか？こ

れを確かめるため、同じゲノムをもった親魚を 100 匹用意し（簡単のため卵も同じゲノムと仮定しまし

ょう）、同一環境条件において（これも確実だと仮定します）、産卵させました。ある種の魚 A では、100

匹は有意に異なる卵サイズ分布でした。親魚にとっては同一ゲノムで同一環境条件なので、産卵サイズ

分布という親魚にとっての表現型がばらついたのは、揺らぎと言えるでしょう。一方で、卵（子供）の表

現型としてそのサイズを考えた場合、環境は親魚ですから、親魚の違いによる卵サイズの違いは、環境の

違いによるものと言えるでしょう。さて、別の魚 B では、親魚 100 匹は全く同じ卵サイズ分布を出しま

した。すると、親の表現型としては、揺らぎはないことになります。一方で卵の表現型としては、違う親

でも同じサイズなのだから、環境依存の違いはないことになります。となると、残った卵サイズのバラツ

キは、揺らぎのようにも思えます。しかし実際には、各親魚の卵巣の中の卵の位置によって異なっていた

とします（タラコの下部か上部か、みたなことです）。つまり、卵から見れば、環境が違っていたから、

ということになります。これは、「卵からみた環境は親であって、それは同一だ」という解像度で認識が

とまっていたから起こったことです。例えば卵巣の存在を予め知らなければ、こうなっても当然でしょ

う。このように、揺らぎと思っても、環境依存だった、ということは起こりえます。 

 

もちろん、環境の違いとの区別に注目するのではなく、揺らぎの原因に直接注目し、明にその存在を調

べていくことも可能です。例えば、細胞内のある遺伝子の発現量において、その少数性による揺らぎを観

察したい場合には、発現量を調節するプロモーターと、その発現量自体を調べるための蛍光ラベルを組

み込んで、発現量を変えたときの細胞の分布を観測します。すると、少数性による揺らぎは発現量が小さ

いほどばらつきが大きくなり、そのバラツキの関数は上記のように√平均値となりますので、これに合う

かどうかを確かめることができます。また、これによってある遺伝子発現量 A のばらつきを大きくした

ときに、他に大きくばらつくような表現型は何か、ということを調べることもできるでしょう。 

 

以上のように、表現型のバラツキの原因を切り分けて、実験的に特定していくということができるでし

ょう。先述のように、これもこの新学術領域の重要な目標の一つだと言えます。そして切り分けられたな

ら、それらの関係が優位モード仮説にあるように比例関係にあるのか、などを調べていくことができま

す。 
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３．展望についての議論（雑談） 
 

この新学術領域では、統計物理を背景とした理論生物学研究（優位モード仮説、揺らぎ応答進化理論）

を取り込むことにより、これまで各論の域を超えることが困難であった表現型の制約や方向性に関する

進化を、統一的な視点から理解しようとする点にあります。これまで見てきたように、普通に考えるとそ

のシステム全体の変化を理解するなどおよそ不可能なのではないかと感じてしまうほど多くの要素で複

雑に出来ている生物も、人間の理解の範疇に収まるような気になってくるのではないかと思います。こ

の新学術領域により、生命進化の理解の飛躍的な進歩が期待されます。その上でさらに、続・理論情報交

換会において上記のようなことを議論したのちの最後には、「この後はさらに、生命とは何か、に近づい

ていけそうだよね」という話で盛り上がりました。特徴的な二つとして、生物学的な興味と物理学的な興

味をひとつずつ紹介したいと思います。 

 

まずは、もっと拡張していくと、例えば大進化などまで含めた具体的な理解に繋がっていくだろう、と

いうものです。ここでの大進化とは、いわゆる種内の競争などで起こるものを小進化として、種間まで広

げて新種や大きな分類群の誕生および絶滅などのプロセスを指しています。例えば、カンブリア爆発に

おける新しい生物のボディプランの誕生や、次の爆発についての理解につながる、ということです。とい

うのも、優位モード仮説や揺らぎ応答進化理論は、何も小進化に限ったことではありません。生物のネッ

トワーク構造からくる制約の話ですので、大進化にもなんらかの適用ができるはずです。例えば関係す

る話としては、進化における揺らぎの減少と回復が、理論的にのみならず、タンパク質進化実験でも観察

されています(Ito et al., 2009)。揺らぎが大きいほど進化が速いのですが、進化によって適応度（性能）を

上げていくという事は、揺らぎを小さくする（安定性を向上する）ことにもつながりえます。そうすると、

進化はどこかで止まってしまいます。しかし、１次元などの低次元に制約されたと言っても、もともとは

高次元です。１次元を引っ張り続けると、どこかで全体のバランスが崩れ、安定性を失い、それによって

揺らぎが爆発的に増大する（回復する）、ということが考えられています。こういった概念を広く適用し

ていき、様々な実験や事実と照らし合わせていくことで、時間的にも種類的にも幅広い範囲での生物進

化の理解が深まりそうです。もちろん、このようなことが生物多様性と言った人類にとって急務である

課題の根本的な理解につながることは、言うまでもないでしょう。 

 

次に、「特徴的な次元が存在するのか？」、という物理学的な興味がありました。例えば、優位モード仮

説では、高次元のシステムについて考えています。つまり、極点な話、要素が少ないようなシステムでは

このような特徴は得られません。となると、生命らしい性質も得られませんので、そもそも未生命が生命

になるには、ある程度の要素（次元）が必要だったと考えられます。では、どれぐらいの次元だと、なぜ、

どういった特徴を持ち、何が起こるのでしょうか？これを明らかにしていくことで、生命システムに特

徴的な次元を抽出することが可能だというのです。例えば未生命の段階でも、少なくとも７次元は必要

だとか、その後は次元が増えていくだろうとか、多細胞になるには○○な次元が 1000 は必要だとか、そう

いったことが明らかになるかもしれません。そしてそれは、例えば認知科学で知られるマジックナンバ

ー７や４、世の中が３次元であること、原子核物理学でしられる７つのマジックナンバーなどのように、
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生命のマジックナンバーとして明らかになり、これらとのつながりまで解明されていくのではないか、

などと、夢は広がりました。そしてもちろん、こういった「生命の仕組みの基礎理解」が、知能や免疫と

いった高次生命機能の根本的な理解に必要であり、新たな人工知能などの高次生命機能を模した新規シ

ステムの構築に寄与していくと期待されます。 

 

以上、100 年前のアインシュタインの揺動散逸定理や、80 年前のフィッシャーの自然選択の基本定理、

60 年前の Waddington の状態安定性や遺伝的同化など、物理学と生物学にまたがる随分と前の知見が全面

的に登場しながらも、一方で、2000 年ごろではまだ夢のようにも思えた進化の理解方法が、理論と実験

を踏まえた現実の科学として進められています。参加者としては、ただ楽しいだけではなく、必要で、深

遠で、ワクワクして、やっぱりとてもとても楽しい、そういう印象を持ちます。 
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＜連載エッセイ３１＞ 

 

比較形態学事始め – その１ 
 

倉谷 滋 

 
「比較形態学」と一言でいっても、それを学

生時代の私が日本で、しかもほぼ一人で学ぶ

のは決して容易ではなかった。そもそも、日

本の生物学においては 1980 年代まで、それは

ほとんど死にかけの分野だった。しかし、流

行らなくなったからと言って学問を安易に捨

ててしまうことほど愚かなことはない。じっ

さい 1990 年代以降、形態学を知らずしては、

分子遺伝学も発生学も覚束ないという時代が

やってきたのだから。時代遅れだからと言っ

て人体解剖学を削除するような医学教育はな

いだろう。賢明な判断だ。ところが、日本の

生物学はそれに等しいことをやってしまって

いたのである。ま、愚痴はこれくらいにして

おこう。ここでは、今から比較形態学を学ぼ

うという奇特な生物学徒のための書籍紹介を

してみたい。 

 

 
 

■ まず、新書で選ぶなら 
中公新書によい本がある。『昆虫の誕生』と『動

物の起源論』がそれだ。「あれ、他にも大事な

本があるんじゃないの？」といわれそうだが、

間違いない。若い頃の私にとって重要だった

のは、誰がなんといってもこの２冊だった。 

まず、西村三郎著『動物の起源論：多細胞

体制への道』。いまでこそポピュラーな進化発

生学の問題になったが、出版当時はこんな酔

狂なことを真面目に考える動物学者などいな

かった。そればかりか、マスターマンの「腸

体腔起原説」まで紹介されている。今となっ

てはマイナーな学説なので、知らなくても恥

ではない。しかし、そのうち再発掘されるこ

とになるような気はする。 

この学説は、クラゲのような放射相称性の

動物にもすでに分節性の兆しがあったとする

大胆な考えだ。今ではそれをサポートする証

拠が徐々に蓄積し始めているばかりか、刺胞

動物には実は潜在的に前後軸があるという専

門家の意見すらある。とにかく現在、体節の

進化起源を探る専門家ですら知らないことが

多いこの重要なセオリーに言及しているとい

うだけで、この本は「即買い」だろう。  

西村先生とは一度だけ直接に話したこと

がある。「キミは、<リョウセイルイ>の<セイ>

の字をどう書きますか？」といきなり聞かれ

たのだ。私は、「<生>でも<棲>でもよろしいか

と思いますが……」と応えたものだ。書き言

葉にこだわる学者こそが本物の学者といえる。 

一方、石川良輔著『昆虫への道：一千万種

への進化と分化』は、節足動物の比較形態学

を論じているというだけで十分に貴重な一冊。

「脊椎動物は間葉系（神経堤細胞と中胚葉）

の進化」、「節足動物は上皮構造の進化」だと

いうことが、この本を読めばよく判る。これ

以上に有り難い著作にはなかなか出会えない。

この２冊は、古書店で出会う度に買ってしま

う。何冊持っていても構わないと思わせる。

私にとって、比較形態学と比較発生学こそが

生物学への入り口だったのである。 

 

■ 脊椎動物比較形態学の世界 
脊椎動物と一言でいっても、そこには魚から

恐竜、哺乳類まで、実にさまざまなものがい

る。いや、「魚」と一言でいうこと自体、かな

り乱暴であり、これらグループには脊椎動物

の進化を示す実に重要な「違い」が現れてい

るのだ。それを教えてくれる教科書としては、

コルバートの『脊椎動物の進化』がよい。し

かし、これはまだまだ入門。そもそも脊椎動

物の複雑な形態パターンがどのようにできて

きて、それがどのように変形していったのか。

そういうことに興味が出てきたら、もはや原

書を読むしかない。私が最初に読了した原書

は、ローマー＆パーソンズの『脊椎動物のか

らだ：The Vertebrate Body』だった。そもそ



 23 

も私が「vertebrates」とか「cranium」とか

「pharynx」等の基礎単語から、かなり専門性

の高い用語まで、辞書を引き引き全部覚えた

のがまさにこの本だったのである（私の書き込
みを級友がありがたがって、そのまま青焼きコピーにし

て配っていた）。ところが、「岩波生物学辞典」

の第一版ではなく、出たばかりの第二版を使

っていた私は、この版から形態学用語がかな

り削除されてしまっていることに気が付かな

かった。一体誰がそんな余計なことを……。

いずれにせよこれはいわば、「算盤」とか「九

九」にも等しい存在なのである。そんな超あ

りがたい本についてとやかく言う資格を私は

持っていないのである。ちなみに本書の和訳

版は法政大学出版局刊。博士課程に進んだと

きに出たこの翻訳は、今に至るまでちゃんと

読んだためしがない。ひょっとしたら、買っ

たときにはもう助手になっていたかも知れな

い。しかし、必要なところは繰り返し読んで

いる。というわけで、両者とも手垢にまみれ

ている。 

確か、のちに短縮版が出て（なにしろ長くて

分厚いので）、さらに一般教科書用としてペーパ

ーバックまで出て生協に並んだときにはさす

がに複雑な心境になった（外国の大学生協古書部
で山のように積み上げられているのを見たときにはもっ

と複雑になった）。いずれにせよ、こういった書

籍を解説するのは難しい。なにしろ、必須教

科書として自分がこれまでさんざん使ってき

たのだから。ただ、色刷りの図版が洒落てい

て、自分の本として手に入れたときは、なん

だかまるで小学校に入学したての頃のようで

眩しく嬉しかったように覚えている。 

 

 
 

私が大学に入りたての頃は、「動物形態学」

の教科書が書店にあるはずもなく、黴臭い学

部の図書室でめぼしい教科書を借りるより他

なかったのだが、とても期限内に読み切るこ

となどできず、生協で注文取り寄せした最初

の本が上記の本と、同じローマーによる『脊

椎 動 物 古 生 物 学 ： The Vertebrate 

Paleontology』であった（これも、哺乳類の解説
が長すぎるとしばしば文句を言われることの多い本だっ

た）。 

 

 
 

■ 古典を掘り起こす：グッドリッチ 
E. S. Goodrichの 1930 年の著書、『Studies on 

the Structure and Development of 

Vertebrates（脊椎動物の構造と発生について

の研究）』。これは本格的な比較形態学の本で

ある。これも私に大きな影響を及ぼした教科

書だ。が、私が最初にこれに出会ったのがい

つだったか、良く覚えていない。長いこと手

に入らず、確か最初は先輩の持っていた Dover

のペーパーバック上下 2 巻をコピーし、３分

冊に製本して読んでいたはず。写真に示した

のは 1990 年代に出版された復刻。それ以前は

粗悪な複製が多く、悩まされた。 

内容は専門性が高く、頭部形態に対するこ

だわりが深く、気に入って通算４回読んだの

を覚えている。おそらくこの教科書には祖型

があり、かのランケスターが編集した『A 

Treatise on Zoology』中の一巻、Goodrich

執筆担当の『 Vertebrata Craniata First 

Fascicle: Cyclostomes and Fishes』がそれ

ではなかろうかと思っている。いつだったか、

その Goodrichの部屋にいる知り合いの Peter 

Holland に、いまでも残るオリジナル図版を

見せて貰ったことがあるが、それがどちらの

ものだったのか定かではない。 

いずれにせよ、Goodrichはかなりこだわり

派の学者であったらしく、話の多くは頭部形

態に偏っている。それ以外には体腔や泌尿生

殖系の発生など。研究面では、Goodrichは一

人で脊椎動物と無脊椎動物の両方を相手にで
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きた希有な学者で、羊膜類の比較発生学だけ

ではなく、ナメクジウオやゴカイのような動

物も相手にしている。そこから見えてくるの

はやはり分節理論の拡張やその進化的読み解

きであり、彼の描いた頭部分節の模式図は２

１世紀の進化発生学者にまで多大な影響を及

ぼし続けている。 

 

■ 頭部へのこだわり 
Goodrichの教科書に刺激されて書かれたのが、

G. R. De Beerによる『The Development of the 

Vertebrate Skull：脊椎動物頭蓋の発生』

（1937年）である。Goodrichは「頭部の記述

に偏りすぎた」と述べたが、本書は最初から

頭部以外に関心がない。むろんこれも、比較

発生学と比較形態学の指南書であり、この大

型の書物 1 冊が丸々「脊椎動物の頭蓋」のた

めだけに書かれているのである。「だけ」とい

っても、この研究分野の歴史を知ればそれも

頷けようというもの。とにかく Goethe 以来、

動物の頭というのは形態学的に最も謎を多く

含む構造として、数え切れないほどの研究者

の人生を巻き添えにしてきた。この本が書か

れた時点で、頭部問題はすでに 100 年以上の

歴史を蓄積していたのだ。「頭部問題は黙示録

研究に似る。なぜなら、両者とも人を狂気へ

と誘うからだ」と誰かがいみじくも言ってい

たが、それではまるで、「これを読んだ者は必

ず一度、精神に異常を来す」と言われた天下

の奇書、夢野久作の『ドグラ・マグラ』と同

じではないか。ならば、『ドグラ・マグラ』と

『脊椎動物頭蓋の発生』の両者を愛読してい

た私の人生はどうなるのだろう、というか、

今さらなにをかいわんや、だからこんなんな

っちゃったのである。 

それはさておき、この 1930 年代というのは、

比較形態学者にとってはまさに夢のような時

代であり、かのドイツでは Bolkの比較形態学

書が編纂されていた最中であったし、この書

籍紹介でも取り上げたいくつかの形態学書も

同じ時代のものだ。すばらしい、巷では『嘆

きの天使』とか『モロッコ』とか『キングコ

ング』とかの新作トーキー映画が次々に上映

されるし、一体これ以上何を望むというのか。 

その中にあって、ゲーテをはじめとした名

だたる形態学者達に捧げられたこの書の内容

は、ほとんど頭部に見られる形態諸要素の相

同性を巡る問題に終始していると言って過言

ではない。それは当然のことだ。頭蓋という、

この世にも複雑な物体を記述するにあたって

は、各部の名称なくして何も始まらない。あ

る程度ならば、Rathke、Reichert、Parkerら

のような 19 世紀の先達が樹立した形態学用

語に追随することになるが、とてもそんなも

のだけで済むわけもない。なにしろ時代とと

もに組織学と観察技術が向上し、見えるもの

がどんどん増えてゆくのだ。そして、研究者

が各々勝手な名称を使い始める。これをなん

とかしようと立ち上がった者が、こういう知

識の殿堂を作り上げるわけなのである。で、

こんな本は他にないだろうと普通は思うだろ

う。ところが De Beer以前、1933年にすでに

「魚類の頭蓋だけ」で大きな本を書いてしま

った男がいた。米国の著名な動物学者にして

進化形態学者の W. K. Gregoryその人である。

『Fish Skulls: A Study of the Evolution of 

Natural Mechanisms』(1933 年)というのが、

その問題の本。 

この Gregory、私の中では De Beerと同様、

明瞭に 20 世紀の形態学者として位置づけら

れている。あるいは、私が生まれたときには

まだ生きていた数少ない偉人の一人である。

おそらく比較骨学系の研究者の中には「形態

学と言えば Gregory」とさえ考える信奉者が

多いのではなかろうか。特筆すべきは、その

Gregoryによる『Our Face from Fish to Man』

(1929 年)。内容は極めて広範かつ高度だが、

初学者向きの体裁。我々ヒトの顔面がどのよ

うな歴史と変遷のもとに成立してきたのか、

比較形態学、古生物学、比較発生学の知識を

ブレンドし、グレード的進化史観に基づいて

簡明に書かれている。できれば大学院に入り

たての 22才の頃に読みたかったが、今さら言

っても始まらない。本書と Le Douarinの『The 

Neural Crest』(1982)を併読すれば、脊椎動

物頭部というこの難解な構造の進化と発生が

最も効率的に理解できるであろうと後付け的

に考えているのだが、どうだろう。 

 

■ 和製形態学の世界 
日本の古書にも良いものがある。例えば、西

成甫 Seiho Nishi著『岩波全書・比較解剖学』

（1935年）と西成甫＆鈴木重武著『岩波全書・

人体解剖学』（1933年）。あれは大学院生の頃

だったか、比較解剖学を志していた私は、当

時簡単に手に入った教科書（例えば、岩波か

ら翻訳の出た Portmannの教科書や、Goodrich

や Romer を一通り学んでしまい、むかし日本

人学者が著した比較解剖学書が一冊あると聞

き及び（日高さんか、あるいは養老さんから聞かされ
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たのかも知れない。良く覚えていない）、何とかして

それを手に入れようと東奔西走していたこと

があった。やっとそれを見付け、丸ごとコピ

ーし、製本したのが確か岡山大学に赴任した

頃、その後本物を自分のものにしたのは神戸

に来た頃のことではなかっただろうか。つま

り、一冊の古書を 20 年かけて探し回っていた

ことになる。 

読んでみると何のことはない、すでに学ん

でいたことがほとんどで、肩透かしを食った

ような気分になった。それも仕方のないこと

ではある。なにしろ自分の研究テーマが固ま

り、かなり専門的なことまで勉強するように

なっていたのだから、入門書などで満足でき

るはずもない。とはいえ、いまあらためて見

ると、Goetheの自然学の影響や Gegenbaurの

スタイルがそこかしこに垣間見えたりなどし

てちょっと興味深いのである。やはり、ドイ

ツ色が強いのである。確か、この頃は『Bolk et 

al. Handbuch der vergleichenden Anatomie 

der Wirbeltiere』が編纂されていた頃だった

はずで、西博士は哺乳類の皮筋の比較解剖学

のチャプターを担当執筆している最中か、あ

るいは執筆し終わった直後のことだったので

はなかろうかと思う。いずれにせよ、1930 年

代の西博士は原稿を書きまくっていたらしい。

それからまだ 100 年経っていないと考えると、

不思議な気分になる。巻末には解剖学用語の

一覧があり（アイウエオ順）、外国語訳が付されて

いる（英語、ラテン語、ドイツ語のごちゃ混ぜだが）。ま

た、いくつかの有名教科書も紹介され、それ

によると Gegenbaur の教科書が最高の権威で

あり、「形態学を修める者の必読書」というこ

とだそうだ。情けないことに、私はまだ読了

していない。 

犬飼哲夫 Tetsuo Inukai著『動物発生学（脊

椎 動 物 ）： Comparative Embryology of 

Chordates』（1935年）もオススメの教科書で

ある。ヤツメウナギ lampreysの発生学で有名

な八田三郎 Saburo Hatta博士の弟子にあたる

犬飼博士によるもの。八田博士への献辞が冒

頭にある。 

西成甫 Seiho Nishi の比較解剖学と同時期

に著されたこの教科書の大きな特徴は、それ

が二段構えになっているということ。前半で

は生殖細胞の発生に関わる組織細胞学に続き、

各動物群の発生が枚挙的に語られ、第 2部（第

4 章以降）では系統解剖学的な記述がなされる。

たいてい比較形態学の教科書はそのどちらか

一方の体裁で書かれるものだが、本書ではそ

の両者を一冊に収めている。各論ではまず、

ナメクジウオ amphioxusの発生が示され（もっ

ぱら Conklin や Hatschek の記述に基づく）、続いて円口

類（ヤツメウナギ lampreys とヌタウナギ hagfishes）の胚

発生が解説される。もちろん前者は Hatta、

後者は Deanの報告に基づく。続いて、本来な

ら軟骨魚類 chondrichthyes が登場するとこ

ろだが、以降の解説の便宜のため、無足類以

外の両生類の出番となる。これに極めて良く

似たハイギョの発生、その次に良く似た

Ganoid 類（アミア Amia やガーgar、チョウザメ acipenser

など）の解説が続く。そうしてようやく板鰓類

elasmobranchs となるが、その代表としてシ

ビレエイ Torpedo が用いられる（比較発生学では

シビレエイ類が用いられることが多い）。そして、真骨

魚類 teleostsに続き、無足類 Apodaが紹介さ

れる。大量の卵黄を伴うこの動物群は、思い

の外発生様式が板鰓類や羊膜類に似、羊膜類

の発生学への足がかりとして用いられている。

第 2 部の器官発生学各論はサイズの割りにか

なり専門的な領域まで踏み込んでおり、今で

も十分役に立つ。古書店で見つけたらこれも

即買い。 

 
初出：「Facebook 衝動的に書籍紹介」（2020-2021年）より
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