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第1章 序論

1.1 問題設定

家系図とは親子関係にある生物個体を線で結んだ図である。一口に家系図といっ

ても、ある個体の子孫方向のみに注目した図や父子のつながりのみに注目した図な

ど、研究の目的に応じて見方を変えられるほど家系図は多様かつ複雑に構成されて

いる。まず、本論文で用いる用語の定義を表 1.1に示す。本研究では家系図の中でも

主個体の祖先に注目し、一本の木のネットワーク構造を解析した。

表 1.1: 本論文に登場する用語の説明
用語 説明
森 親子関係にある個体同士を線で結んだもの
主個体 森の中で着目する任意の個体
木 主個体の直接の祖先だけを取り出したもの

図 1.1: 主個体とその木の例。●はオス (男)、▲はメス (女)を表し、青印は主個体
を表す。左:単純な木の例。右:複数の役割を持つ個体を含む木の例。赤色で示された
ものは役割の重なる個体を表す。
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有性生殖をおこなう生物における主個体の祖先数は、図 1.1左のように親が 2、祖

父母が 4…と 2のべき乗で増加していく。つまり主個体のG世代前の祖先数をNGと

すると、

NG = 2G, (1.1)

となる。ヒトを例に考えると、30世代前（1世代を 30年と考えるとおよそ 900年前）

における現代の 1個体の祖先数は 230 ≈10億人存在していたことになる。もちろん

これは当時の人口の 3億人 [1]を超えることになるので、式 (1.1)による祖先数の見

積もりと実際の祖先数の増加は矛盾している。

実際の家系図では、図 1.1右における赤印のように、ある個体が現代の複数個体の

祖先となっている、といった役割の重複が存在していると考えられる。この重複し

た役割を持つ個体の数が世代を遡るにつれて増大していくことにより、主個体の祖

先数の増加が抑制されるが、それに伴い木の構造も複雑になっていくと考えられる。

この構造に関する研究がいくつか報告されている。Derridaら [2][3]は木の構造を

特徴づける量をいくつか定義し、中立的なモデルを用いてそれらを解析した。Plaら

[4]はDerridaらのモデルを一般化したモデルを用いている。水口 [5][6]、西村 [7]や筆

者 [8]が実データの家系図における木の構造を解析している。これらの中でDerrida

らは、ある世代での総個体数のうち、主個体の祖先となっていない個体数の割合を

非先祖率と定義した。すなわち最も若い世代をG = 0と設定し、G世代前の非先祖

率を s(G)とする。s(G)はG世代前での総個体数をN(G)、主個体の祖先となって

いない個体数をA(G)とすると、

s(G) =
A(G)

N(G)
, (1.2)

である。式 (1.2)に従うと s(G)の値が 0であれば、G世代前の個体はすべて主個体

の祖先である。逆に 1に近い値となる時はほとんど全ての個体が主個体の祖先では

ないことを意味している。このように非先祖率は家系図の中で、ある木がどの程度

広がっているかを示しており、木の構造を特徴づける量の一つになっている。

具体的に式 (1.2)を使って図 1.2のような木の s(G)を世代ごとで計算してみると、

s(0) =
7

8
, s(1) =

6

8
, s(2) =

5

8
, ・・・と、s(G)が世代を遡るごとに変化していること

がわかる。Derridaらは s(G)の他にもウェイトという量も定義し、単純なモデルを

用いてこれらを解析した。またPlaらは、Derridaらが用いたモデルを一般化し、非
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図 1.2: 森と木の例。未来方向は下向き。丸印はオス、三角印はメスを表し、親子関
係にある個体同士を線で結んでいる。赤色で示されたものは主個体の木に属してい
る個体を表す。

先祖率の解析を行った。そして西村や筆者、水口は実データとして競走馬の家系図

を用いて、その非先祖率を実測したが、Derridaらの解析結果と実データを用いた解

析結果は異なっていることが分かった。違いの原因は、性差や両親の組み合わせ方

や設定する仔数分布の違いなど、モデルと競走馬の繁殖過程の間のさまざまな差異

にあると考えられる。

本研究においても非先祖率を解析することで家系図の構造を見ていく。加えて、

Derridaらのモデルに「性の数比及びオスとメスの仔数分布を変化させる」という修

正を加えることで、Derridaらのモデルと競走馬の家系図をつなぐようなモデルを作

ることができないかを考え、その条件を考慮したモデルを設定して森を構築し、非

先祖率を解析した。

また、実在する生物集団は、１個体のオスが１個体のメスとペアを作り仔を作る

「一夫一妻制」や１個体のオスが複数個体のメスとペアを作り仔を作る「一夫多妻

制」など多様なオスとメスのペア形成の形を取っている [9]。本研究ではそのペア形

成のルールをまとめて「配偶システム」と名づけた。非先祖率のオスとメスの比率

に対する依存性に注目し、配偶システムの違いによる森からそれぞれ非先祖率を解

析、比較を行った。

本論文の構成は以下のとおりである。第 2章で先行研究であるDerridaらやPlaら

のモデルによる解析結果、水口らによる競走馬の家系図の解析結果を紹介する。第
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3章で競走馬データの再解析について述べる。第 4章では設定したモデルの紹介及

びそれを用いて行った解析結果と理論的見積もりを述べる。第 5章では配偶システ

ムによる血縁関係の構造の違いを比較する。第 6章では本研究のまとめと今後の課

題について述べる。付録AではPlaらの理論、付録Bでは関数作成法の特徴、付録

Cで Fisher性比について紹介する。
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第2章 先行研究

競走馬の家系図とDerridaらやPlaらが用いたモデルにより構成された森は、様々

な点で構造が異なっている。以下の節でそれぞれを簡単に紹介し、比較する。なお、

先行研究や本研究で用いられた非先祖率や世代個体数を互いに比較するために異な

る記号を用いたので、それらを表 2.1にまとめておく。

表 2.1: 各モデルやデータで使われる非先祖率と世代個体数
モデル, データ 非先祖率 世代個体数の記号
Derridaら s(G) N(G)

Plaら sP (G) NP (G)

競走馬データ sT (G) NT (G)

性比可変 sf (G) Nf (G)

性比-仔数分布可変 sh(G) Nh(G)

2.1 Derridaらのモデル

Derridaらは単純な家系図モデルを構築し、それを用いて森を作り非先祖率 s(G)

を解析した。まず森を構築する際に、G世代での総個体数N(G)を以下の式で計算

した。

N(G) =

(
2

m

)G

N(0). (2.1)

式 (2.1)において、mはペアの平均出産数である。式 (2.1)に従って、世代ごとに

個体数を割り振り、個体集団を作る。このとき、オスとメスの数比は 1 : 1である。

次に、各世代内で、オスとメスのペアをランダムに作る。孤立した個体は存在しな

い。G世代前の個体の両親を、G + 1世代前のペアからランダムに作る。このよう

にして作られた森は以下の 4つの性質を有している。

1 .両親のペアはランダム
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2 .性別の数比はオス : メス = 1 : 1

3 .世代の重複は無い

4 .仔数は平均mのポアソン分布に従う

例えば、N(0) = 10、m = 2の時は図 2.1のような森が構築される。平均mのポア

ソン分布Q(k)は、

Q(k) =
e−mmk

k!
, (2.2)

で表される。m = 2とm = 2.5の時のQ(k)を図 2.2に示す。実例としては、1350～

1986年のイギリスにおけるヒトの夫婦が k人の息子を持つ時の確率分布が平均 1.15

のポアソン分布になっており、図 2.3に示されている。なお、各世代で親となるペ

アを作らず、父親母親をそれぞれG+ 1世代のオス・メスからランダムに選ぶとい

う方法でも以下に述べる結果は変わらない。

図 2.1: Derridaらのモデルによる森。未来方向は下向き。●はオス、▲はメスを表
し、親子関係にある個体同士を線で結んでいる。N(0) = 10, m = 2。

こうして構築された森においてDerridaは、G = 0で任意に主個体を選んだ時の

s(G)が、

s(G+ 1) = exp [−m+ms(G)], (2.3)

s(0) = 1− 1

N(0)
, (2.4)

で与えられることを理論的に示し、数値的に確かめた。式 (2.4)はG = 0での非先

祖率であり、主個体以外の個体は祖先でないことを意味する。式 (2.4)を式 (2.3)に
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図 2.2: ポアソン分布Q(k)。横軸は k、縦軸はQ(k)。赤印及び赤点線はm = 2、緑
印及び緑点線はm = 2.5の時のQ(k)を表す。

代入すると帰納的に s(G)を求めることができる。例えばm = 2.5の時の式 (2.3)の

結果は図 2.4の通りである。図 2.4を見ると、s(G)はG → ∞で s∗に収束すると分

かる。m = 2.5の時、s∗≒ 0.1073になる。この他にもDerridaらはウェイトを用い

た解析や 2本の木の関係の解析も行っているが、これらについては参考文献 [2][3]を

参照されたい。

2.2 Plaらのモデル

　Plaらも家系図モデルを考え、それを用いて森を構成し、非先祖率を解析した。

まず森において、各世代の総個体数NP (G)をN で固定する。次に総個体数に対す

るオスの数の割合を性比と呼び、それを fP とする。世代の重複はなく、ペアの作り

方はDerridaらのモデルと同じである。Plaらのモデルによる森は以下のような性質

を有している。

1 .両親のペアはランダム

2′ .性別の数比はオス : メス = fP : 1− fP

3 .世代の重複は無い

4′ .仔数はポアソン分布もしくは幾何分布に従う
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図 2.3: 1350年～1986年の期間におけるイギリスの夫婦が k人の息子を持つ時の確
率分布。丸印で表わしている。横軸は息子数、縦軸は分布。縦軸は logスケールで
ある。実線は平均 1.15のポアソン分布である。文献 [3]より転載。

具体的にPlaらのモデルによる森を構築すると、図 2.5のようになる。また、幾何分

布R(k)は、

R(k) = (1− q)qk, (2.5)

で表わされる。仔数分布が式 (2.5)の時のペアの平均仔数をm′とすると、

m′ =
q

1− q
, (2.6)

で表わされる。q = 0.71の時のR(k)を図 2.6に示す。

PlaらはDerrida理論の s(G)と対応するような母関数G(λ), H(µ)を定義し、解析

した。この母関数の導出と解説は付録Aで詳しく述べる。λ, µ → ∞でG(∞) = G0,

H(∞) = H0とし、G0とH0を数値的に解いた。G0とH0はそれぞれオスとメスの

非先祖率の収束値と対応している。図 2.7はG0, H0の解析結果である。性比の値や

仔数分布によりG0, H0は異なる値を取る。fP = 0.5の時はG0 = H0となり、その

値は s∗と同じ値を取る。このようにしてPlaらは、前節で述べたDerridaらのモデ

ルを性比と仔数分布について一般化し、家系図の構造は性比や仔数分布によって変

化することを示した。
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図 2.4: s(G)の漸化式。m = 2.5。横軸は s(G)、縦軸は s(G+1)。赤線は s(G+1) =

s(G)、緑線は s(G+ 1) = exp[−m+ms(G)]を表す。この２関数の交点が s∗。

2.3 競走馬の家系図

水口らは研究材料として豊富なデータ量が保存されており、長期間に渡る木を構

成できることから競走馬のデータを利用した。競走馬のデータベース（Pedigreee

Online Thoroughbred Detabase）[11]上から、各馬の名前・性別・生年・両親の名前

を入手し、それらを使って家系図を作成した。また、競走馬のデータから 4349頭をサ

ンプリングし、競走馬の性比 pT、平均出産数mT、オスの k頭仔を持つ確率Pm(k)、

メスの k頭仔を持つ確率Pf (k)等、家系図を構築する際のパラメーターを測定した。

その結果、性比は約 0.25、1年あたりの個体増加率は約 1.02であった。別に測定し

た平均出産年齢 12年を 1世代とすると、1世代ごとの平均出産数m≒ 2.5と見積も

られた。また、競走馬の繁殖過程には人の手が加えられているため、競走馬特有の

状況で森が構築されていると考えられる。競走馬の実データによる森はDerridaら

のモデルと以下の点で異なると考えられる。

1′ .両親のペアはランダムでない

2′′ .性別の数比はオス : メス = 1 : 3

3′ .世代の重複はある
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図 2.5: Plaらのモデルによりつくられた森。未来方向は下向き。●はオス、▲はメ
スを表し、親子関係にある個体同士を線で結んでいる。NP (G) = N = 10で固定,

fP = 0.4。

4′′ .仔数はポアソン分布でない

一般的な競走馬の家系図の模式図を図 2.8に示す。

水口は競走馬の実データにおける各世代の個体数NT (G)に対して、主個体の祖先

でない個体数をAT (G)とし、競走馬の実データによる非先祖率 sT (G)を

sT (G) =
AT (G)

NT (G)
, (2.7)

で計算した。この結果、sT (G)は 17世代前でおよそ 0.9となった。図 2.9に sT (G)お

よび s(G)の世代依存性を表したものを示す。この値はDerridaらによる理論値 s(G)

のおよそ 8.39倍であり、Derridaらの理論と競走馬のデータは一致しているとは言

えないと水口は結論付けている。
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図 2.6: 幾何分布R(k)。横軸は k、縦軸はR(k)。赤印及び赤点線は q = 0.71の時の
R(k)を表す。
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図 2.7: G0, H0の性比依存性。縦軸はG0, H0、横軸は性比 fP。NP = 20000。印がつ

いているのは fP =
1

2
,
1

3
,
1

5
,
1

8
,
1

16
の時である。実線、点線は仔数分布がポアソン分

布の時のG0, H0。二点鎖線、破線は幾何分布の時のG0, H0。文献 [4]より転載。
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図 2.8: 競走馬の家系図の模式図。未来方向は下向き。●はオス、▲はメスを表す。
親子関係にある個体同士を線で結んでおり、赤線は世代を重複している個体を結ん
でいる。NT (G) = 10で固定。

図 2.9: s(G)と sT (G)の世代依存性。横軸は世代、縦軸は非先祖率。赤丸は sT (G)、
桃色点線は s(G)、水色点線は s∗を表す。
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第3章 競走馬データの再解析

データベースに掲載されている競走馬データは、利用する人々のニーズを考える

とレース成績の優秀な個体が多いと推定され、水口のデータ解析は偏りがあると考

えられる。しかし、先行研究ではこのことがあまり考慮されていない。例えばサンプ

リングのデータからオスの平均子数とメスの平均子数を計算すると、それぞれ 30.8、

3.6となったが、水口の見積もりによれば、平均出産数mT = 2.5、性比 pT = 0.25

であり [6]、性比の偏りを考慮しても性別ごとの平均子数とmT が一致していない。

データベース上に掲載されている競走馬データに偏りがあると考えられる。本研究

ではより偏りの少ない統計によるパラメーターの見積もりを考えるために、競走馬

のデータの再解析を行った。　　

3.1 性の数比

水口が 4349頭をサンプリングしたデータを用いた結果、pT = 0.25と算出された

[6]。この見積もりの妥当性を考える。まず、最も単純な状況として、2世代だけで

閉じている場合を考え、

「世代G− 1の全ての個体の親は全て世代Gの個体である」(仮定A)

という仮定を設定する。世代Gでの総個体数をN(G)、性の数比を ppとすると、世

代Gのオスの数、メスの数はそれぞれ、ppN(G)、(1− pp)N(G)である。また世代

G − 1の性比を pc とし、世代 Gのオス 1個体あたりの息子の数を Cms とすると、

ppN(G)のオスに対して ppN(G)Cmsの息子が存在することになる。同様に、世代G

のオス 1個体当たりの娘の数をCmdとすると、ppN(G)のオスに対して ppN(G)Cmd

の娘が存在することになる。次に、世代Gのメス 1個体当たりの息子の数、娘の数

をそれぞれCfm、Cfdとすると、(1− pp)N(G)のメスに対して (1− pp)N(G)Cfdの

息子、(1− pp)N(G)の娘が存在することになる。世代G− 1の全個体の父親が全て
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世代Gにいるという仮定から、

pc1 =
ppN(G)Cms

ppN(G)Cms + ppN(G)Cmd

=
Cms

Cms + Cmd

, (3.1)

は世代G− 1の性比 pcを意味している。同様に世代G− 1の全個体の母親も全て世

代Gの個体にいると仮定したので、

pc2 =
(1− pp)N(G)Cfs

(1− pp)N(G)Cfs + (1− pp)N(G)Cfd

=
Cfs

Cfs + Cfd

, (3.2)

も pcを示している。仮定Aが満たされており、かつ全ての個体データがあれば、

pc1 = pc2 = pc, (3.3)

が成り立つはずである。つまり、世代G− 1の性比を、「父親から見た仔の性比」と

「母親から見た仔の性比」という 2種類の方法で計算することができる。そのときに

用いるのはCij(i = m, f)(j = s, d)である。

次に、世代Gでの性比 ppをCijを使って計算する。仮定Aより、世代G− 1のオ

スは、世代Gのオスの息子であり、メスの息子でもある。このことから、

(世代G− 1のオスの数) = ppN(G)Cms = (1− pp)N(G)Cfs, (3.4)

が成立する。この中辺 = 右辺を解いて、

pp = pp1 ≡
Cfs

Cms + Cfs

, (3.5)

が成り立つ。同様に、世代G− 1のメスは、世代Gのオスの娘であり、メスの娘で

あることから、

(世代G− 1のメスの数) = ppN(G)Cmd = (1− pp)N(G)Cfd, (3.6)

が成立する。この中辺 = 右辺を解いて、

pp = pp2 ≡
Cfd

Cmd + Cfd

, (3.7)

が成り立つ。

pcの場合と同様、仮定Aが満たされており、かつ全ての個体データがあれば、

pp = pp1 = pp2, (3.8)
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が成り立つ。pcと同様に世代Gの性比 ppも 2種類の方法で計算が可能である。もち

ろん世代を通じて性比が一定であれば、

pp = pc, (3.9)

より、Cijから計算される pp1、pp2、pc1、pc2は全て一致するはずである。さらに、こ

こまではG、G − 1の二つの世代のみで考えたが、個体がさまざまな世代に分散し

ていても、ある個体集団とその仔をもれなく数え上げることができれば成り立つと

考えられる。性比が世代を通じて変化する場合はその平均が求まることになる。

しかし、実際は全個体のデータを得るのは困難であり、サンプリングした一部の

データから Cij を推定することになるが、サンプリングしたときの偏りが問題であ

る。まず、水口がサンプリングに用いた 4349頭のデータを見てみる。

表 3.1: 4349頭のデータ

個体数 息子数 (平均息子数) 娘数 (平均娘数) 総仔数 (平均仔数)

オス 1256 14536(11.6) 24143(19.2) 38679(30.8)

メス 3093 4081(1.3) 7069(2.3) 11150(3.61)

サンプルしたデータの平均子数から、pp1, pp2、pc1, pc2を見積もってみる。表 3.1

は、4349頭の個体データから得られたオス及びメスの息子数、娘数、平均息子数、

平均娘数、総仔数、平均仔数をまとめたものである。サンプリングによって得られ

た平均仔数測定値をそれぞれC ′
ms, C

′
md, C

′
fs, C

′
fdと定義すると、

C ′
ms ∼ 11.6, C ′

md ∼ 19.2, C ′
fs ∼ 1.3, C ′

fd ∼ 2.3, (3.10)

である。これらの測定値から見積もられる仔世代の性比及び親世代の性比 p′c1, p
′
c2,

p′p1, p
′
p2を計算してみると、

p′c1 = 0.38, p′c2 = 0.37, p′p1 = 0.10, p′p2 = 0.11, (3.11)

となる。p′のそれぞれの値を見ると、性別による変化は小さく、親の性比と仔の性

比は違いが大きい、ということが分かる。この隔たりはサンプルの偏りに起因する

と思われる。データベース上の競走馬のデータがある程度有名な馬で構成されてい

るとすれば、多くの場合「有名な馬＝活躍した馬」と考えられるから、データベー
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ス上の競走馬は無名の馬よりも子孫を残しやすく、仔数も真の平均よりも大きい値

をとっていると考えられる。

ここで、

「偏りがあるかもしれない平均仔数の測定値 C ′
ij と真の平均仔数 Cij の比は、

親の性では違っているかもしれないが、仔の性では変わらない」(仮定B)

と仮定する。つまり、

C ′
ms

Cms

=
C ′

md

Cmd

≡ rm,
C ′

fs

Cfs

=
C ′

fd

Cfd

≡ rf , (3.12)

と設定する。すると、仔の性比は式 (3.1)、式 (3.2)より、

pc1 =

C ′
ms

rm
C ′

ms

rm
+

C ′
md

rm

=
C ′

ms

C ′
ms + C ′

md

, (3.13)

pc2 =

C ′
fs

rf
C ′

fs

rf
+

C ′
fd

rf

=
C ′

fs

C ′
fs + C ′

fd

, (3.14)

となり、測定値による値がそのまま算出される。一方、親の性比は式 (3.5)、式 (3.7)

より、

pp1 =

C ′
fs

rf
C ′

ms

rm
+

C ′
fs

rf

=
C ′

fs

C ′
ms

rf
rm

+ C ′
fs

, (3.15)

pp2 =

C ′
fd

rf
C ′

md

rm
+

C ′
fd

rf

=
C ′

fd

C ′
md

rf
rm

+ C ′
fd

, (3.16)

となる。正しい性比 p = pc1 = 0.38 とすると、式 (3.15)より
rf
rm

= 0.18となる。一

方、式 (3.16)より
rf
rm

= 0.20で、ほぼ一定の値をとっていると言える。

ここで、サンプリングで取り出した 4349頭の仔を考える。これらの仔は、有名な

個体の仔であるから、依然有名である可能性は残っているが、無名な馬が含まれて

いると考えられる。4349頭の仔の個体数、息子数、平均息子数、娘数、平均娘数、
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表 3.2: 4349頭の仔のデータ

個体数 息子数 (平均息子数) 娘数 (平均娘数) 総仔数 (平均仔数)

オス 17925 49388(2.8) 77021(4.3) 126409(7.1)

メス 30435 32178(1.3) 48744(1.6) 80922(2.7)

総仔数、平均仔数を表 3.2にまとめた。4349頭の仔の平均仔数の測定値をそれぞれ

C ′′
ms, C

′′
md, C

′′
fs, C

′′
fdと定義すると、

C ′′
ms ∼ 2.8, C ′′

md ∼ 4.3, C ′′
fs ∼ 1.1, C ′′

fd ∼ 1.6, (3.17)

となり、4349頭のデータに比べ、それらの仔のデータは性別間の平均仔数の差が小

さくなった。これらの測定値を用いて見積もられる仔世代の性比及び親世代の性比

p′′c1, p
′′
c2, p

′′
p1, p

′′
p2を計算すると、

p′′c1 = 0.39, p′′c2 = 0.40, p′′p1 = 0.28, p′′p2 = 0.27, (3.18)

となる。これらの値と式 (3.11)と比べると、p′′p1、p′′p2の値は大きく変化した。した

がって、pp1、pp2の測定値は信用できないと考えられる。一方で、p′′c1, p
′′
c2の方は、

式 (3.11)と比べても、値が 0.03 ほどしか変わっていないところから、pp1, pp2に比

べ pc1, pc2は信用できると考えられる。本研究では競走馬の性比 pT = 0.4、つまりオ

ス : メス = 2 : 3と設定した。

3.2 親子年齢差

親子年齢差は、各個体が父親及び母親と何歳離れているかを表すものである。総

個体数に対して親子年齢差の平均を取り、この値を競走馬の 1世代と考える。水口

はデータベース上のデータから作った競走馬の家系図に対して木を構成し、ある世

代までの木に対して測定を行ったところ、平均親子年齢差は 12± 1年となった [5]。

4349頭の仔の各個体に対して平均親子年齢差を調べたところ、母親との平均年齢

差は 11.1年、父親との平均年齢差は 12.1年となった。これらの値は木の測定から求

めた年齢差と矛盾しておらず、競走馬の 1世代は 11.5年としてよいと考えられるの

で、本研究では競走馬の 1世代を 11.5年と設定した。
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3.3 平均出産数

前に述べた通り 1世代辺りの平均出産数mは、競走馬の誕生年分布を考え、そこ

から 1年での個体増加率mY を計算し、ペアあたりの平均仔数
m

2
を、

m

2
= mY

−11.5, (3.19)

で求められることから見積もった。4349頭のデータから見積もった個体増加率mY 4349 =

0.9823、4349頭の仔のデータから見積もった個体増加率mY 4349J = 0.9663であった

ので、式 (3.19)を用いて、4349頭のデータによる平均出産数m4349 = 2.5、4349頭

の仔のデータによる平均出産数m4349J = 3.0とそれぞれ見積もられた。

二つの値に違いがあったが、本研究では平均出産数mの値は 2.5を採用している。

3.4 仔数分布

4349頭のサンプリングデータを用いてオス馬およびメス馬の仔数分布を見積もっ

た。4349頭のデータから得られた仔数をランダムにサンプリングした結果、オス及

びメスの仔数分布は図 3.1のようになった。ただし、仔の持たないオスの割合は 0.5

程あり、それらは除外している。

図 3.1: 左:データベースからサンプリングした 4349頭の競走馬のうちのオスの仔数
分布。青線で表わされている。横軸は仔数、縦軸は分布を表している。両軸共に log

スケールである。青色がオス馬のデータをプロットしたものであり、桃色線、水色線
はポアソン分布である。赤線は式 (3.20)。右:4349頭の競走馬のうちのメスの仔数分
布。赤線で表されている。横軸は仔数、縦軸は分布を表している。青線は式 (3.22)。

図 3.1左を見ると、オスの仔数分布は揺らぎが大きいが、仔を持たないオスを除

くと指数 1～1.2のべき分布に近い形をしていると見受けられる。そこでオスの仔数
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分布 Pm(k)を、以下の式のようにフィッティングした。

Pm(k) =


a0 (k = 0),

a1k
−γ (0 < k ≤ k∗),

0 (k > k∗).

(3.20)

式 (3.20)内のパラメーターはそれぞれ、

a0 = 0.9, γ = 1.2, a1 =
1− a0

k=k∗∑
k=1

k−γ

, k∗ = 1000, (3.21)

である。仔を持たないオスの割合の見積もりについては文献 [12]を参照されたい。

通常のべき分布に「k > k∗では 0の値を取る」というカットオフを加えており、式

(3.20)を「カットオフ-べき分布」と名づけた。式 (3.20)のグラフは図 3.1左に示さ

れている。一方でメスの仔数分布は、図 3.1右を見ると幾何分布に近い形をしてい

ると考えられる。メスの仔数分布 Pf (k)を幾何分布、

Pf (k) = (1− q)qk, (3.22)

とフィッティングした。パラメーター q = 0.71である。式 (3.22)のグラフは図 3.1右

に示されている。
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第4章 モデル

Derridaらのモデルと競走馬の家系図をつなぐモデルを作るために、Derridaらが

設定したいくつかの仮定を修正した。本章では 2つのモデル「性数比可変モデル」、

「性比-仔数分布可変モデル」を紹介する。

4.1 性数比可変モデル

2章で述べた通り、Derridaらの単純なモデルでは競走馬のデータを説明できると

は言い難い。この原因はDerridaらがモデルを作る際に設定した仮定 1～4のいずれ

かが破れていると考えられる。我々は、まず性比の効果に注目した。各世代の総個

体におけるオスの数の割合を性比とし、前節で挙げたDerridaらのモデルの仮定の

中で、性比を p(0 < p < 1)とし、G世代の時の pを変化させた時の非先祖率 sf (G, p)

の世代依存性を調べた [10]。

両親は 1つ上の世代のオスから父親、メスから母親をランダムに選び、N(G)の

計算はDerridaらのモデルと同様である。このモデルを性数比可変モデルと名づけ

た。性数比可変モデルが持つ性質をまとめると、

1 .両親のペアはランダム

2′′′ .性別の数比はオス:メス=p : 1− p

3 .世代の重複は無い

4 .仔数は平均mのポアソン分布に従う

である。このモデルの性質は、仔数分布をポアソン分布とした時の Plaらのモデル

と本質的に同じである。性数比可変モデルの仔数分布に、平均 2のポアソン分布を

用いれば Plaらのモデルと対応する。
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図 4.1: 性数比可変モデルによる、性比 pを変化させたときの sf (G, p)のG依存性、
競走馬の実データによる sT (G)の実測値、Derridaらのモデルによる s(G)の理論値
を表した図。縦軸はそれぞれ非先祖率 s, sT , sf、横軸は世代を表す。丸印は sT。そ
れ以外の印は sf (G, 0.001)、sf (G, 0.01)、sf (G, 0.1)、sf (G, 0.25)、sf (G, 0.5)を表す。
縦線はそれぞれの値の標準偏差を表す。N(0) = 23000, N(0) = 230000の時の s(G)

も示す。

性数比可変モデルを用いて非先祖率 sf (G, p)を測定したところ、図 4.1のように

なった。pの値が小さくなるほど世代をさかのぼるにつれて起こる sf (G, p)の値の落

ち込みが小さくなり、収束する値が大きくなることが分かった。p = 0.4の時が競走

馬の性比と見積もられているが、上の考察から sf (G, 0.4)は sf (G, 0.25)と sf (G, 0.5)

の間の値をとると考えられる。しかしG = 17で sT (G)と sf (G, 0.4)の二つの値に

0.7～0.8程の差がある。これは Derridaらのモデルを性の数比について改良するだ

けでは競走馬のデータを説明できないことを意味する。

4.2 性比-仔数分布可変モデル

前節で述べたように、Derridaらのモデルを性の数比を可変にするという修正だ

けでは、競走馬のデータを説明できなかった。競走馬の家系図は、Derridaらの設

定した仮定のうち、2以外の他の 3つの仮定も破れているからだと考えられる。そ

こで性の数比に加え仔数分布にも注目し、オスが k頭の仔を持つ確率を Pm(k)、メ

スが k頭の仔を持つ確率を Pf (k)とし、それぞれにいろいろな仔数分布を与えて森

を構築し、非先祖率 sh(G)の世代依存性を調べた。計算機上で森を構築する過程で、

24



Derridaらのモデルと同様に、最も若い世代をG = 0とし、世代の重複はないとし

た。性比 pをオスが産まれる確率とし、世代を通して性比 pは固定する。

本モデルでは与えられた仔数分布を作るために森の作り方を変更した。Derridaら

のように過去にさかのぼる方向で森を作る時に、両親を 1つ上の世代からランダム

に選べば、その結果各個体の仔数分布はポアソン分布になる。しかし、過去にさか

のぼる方向に森を構築する方法で両親の選び方に工夫をし、任意の仔数分布を作る

のは難しい。そこで本モデルではDerridaらのモデルや性数比可変モデルとは異な

り、最も昔の世代の総個体数を与えG = 0に向かって未来方向に森を作る。世代ご

とにオスの仔数とメスの仔数を、それぞれPm(k)、Pf (k)に従って割り振る。1つ下

の世代の個体数は、オスの仔数の合計とメスの仔数の合計が一致しない時は合計数

が少ない性別の総仔数が採用されるとした。その時、採用されなかった性別の仔数

分布は、採用した個体数を総仔数として各個体に割り振られる。両親は、1つ上の

世代のオスから一様乱数 [13]により父親、メスから母親をランダムに選んだ。本モ

デルは以下の特徴を有している。

1 .両親のペアはランダム

2′′′ .性別の数比はオス : メス = p : 1− p

3 .世代の重複は無い

4′′ .仔数はオスは Pm(k)、メスは Pf (k)(k : 仔数)に従う

このモデルを「性比-仔数分布可変モデル」と名づけた。

4.3 仔数を割り振る方法

G世代の各個体に与えられた仔数分布Pm(k), Pf (k)に従った仔数を割り振る際、2

通りの方法が考えられる。第一は、オスとメスに Pm(k), Pf (k)に従って k頭仔を持

つ個体数を決めるものである。この方法を「DCN法」と名づけた。DCN法に従う

と、図 4.2が示すように、G世代にオスがNm(G)、メスがNf (G)存在している時、

k頭仔を持つ仔数はそれぞれNm(G)Pm(k), Nf (G)Pf (k)である。

第二に、逆関数法 [13]により与えられた仔数分布に従う乱数を作り、その乱数を

用いて各個体に仔数を割り振る方法がある。この方法を「関数作成法」と名づけた。
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図 4.2: DCN法による仔数の割り振り方の説明を表したもの。丸印がオス、三角印
がメスを表す。枠内の数字がG世代の各個体が持つ仔数である。

しかし、この方法では個体増加率が森ごとで大きく揺らいでしまうという欠点があ

る。これについては付録 Bで述べる。DCN法で仔数を割り振ると、あらかじめ世

代ごとの各個体に与えたい仔数分布に従って仔数を割り振ることで、何回かの試行

により作られた森ごとでの個体増加率の揺らぎを小さくすることができる。図 4.3

はDCN法で作られた 10個の森の世代に対する個体増加率の平均を示したものであ

る。しかし、各個体の性別は一様乱数により割り振られており、性比が世代ごとで

揺らいでいるため、世代の個体数増加率もある程度の揺らぎは存在してしまう。図

4.4は性比を 0.5と設定したときの 10個の森の世代に対する性比の平均を示したも

のである。乱数による揺らぎが存在していることが分かる。各世代での個体数が確

定してから性比に従ってオスの個体数、メスの個体数を決めると図 4.5に示される

ように性比の揺らぎがなくなる。この方法で性別を割り振り、DCN法を用いると図

4.6に示されるように個体増加率の揺らぎもなくなる。

仔数に関しては関数作成法よりもDCN法の方が各世代の個体数の増減の揺らぎ

をより少なくできるという点から、性比-仔数分布可変モデルによる森の作成におい

て、DCN法を採用した。しかし性比に関しては、実生物の繁殖時の条件を考慮し一

様乱数により各個体に性別を割り振った。

4.4 木の作成のアルゴリズム

木を作成する際、木に属するのべの祖先数は世代をさかのぼるにつれて 2のべき

乗で増えていくため、単純に祖先数を数え上げていくだけでは解析に時間がかかっ
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図 4.3: DCN法で作られた森の個体増加率。横軸が世代。縦軸が個体数増加率。個

体数増加率は
N(G+ 1)

N(G)
(G = 0, 1, ...19)で計算される。性比は 0.5, Pm(k), Pf (k)共

に平均 2.5のポアソン分布である。赤線が個体増加率の平均値、緑色の縦線が標準
偏差を表す。

てしまう。そこで木の作成にも工夫が必要である。

世代を遡りながら森の中の主個体の祖先を探索して木を作成する。旧来の主個体

の祖先の探索法は「個体の両親をもれなく見る」というものである。図 4.7のよう

に主個体の祖先となる個体の両親を、役割の重複のあるなしに関わらず数え上げて

いく。この探索法だと、 1個体ののべの祖先数は世代をさかのぼるにつれて 2のべ

き乗で増加していくので、探索回数も同じ数だけ増加していく。この方法だと探索

に時間がかかってしまい、効率的とはいえない。

旧来の木の作成法に対し、新しい主個体の祖先の探索法は、図 4.8のように「ある

世代の木に属する個体の両親になっているかどうか、1つ上の世代の個体をもれな

く調べる」ものである。探している世代の個体が、1つ下の世代の木に属している

個体の親に一度でもなっていれば、次の個体を調べることにする。この方法は、木

に属する個体ごとで重複度合いが分からないが、木に属する個体の探索回数は多く

ても世代個体数を超えないので、探索時間は旧来の方法に比べ短縮される。本研究

ではこの新しい木に属する個体の探索法で木を作成した。
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図 4.4: 世代ごとの森の性比。横軸が世代、縦軸が性比。赤線が性比の平均値、緑色
の縦線が標準偏差を表す。

4.5 解析結果

競走馬の実データからNT (20) ∼ 2600と見積もられたが、性比-仔数分布可変モデ

ルにおいては、解析の便宜上Nh(20) = 200とした。性比 pは 3章での競走馬の性比

に関する見積りより p = 0.4を用いた。オスの仔数分布 Pm(k)及びメスの仔数分布

Pf (k) に与える分布関数には第 3章での競走馬の個体増加率や仔数分布の見積りか

ら式 (3.20)のカットオフ-べき分布と式 (3.22)の幾何分布、それから比較のために平

均 λのポアソン分布である、

P (k) =
e−λλk

k!
, (4.1)

を用いた。λ = 2.5である。Pm(k), Pf (k)の組み合わせを表 4.1に示す。各組み合わ

せごとで森を 10個作り、その平均を計算した。

sh(G)の平均値 s̄h(G)の世代依存性及び競走馬の実データによる sT (G)の実測値を

図 4.9に示す。図 4.9を見ると、仔数分布によって非先祖率の振る舞いが大きく変化

していることがわかる。特にカットオフ-べき分布の影響は大きく、組み合わせ 1や

組み合わせ 2のようにオスの仔数分布にカットオフ-べき分布を導入した時は s̄h(G)

の値がかなり高くなる。モデルの性比と仔数分布を実データのものにあわせること
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図 4.5: 性比の揺らぎを無くした森の世代ごとの性比。横軸が世代、縦軸が性比。赤
線が性比の平均値、緑色の縦線が標準偏差を表す。

で、非先祖率の世代依存性が実データの振る舞いにかなり近くなることが分かった。

具体的には、組み合わせ 1の時のオス・メスの仔数分布を採用した時のG = 17の

s̄h(G)はおよそ 0.769となったが、この値は sT (17)のおよそ 0.854倍である。組み

合わせ 1の仔数分布を用いた時の性比-仔数分布可変モデルの非先祖率の振る舞い

は、Derridaによる見積り s(G)と比較すると競走馬の実データの振る舞いにより近

くなっている。

4.6 非先祖率の理論的な見積もり

Derridaらは式 (2.3)と式 (2.4)を用いて、彼らが考えたモデルでの条件下におけ

る非先祖率の世代依存性を帰納的に見積もったが、性比と仔数分布に関して一般化

した家系図モデルにおいても、確率母関数を用いて非先祖率を帰納的に見積もるこ

とができる。オスの仔数分布の確率母関数を φm(x)とすると、

φm(x) =
∞∑
k=0

Pm(k)x
k, (4.2)
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図 4.6: 性比の揺らぎを無くし、DCN法で作られた森の個体増加率。横軸が世代。

縦軸が個体数増加率。個体数増加率は
N(G+ 1)

N(G)
(G = 0, 1, ...19)で計算される。性

比は 0.5, Pm(k), Pf (k)共に平均 2.5のポアソン分布である。赤線が個体増加率の平
均値、緑色の縦線が標準偏差を表す。

であり、メスの仔数分布の確率母関数を φf (x)とすると、

φf (x) =
∞∑
k=0

Pf (k)x
k, (4.3)

である。G世代の非先祖率を s′(G)とし、s′(G + 1)と s′(G)の間に成り立つ関係を

考える。G+ 1世代の個体が主個体の木に属していない確率 s′(G+ 1)は、G世代に

いるその仔の全てがその木に属していない確率 s′(G)に他ならないので、以下の漸

化式が成り立つ。

s′(G+ 1) = f ′φm(s
′(G)) + (1− f ′)φf (s

′(G)). (4.4)

ここで f ′は性比を表わす。0世代の総個体数を nとすれば、s′ = 1 − 1

n
とおいて、

式 (4.4)に代入すれば、漸化的に全世代での s′(G)を求めることができる。

ところで、式 (4.4)は、式 (2.3)に対応している。Derridaらはポアソン分布の確

率母関数を使って式 (2.3)を導いている。詳しい計算は参考文献 [2]を参照されたい。

式 (4.4)を使った非先祖率の理論値 s′を図 4.10に示す。競走馬の実データから見積
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図 4.7: 旧来の木の作成法の説明を図にしたもの。丸印はオス、三角印はメスを表し
ている。数字が振られている個体は木に属しているものであり、印内の数字は主個
体から見て何番目の祖先かを表す。

表 4.1: Pm(k)と Pf (k)の組み合わせ
組み合わせ Pm(k) Pf (k)

1 カットオフ-べき分布 幾何分布
2 カットオフ-べき分布 ポアソン分布
3 ポアソン分布 幾何分布
4 ポアソン分布 ポアソン分布

もったG = 0での総個体数NT (0) = 230000を用いて、s′(0) = 1− 1

230000
とした。

図 4.10を見ると、理論的見積もりにおいてもカットオフ-べき分布の影響は大きく、

これを用いた s′の値が大きくなり、組み合わせ 1の時の非先祖率の収束値は実デー

タに最も近くなっている事が分かる。
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図 4.8: 新しい木の作成法の説明を図にしたもの。丸印はオス、三角印はメスを表し
ている。数字が振られている個体は木に属しているものであり、印内の数字は主個
体から見て重複を除いた何番目の祖先かを表す。

図 4.9: 性比-仔数分布可変モデルによる、オスとメスの仔数分布を変化させた時の
s̄h(G)の世代依存性、競走馬の実データによる sT (G) の実測値を表した図。縦軸は
それぞれの非先祖率 s̄h,sT (G)、横軸は世代を表す。灰色印は sT (G)。それ以外の印
は表 4.1で示した仔数分布の組み合わせの時の非先祖率の世代依存性を表している。
各印の縦線は標準偏差を示している。
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図 4.10: 式 (4.4)による非先祖率の理論的見積り。縦軸は s′、横軸は世代を表す。水
色印は sT (G)。それ以外の実線は表 4.1で示した仔数分布の組み合わせの時の s′の
世代依存性を表している。
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第5章 配偶システム

オスとメスが生涯にそれぞれ何体の異性とペアを結ぶかを「配偶システム」と呼

ぶ。実在する生物は、繁殖により種族を反映させる際に様々な配偶システムを採用

している。配偶システムには乱婚、一夫多妻、一妻多夫、一夫一妻などが知られて

いる。この分類は生態学的な定義において、ペアの作り方に関するルールだけで決

めたのでなく、ペア関係を持つ動物について「誰が仔の世話をするのか」といった

仔の養育形態によってもわけられたものである [9]。例えばヒトの場合を考えると、

日本の社会においては女性と男性のペアは、一旦ペアを形成された個体同士がその

子供を育て、他の異性の個体とはペアを組めないケースがあり、その意味では一夫

一妻制であると言えるが、再婚という例外もある。他の生物ではオスが複数のメス

とペア形成を行う「一夫多妻制」を採用しているものもある。本研究では、配偶シ

ステムの違いをペア形成のルールのみに限定し、配偶システムによる違いから生じ

る非先祖率の違いを解析し、配偶システムの違いから生まれる家系図構造の違いを

調べた。

5.1 配偶システムの紹介

乱婚 ある生物集団内において、オスとメスが共に複数の異性とペアを結ぶ事ができ

る、というペア作成のルールを持つ配偶システムである。「集団婚」とも呼ば

れる。実在生物においては、ヒヒ、チンパンジーなどがこの配偶システムを採

用している。両親をランダムに選んでいるという点で、前章で用いた 2つのモ

デルはこの配偶システムを採用している。

一夫多妻 ある生物集団内においてメスは 1個体のオスとしかペアを作れず、一方で

オスは複数のメスとペアを結ぶことができるというペア作成のルールを持つ

配偶システムである。実在生物においては、イスラム教圏内のヒト、ライオン
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やアザラシなどがこの配偶システムを採用している。生態学的な観点では一夫

多妻制には、資源防衛型一夫多妻、メス防衛型一夫多妻、レック型一夫多妻、

スクランブル競争型一夫多妻の 4種類に分けられる [9]が、本研究ではペア形

成のルールのみに注目するのでこれらの小分類は考慮しない。

一妻多夫 ある生物集団内において、オスは 1個体のメスとしかペアを作れず、一方

でメスは複数のオスとペアを結ぶことができる、というペア作成のルールを持

つ配偶システムである。一夫多妻と性別に関して対照的である。アメリカイソ

シギがこの配偶システムを採用していると報告されているが、一夫多妻の配偶

システムをとる生物に比べ、多夫一妻の配偶システムをとる生物はまれにしか

見つかっていない。本研究では、性差は性別の数比のみを考慮するので、一夫

多妻と一妻多夫を同一のものとして考える。

一夫一妻 ある生物集団内で、特定のオスとメスの個体同士がペアを作り、他の異性

とはペアを作らない、というルールを持つ配偶システムである。日本で社会の

婚姻制度等で一般的によく知られている。「単婚」とも呼ばれ、それ以外の配

偶システムをまとめて「複婚」と呼ぶこともある。Derridaらのモデルや Pla

らのモデルはこの配偶システムを採用している。

5.2 ペア作成のアルゴリズム

配偶システムと性比と各性別の仔数分布は、それぞれ独立に設定することはでき

ない。ここでは、異なる配偶システムを比較するためにメスの仔数分布を共通とし

た。まず、一夫多妻制の森を作る際世代Gのメスの個体全てに仔数分布を割り振り、

メスの総仔数がG− 1世代の個体数になるように設定した。そしてメスは夫をオス

の個体からランダムに選ぶ。オスは選ばれたメスの仔数を自分の仔数とする。複数

のメスから選ばれた場合は、選ばれたメスの持つ仔数の和がそのオスの仔数となる。

一夫多妻制には、ペアを組めば組むほど他の異性の個体とペアが組みやすくなるシ

ステムや、逆にペアを組むほど他の異性の個体と組みやすくなる、いわゆるユール

過程 [14]のようなシステムも考えられるが、ここではその中の一例として、上で述

べたようなランダムにペアを組むという設定を採用している。一夫多妻制の森の作

り方を表すと図 5.1のようになる。
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図 5.1: 一夫多妻制のペア形成による森の作り方を説明したもの。実線が親子関係を
表した線であり、点線がペアを結んでいる。白抜きの印がG世代の個体、黒塗りの
個体がG− 1世代の個体であり、印の中に書かれている数字が個体の持つ仔数を表
している。

こうして作られた一夫多妻制の森を元に乱婚による森を作る。一夫多妻により割

り振られたオスの仔数分布は固定し、親子関係だけシャッフルすることによって乱

婚制のペア形成による森を構成する。一夫多妻制による森と、乱婚制による森の構

造の違いを比較するために、上述の方法で森を構成した。

一夫一妻制により作られる森は、各世代のオスとメスの総数を比較し、少ない性

別がもう一方の性別からペアの相手を選ぶ。メスの個体に仔数分布を与えたが、(メ

スの個体数) > (オスの個体数)となる場合は例外としてオスに仔数分布を与えてい

る。一旦ペア相手として選ばれた個体は他の個体とペアを組めない。図 5.2を例に考

えると、G世代の個体はオスは 5体、メスは 4体であるから、メスに仔数分布が割

り振られ、メスからペアを選ぶ。オスの中にはペアを組めない個体も存在する。ペ

アの相手として選ばれたオスは相手と同じ仔数を持つ。

図 5.2: 一夫一妻制のペア形成による森の作り方を説明したもの。実線が親子関係を
表した線であり、点線がペアを結んでいる。白抜きの印がG世代の個体、黒塗りの
個体がG− 1世代の個体であり、印の中に書かれている数字が個体の持つ仔数を表
している。
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5.3 配偶システムごとの非先祖率の比較

前節の方法で、乱婚制の森、一夫多妻制の森、一夫一妻制の森をそれぞれ 10個作

り、それぞれにおける木を一本ずつ作り、非先祖率の平均及び標準偏差を算出した。

なお、G = 23まで森を作り、森を作る際にN(0) = 1000、性比 f = 0.42～0.75の時

の非先祖率を解析した。メスの各個体に与える k頭仔を持つ確率 P (k)はポアソン

分布、

P (k) =
e−λλk

k!
, (5.1)

であり、パラメーター λ = 2.5である。

図 5.3: 0.42～0.75の区間におけるいくつかの性比での非先祖率の収束値をプロット
した図。横軸は性比で縦軸は非先祖率の収束値 sω

∗。桃色印及び青線は乱婚制、黄色
印及び水色線は一夫一妻制、緑印及び赤線は一夫多妻制の s∗ωを示し、それぞれの印
についている縦線は標準偏差を表している。

図 5.3は f ごとの非先祖率の収束値をプロットし、非先祖率の収束値 sω
∗の性比

依存性を配偶システムごとで比較したものである。図 5.3を見ると、配偶システム

が変わると s∗ωも異なる値を持つことがわかる。図 5.4は、一夫一妻制のオスとメス

の仔数分布、図 5.5は一夫多妻制及び乱婚制のオスとメスの仔数分布を示したもの

である。一夫多妻制により作られたオスの仔数分布を変えないように親子関係の線
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図 5.4: 性比 f = 0.5の時の一夫一妻制のオスとメスの仔数分布。横軸は仔数。縦軸
は分布。赤線がオスの仔数分布、緑線がメスの仔数分布、青印が平均 2.5のポアソ
ン分布を表す。

をシャッフルしたものが乱婚制の森なので、両配偶システムは同じ仔数分布を持っ

ている。一夫一妻制による仔数分布と、一夫多妻制と乱婚制による仔数分布は異な

る分布となっていることが図 5.4、図 5.5 を比較すると分かる。この違いが s∗ωの値

の差異を生んだと考えられる。一夫多妻制、乱婚制の仔数分布では、仔を持たない

オスの割合が一夫一妻制のものに比べて高くなっており、そのため f = 0.5付近で

は一夫多妻制と乱婚制の s∗ωが一夫一妻制の s∗ωよりも高くなっていると考えられる。

また、どの配偶システムも性比が大きくなるにつれて s∗ωも大きくなっている。特に

一夫一妻制ではペア作成の束縛が厳しいため、非先祖率の変化が性比の変化に敏感

であると考えられる。そのため他の配偶システムと比べると s∗ωの値の変化が特に大

きくなっている。f = 0.5付近では一夫一妻制の方が s∗ωが最も小さいのに対し、f

が 0.64と 0.65の間で、一夫一妻制は乱婚制の s∗ωよりも値が大きくなり、fをさらに

大きくすると一夫多妻制の s∗ωに近付いていく。従って、性比によって非先祖率が最

小を取る配偶システムが変わっていると解釈できる。非先祖率は森の中の一本の木

の広がりを表したものである。つまり s∗ωが 1に近いほど主個体は少数の祖先の血し

か引いておらず、逆に 0に近ければ多くの祖先の血を受け継いでいると言える。図

5.3 では、f = 0.5では一夫一妻制の s∗ωが最も小さく、多くの祖先の血を主個体が
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図 5.5: 性比 f = 0.5の時の一夫多妻制及び乱婚制のオスとメスの仔数分布。横軸は
仔数。縦軸は分布。赤線がオスの仔数分布、緑線がメスの仔数分布、青印が平均 2.5

のポアソン分布を表す。

受け継いでいると考えられる。しかし性比が大きくなると乱婚制の s∗ωが最も小さく

なり、乱婚制の方が血を受け継ぎやすくなっている考えられる。まとめると、性比

によって血を受け継ぎやすい配偶システムが異なっていると解釈される。

また、f = 0.5での一夫一妻制の s∗ωを見てみよう。この場合は、Derridaらのモデ

ルと同条件であるが、第 2章で述べたDerridaらの見積もりである s∗≒ 0.1073と異

なる値をとっている。これは上で述べた一夫一妻制によるペア作成の束縛の厳しさ

の為に、s∗ωが本研究のシミュレーションにおける性比の揺らぎに敏感になっている

ため、Derridaらの見積もりからずれてしまっている。この事からも、一夫一妻制は

束縛の厳しい配偶システムであることが分かる。
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第6章 まとめと今後の課題

6.1 まとめ

本研究では様々な条件を考慮し、有性生殖を行う生物個体集団の家系図に対する

モデルを構築して、森及び木を構成し非先祖率を解析した。各個体に与える仔数分

布の関数を変化させながら非先祖率を計算したが、仔数分布の違いは非先祖率の世

代依存性に大きな変化を与えることが分かった。仔数分布は家系図のネットワーク

構造に大きな影響を及ぼしていると言える。また、競走馬の実データからフィッティ

ングした性比や性別ごとの仔数分布などのパラメーターを本研究の家系図モデルに

適用し、非先祖率のシミュレーション値と競走馬データによる非先祖率の実測値を

比較した。Derridaらのモデルや性数比可変モデルによる非先祖率の解析と比べる

と、性比-仔数分布可変モデルによる非先祖率の世代依存性はかなり実データのそれ

に近づいており、実データの家系図構造を再現できたと考えられる。

次に家系図構造の特徴を生み出す要因としてペア形成のルールに注目し、一夫多

妻制、一夫一妻制、乱婚制の三種類の配偶システムに注目して、それぞれの森から

非先祖率を求め、非先祖率の世代に対する収束値 sω
∗の性比依存性を解析し、比較

した。まず、配偶システムが変わると sω
∗ が異なる値を持つことがわかった。一夫

多妻制と乱婚制におけるオスの選び方の自由度の違いや、一夫一妻制、一夫多妻制

と乱婚制の間の仔数分布に違いがあることが原因だと考えられる。一夫多妻制や乱

婚制による仔数分布は、ペア相手として選ばれないオスの個体が存在するため、そ

の結果仔数 0の個体の割合が多くなり非先祖率が一夫一妻制に比べて高くなってい

ると考えられる。そして、どの配偶システムも性比が高くなるほど非先祖率の収束

値 sw
∗が高くなることが分かった。特に一夫一妻制では、ペア作成の束縛が厳しい

ため、非先祖率の変化が性比の変化に敏感になっており、変化が大きい。実在する

多くの生物では性比は 0.5となっており、自然選択による適応の観点から性比が 0.5

であることが最も有利であることを、Fisherが示した [9][15]。Fisherの理論は付録
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で詳述する。非先祖率が性比依存性を持っていることから、非先祖率と生物におけ

る自然選択の有利不利は何か関係があるのかもしれない。

また配偶システムごとの sw
∗を比較してみよう。乱婚制による森は、一夫多妻制

による森を元に作ったので、その 2つの配偶システムでは各個体の仔数分布は変わ

らない。一方、一夫一妻制の森における個体の仔数分布は、メスの仔数分布は共通

であるが、その 2種類の森のオスの個体のそれとは異なっている。それゆえに、本

研究における 3種類の配偶システムによる森の sw
∗ は単純に比較できないが、性比

の値によって配偶システムごとの sw
∗の値の大小の逆転が起こっている。非先祖率

は森における一本の木の広がり具合を表したものなので、非先祖率が低いほど個体

の遺伝情報が森全体に広がりやすくなっていると言える。つまり、性比によって祖

先個体の遺伝情報を現代に伝えるのに最適な配偶システムが変わると考えられる。

6.2 今後の課題

本研究では競走馬の家系図構造と、Derridaらのモデルによる家系図をつなぐよう

なモデルを構築することを目的の 1つとしたが、第 3章で紹介したような競走馬の

実データから見積もられたパラメーターの設定が妥当であったかどうかは疑問であ

る。バイアスのかかっていないデータのサンプリングを行ったり、競走馬を実際に

扱う牧場などに聞き込みやフィールドワークの協力をお願いすることで、より偏り

の無いデータを取ることが必要である。より正確なパラメータを用いてモデルの再

構築を行い、より正確に競走馬の家系図構造に近づけることが重要だと考えられる。

また性比-仔数分布可変モデルにおいて、ある世代でのオスの持つ仔数の合計とメ

スの持つ仔数の合計が一致しない時は少ないほうが 1つ下の世代個体数として採用

されるようにしているが、それにより採用されなかった性別の仔数分布が設定時の

仔数分布からずれてしまっていると考えられる。シミュレーションによる誤差をよ

り少なくできるモデルの改良を考えることも重要であると考えられる。さらにこの

モデルでは、Derridaら、Plaらのモデルと同様に世代の重複は無いという仮定のも

とで森を構築しているが、競走馬の家系図には世代の重複ももちろん含まれている。

世代の重複を考慮した森の構築を考えるのも重要であると考えられる。

また本研究では非先祖率の解析を通じて森の構造を見てきた。そして非先祖率の

振る舞いの変化は性比や仔数分布などのパラメーターの値の変化によって引き起こ
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されていることが分かった。ではその非先祖率の振る舞いの変化の要因となるこれ

らのパラメーターの値は、何によって決まっているのであろうか。競走馬の場合で

あればレースの戦績や、各個体を引き取る際の取引額の高低、生物的な特性等様々

な要因が絡み合って、仔数分布や性比などのパラメーターが決まると考えられる。

これらのパラメーターを決める要因をモデル設計に取り込んで森を作り、非先祖率

の解析を行えるようにしたい。

さらに配偶システムの比較において、本研究では「メスがオスをランダムに選ぶ」

場合の一夫多妻制だけを考えた。一夫多妻制には、5章で紹介したように様々なバ

リエーションが存在する。それぞれの一夫多妻制による家系図構造を解析や比較を

行いたい。

非先祖率は森の中で 1本の木がどれだけ広がっているかを示したものであり、主

個体がどれだけ多くの祖先から血を受け継いだかの目安として考えられる量である。

非先祖率をはじめとする家系図の構造を特徴づける量と生態学や遺伝学と結び付け

られるようにしたい。近い将来、家系図ネットワークの構造解析が盛んになり、生

態学や遺伝学が大きく発展することが望まれる。
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付 録A Plaらによる理論

この節では、第 2章の 2節で紹介された Plaらのモデルによる家系図構造の解析

に用いた母関数G(λ), H(λ)の導出を示していく。まず、g世代の総個体数をN(g)、

N(g)に対するオスの総数の割合を性比とし、f(g)とおく。N(g) = N , f(g) = f で

固定する。g世代前に r回一本の木に現われる個体のオス及びメスの数をそれぞれ

mr(g)、fr(g)とすると、次の式が成り立つ。
∞∑
r=0

mr(g)4r = fN, (A.1)

∞∑
r=0

fr(g)4r = (1− f)N. (A.2)

ここで、4r = 1である。

さらに g世代前の主個体ののべの祖先数のうち、オス及びメスの数はどちらも 2g−1

であるから、以下の関係式が成り立つ。

∞∑
r=0

rmr(g)4r =
∞∑
r=0

rfr(g)4r = 2g−1. (A.3)

また、g世代前のオスの総個体数に対するmr(g)の確率をMr(g)、メスの総個体数

に対する fr(g)の確率を Fr(g)とすると、これらは以下のように計算される。

Mr(g) =
mr(g)

fN
, (A.4)

Fr(g) =
fr(g)

(1− f)N
. (A.5)

式 (A.1)及び式 (A.2)、式 (A.3)を用いると、式 (A.4)と式 (A.5)はそれぞれ以下の

ように書くことができる。
∞∑
r=0

Mr(g)4r =
∞∑
r=0

Fr(g)4r = 1, (A.6)
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∞∑
r=0

rMr(g)4r =
2g−1

fN
,

∞∑
r=0

rFr(g)4r =
2g−1

(1− f)N
. (A.7)

ここで、r及び Fr(g)、Mr(g)を以下のようにリスケールする。

PM(r, g) =
2g−1

fN
Mr(g), PF (r, g) =

2g−1

(1− f)N
Fr(g), (A.8)

ωM(g) =
fN

2g−1
, ωF (g) =

(1− f)N

2g−1
. (A.9)

式 (A.8)と式 (A.9)を用いると、式 (A.6)は以下のように変形され、∫ ∞

0

PM(ω, g)dωM =

∫ ∞

0

PF (ω, g)dωF = 1, (A.10)

式 (A.7)は以下のように変形される。∫ ∞

0

ωMPM(ωM , g)dωM =

∫ ∞

0

ωFPF (ωF , g)dωF = 1. (A.11)

次に、g + 1世代のオスの個体 iの木に表れる回数 rM,i(g + 1)は、g世代の自分の

息子と娘の持つ登場回数の和と同じであるから、

rM,i(g + 1) =
∑

j son of i

rM,j(g) +
∑

j daughter of i

rM,j(g), (A.12)

となり、メスについても同様に計算できて、

rF,i(g + 1) =
∑

j son of i

rF,j(g) +
∑

j daughter of i

rF,j(g), (A.13)

となる。式 (A.12)を
2g−1

fN
で割ると、

ωM,i(g + 1) =
1

2

∑
j son of i

ωM,j(g) +
f

2(1− f)

∑
j daughter of i

ωM,j(g), (A.14)

が得られ、メスの場合は式 (A.13)を
2g−1

(1− f)N
で割ることより、

ωF,i(g + 1) =
(1− f)

2f

∑
j son of i

ωF,j(g) +
1

2

∑
j daughter of i

ωM,j(g), (A.15)

が得られる。

ここで各個体の両親は全て 1世代昔のオスとメスからランダムに一体ずつ選ぶの

で、オスの個体が持つ息子数の確率分布及び娘数の確率分布は共に二項分布になる。
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つまり、オスが k頭息子を持つ確率を pmm(k)、k頭娘を持つ確率を pmf とすると、

N(g)及び性比 f(g)はそれぞれN , f で世代を通して固定されていることを考慮す

ると、

pmm = fNCk

(
1

fN

)k(
1− 1

fN

)fN−k

, (A.16)

pmf = (1−f)NCk

(
1

fN

)k(
1− 1

fN

)(1−f)N−k

, (A.17)

となる。同様の計算を行い、メスが k頭息子を持つ確率 pfm、k頭娘を持つ確率 pff

も求めることができる。

ここで、N が非常に大きい場合、すなわちN → ∞の場合を考える。この極限に

おいて、pmm, pmf , pfm, pff は以下のように変形される。

pmm(k, f) = pff (k, f) =
e−1

k!
, (A.18)

pmf (k, f) = pfm(k, 1− f) =
e−

1−f
f

k!

(
1− f

f

)k

. (A.19)

f =
1

2
の時は、Derrida理論で使われている確率分布となる。

ここで、以下のような母関数を定義する。

Gg(λ) ≡
∫ ∞

0

e−λωMPM(ωM , g)dωM , (A.20)

Hg(µ) ≡
∫ ∞

0

e−µωFPF (ωF , g)dωF . (A.21)

この二つの関数を用いると、式 (A.14)は、

Gg(λ) =
∞∑
k=0

∞∑
j=0

pmm(k)

[
Gg

(
λ

2

)]k
pmf (j)

[
Hg

(
λ

2

f

1− f

)]j
, (A.22)

と変形でき、式 (A.15)は、

Hg(µ) =
∞∑
k=0

∞∑
j=0

pfm(k)

[
Gg

(
µ

2

1− f

f

)]k
pff (j)

[
Hg

(µ
2

)]j
, (A.23)

と変形できる。式 (A.18)と式 (A.19)を式 (A.22)と式 (A.23)に代入、変形を行い次

式を得る。

Gg+1(λ) = exp

[
− 1

f
+Gg

(
λ

2

)
+

1− f

f
Hg

(
λ

2

f

1− f

)]
, (A.24)
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Hg+1(µ) = exp

[
− 1

1− f
+

f

1− f
Gg

(
µ

2

1− f

f

)
+Hg

(µ
2

)]
. (A.25)

次に式 (A.24)と式 (A.25)を、世代 g → ∞の定常状態で考えた時、以下の式のよ

うになる。

G(λ) = exp

[
− 1

f
+G

(
λ

2

)
+

1− f

f
H

(
λ

2

f

1− f

)]
, (A.26)

H(µ) = exp

[
− 1

1− f
+

f

1− f
G

(
µ

2

1− f

f

)
+H

(µ
2

)]
. (A.27)

タウバー型定理を用いると、λ, µ → ∞で、rM , rF → 0に対応するので、式 (A.26)

と式 (A.27)において λ, µ → ∞の場合を考えれば、過去の世代で主個体の木に表

れない個体の割合、つまり非先祖率を考えることができる。この時、G0 = G(∞),

H0 = H(∞)とすると、以下の 2式を得る。

G0 = exp

(
− 1

f
+G0 +

1− f

f
H0

)
, (A.28)

H0 = exp

(
− 1

1− f
+

f

1− f
G0 +H0

)
. (A.29)

この 2式は数値的に解かれ、その解の挙動は図 2.7で描かれている。
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付 録B 関数作成法による森

第 4章の 2節で、性比-仔数分布可変モデルによる森を作る時に、DCN法により

G世代の個体ごとに持つ仔数を割り振り、その仔数の和でG− 1世代の個体数を決

めていたが、本研究で採用されたDCN法の他に森における各個体に仔数を割り振

るために関数作成法を用いる方針も考えられた。ここでは関数作成法と、その特徴

を述べる。

関数作成法では、与えられた関数に従う乱数が用いられるが、この乱数は逆関数

法と呼ばれる方法で一様乱数から作られる [13]。逆関数法による与えられた乱数を

作成する方法を説明する。まず、[0, 1]上の一様分布に従う一様乱数を考える。一様

乱数列を ui(i = 0, 1, 2, ...)とする。

ここで、離散確率分布関数 f(x)を考える。f(x)は、

∞∑
x=0

f(x) = 1, (B.1)

を満たしている。区間 [0, ∞)内における任意の整数を xj, xj+1(xj < xj+1)(j =

0, 1, 2, ...)とする。uiに対して、

xj∑
x=0

f(x) ≤ ui <

xj+1∑
x=0

f(x), (B.2)

を満たす xjを vjとすると、vjは関数 f(x)に従う乱数列になる。この関係を図で表

すと図B.1のようになる。これが逆関数法である。

こうして作られた与えられた仔数分布に従う乱数を用い、各個体に仔数を与えて

いくのが関数作成法である。関数作成法による森の一つ一つを見ると、世代に対す

る個体増加率等で揺らぎが大きくなってしまう。図B.2は関数作成法によって作ら

れた 10個の森の世代に対する個体増加率の平均を示したものである。本研究では個

体増加率の揺らぎが少ないDCN法を用いて森を作成した。
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図 B.1: 逆関数法の説明。

図 B.2: 乱数による仔数分布で作られた森の個体増加率。横軸が世代。縦軸が個体数

増加率。個体数増加率は
N(G+ 1)

N(G)
(G = 0, 1, ...19)で計算される。性比は0.5, Pm(k),

Pf (k)共に平均 2.5のポアソン分布である。赤線が個体増加率の平均値、緑色の縦線
が標準偏差を表す。
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付 録C Fisherによる性比の議論

6章で紹介された Fisherの性比に関する議論について述べる。多くの生物の性比

が 1 : 1、すなわち f = 0.5になる理由は、1個体当たりのオスとメスが残すことが

できる仔数の期待値が性比と逆の比率になるからである。ある世代のメス : オスを

1 : xとし、総個体数をN とする。メスの総数をNF とすると、

NF =
N

1 + x
, (C.1)

となり、総産仔数をC、メスの産仔数の平均をCF とすると、

C =
CFN

1 + x
, (C.2)

である。今、オスの総数をNM とすると、

NM =
xN

1 + x
, (C.3)

であるから、オス 1個体が残すことのできる仔の数の平均は、式 (C.2)と式 (C.3)か

ら
CF

x
となる。メス 1個体が残す仔の数はCF なので、メスとオスが残す 1個体当た

りの仔数は、N やCF に関わらず x : 1になり、これは性比の逆になっている。つま

り、メス対オスの比率に対して、メスとオスの残す仔数が逆比例する。したがって

少ない性別の方が多くの仔を残すことになり、自然選択は生存または繁殖に不利な

対立遺伝子は取り除くようにかかるので、自然選択は少ない方の性別を増やす方向

にかかる。この結果、次第に少ない方の性別が増えていくが、これが過半数を超え

ると、その時点で自然選択が少数派になったもう一方の性別の数が有利になる方向

にかかる。これを繰り返すことにより、オスとメスの数比が、ちょうど時計の振り

子が真ん中でとまるように 1 : 1で安定するようになる。これはFisher性比と呼ばれ

ている。Fisher性比の詳しい証明は参考文献 [15]を参照されたい。
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