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　アフリカ・タンガニイカ湖のスケールイーターをは
じめ、魚類は口が左方向に開く右利きと、口が右方向
に開く左利きがあり遺伝子によって決まっている形態
的な左右非対称性をもつ (堀 2007)。自分とは逆の利き
の餌を捕食する交差捕食と、自分と同じ利きの餌を捕
食する並行捕食があり、魚食魚については交差捕食が
卓越している種類が多い。魚は成魚よりも稚魚が捕食
されることが多いこと、被食者の警戒の頻度依存と捕
食者の餌選択の頻度依存が被食者と捕食者の左右性の
振動に影響を与えると考えられることから矢田 (2010)

の齢構造モデルに稚魚食と頻度依存を入れたモデルを
構築し、稚魚食の有無と頻度依存の強さが左右性の振
動や振動周期にどのような影響を与えるのかを調べた。
非稚魚食の場合は捕食係数かが大きくなると左利き被
食魚の割合が振動しないところが多いが、稚魚食の場
合は捕食係数が大きくなっても振動するようになった。
頻度依存によって左右性の振動周期が現実の値に近く
なった。また、左右性の振動に周期倍分岐が起きる場
合があった。
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  掲載されている論文のより詳しい要旨は，JSMB Newsletter No.80

Supplement （pdf 版のみ発行）として日本数理生物学会ホームページに
アップロードされ，公開される予定です．
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　HIV-1 の重感染は、1細胞内に複数のウイルスが同
時に感染する現象であり、遺伝的組替えの効率を高め
る事でHIV-1 の多様性に寄与すると考えられている。
特にHIV-1 の重感染が、特定の細胞に偏って生じると
いう「HIV-1 重感染における偏向性」が近年着目され
ている。この偏向性には「細胞の感受性の不均一性」
が大きく関与していると実験的にも理論的にも明らか
にされてきた。本研究において、HIV-1 重感染を記述
する確率モデルの構築と定量的解析を行った。具体的
には、(1)HIV-1 重感染の偏向性に重要な要因と示され
た、細胞の感受性の不均一性を考慮した確率モデルを
構築した。そして感受性の不均一性を考慮することで、
(2)理論的にHIV-1 重感染の偏向性を予測した。また
HIV-1 感染実験データを解析した結果、(3)実験解析
では特定出来ない 1細胞に感染するウイルス数を推定
した。この様に、細胞の感受性の不均一性を考慮した
数理解析により、細胞の感受性の不均一性がHIV-1 重
感染において重要な役割を示す事を定量的に示せた。
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　造血システムは、自身と同じ細胞を長期的に複製でき
る自己複製能力と、様々な種類の血球細胞に分化できる
多分化能力を持つ造血幹細胞（HSC）によって維持され
ている。HSCには、LT-(long term-),IT-(intermediate

term-),ST-(short term-) といった生産能力の異なる種
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すると良いと勧めていただいたことを覚えている。今
思えば全く無用なことであったが、未知の環境にしば
らく放り出されるということでしばらく悩んでいた記
憶がある。山内教授 (記録が見つかりませんでした。間
違っていたならば心からお詫び申し上げます)と、山内
教授の参加していたプロジェクトを通じて親交のあっ
たアムステルダム大学の故Maurice Sabelis教授に推薦
状を書いていただき、1月中旬の締め切りにぎりぎり
間に合う形で応募を完了した。
このサマースクールは、参加する学生がそれぞれ研
究テーマを持ち寄り、IIASA に所属する研究者と共同
研究を行うという形式となっていた。このため、サマー
スクールに先立って IIASAの研究者と研究テーマにつ
いて打ち合わせ、研究計画として練り上げって行く必
要があった。私の場合は、Dieckmann博士、IIASAの研
究員であるRupert Mazzucco博士、そして現在私を受
け入れてくださっているウメオ大学の•ke Br ¬annstr¬om
准教授の 3人にメンターとなっていただいた。彼らか
ら多くのアドバイスをいただいて、進化的に食物網が
構築されるときに、どのような構造が現れるのかを研
究するということが決まり、なんとか研究計画を書き
上げた。

IIASA 外観

私の参加した年はたまたま全ての日本人参加者が京
都大学の学生であった。このため、サマースクール開
始前から集まって昼食を食べたり、IIASA やその日本
支部についての話を聞きにいったりと参加者同士で交
流を行った。

4. �¢�Ÿ�”�ï�p�w�Ô	×
\�Æ

参加者にあてがわれたアパートは、ジンメリングと
いうウィーンの南東端のそれほど賑わっていないエリ
アにあった。アパートには月曜の夕方に到着したが、
その日はちょうど祝日であり、ほぼあらゆる店が閉まっ
ていた。原則的に、スーパーなどは日曜と休日に閉店
し、レストランなども祝日は開かない店が多かったよ
うに思う。しかしながら、トルコ系移民が商う店は例
外的に開いており、到着した日とその翌日の食事のた

めに、さらにはその後の週末や祝日と、幾度となく利
用した。到着した日の夕食に何を食べたか全く記憶
にないが、おそらくはそこで買ったケバブだったので
はないかと思う。その後しばらく極めて甘いジャムを
あまり味のしないクッキーで挟んだトルコ菓子が朝食
だったことはよく覚えている。
ウィーン市内の交通機関は非常に優れていた。地下

鉄と路面電車共に本数も多く、深夜まで営業していた。
アパートの前を路面電車が通っており、市の中心から
少し離れているにもかかわらず毎晩遅くまで路面電車
が行き交う音が聞こえた。また夜遅くにはよく馬車が
農場に帰っていく足音も聞こえた。バーで深夜まで過
ごしても、地下鉄や路面電車で帰ることは容易であっ
た。その一方で市街に出て行くバスの本数はそれほど
多くなく、朝夕のバス停はバスを待つサマースクール
参加者同士でたわいもない会話をする場所であった。
サマースクール初日のガイダンス、および中間発表

会と最終発表会以外では、基本的に所属するグループ
に分かれ、それぞれあてがわれた部屋で研究を行って
いた。進化生態学グループのサマースクール参加者に
は IIASA の建物の角の、正面玄関から入ってすぐ左
手の部屋があてがわれた。写真（IIASA 外観）奥側の
出っ張った部分の一階である。重厚な石造りの建物で
あり、普段は洞窟のようにひんやりとして過ごしやす
かった。日中はそれなりに暑いものの夜は肌寒くなる
ほど気温が下がり、窓と鎧戸を閉め切ってこの冷気を
保つのが基本的な戦術であった。しかし、多くの部屋
には冷房がなく、あるいはあっても壊れていたため、
一週間ほど続いた熱波の時にはなすすべもなく室内の
気温が上がっていった。この時ほど、冷房の効いた部
屋で行うセミナーが待ち遠しい時はなかった。

ハルシュタット近郊でのハイキング

進化生態学グループが使用していた部屋はこの角の
部屋と先述したベルベデーレ、Dieckmann博士の部屋
の 3つに分かれており、それぞれそれなりに離れてい
た。このため、12時45分に集まって昼食を食べる慣習
が、ある種の意見交換の場となっていた。私はいつも
最も安いメニューを頼み、名前のわからないパスタや
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野菜ラザニアを食べていた。しかし、金曜にはそのメ
ニューの代わりにカスタードのかかった小麦粉団子が
並び、お菓子を選択するか高いメニューを選択するか
悩むこととなった。現在ではほぼ風化しているが、金
曜に肉を食べないことは宗教的伝統であると聞いた。
サマースクール開始とともに研究を開始するという
わけではなく、はじめの 1ヶ月はメンターとなった研
究者の方々に助けていただきながら研究計画を改良し
ていった。その計画に基づいて 2ヶ月目あたりから実
際の研究を行い、最後の月には最終発表会の準備を行
うというスケジュールだった。
進化生態学グループのサマースクール参加者は 2週
間に一度グループ内のセミナーで進捗を報告し、議論
を行った。この議論の結果、再度研究計画が検討され
ることもあった。Dieckmann博士や他のメンバーから
の忌憚なき意見、質問に答えていくことはたやすいこ
とではなかったが、ここでの経験がこのサマースクー
ルで得た最も大事なものではないかと感じている。
平日はこのように IIASA で研究を行い、土曜には
スーパーに行って一週間分の食料を買い込み、日曜に
はウィーンの中心部を観光した。先述の通り、原則日
曜に店は開いていないため、順番を間違えることは大
変好ましくない結果につながった。市内は多くの観光
用馬車が闊歩しており、場所によってはそれほど清潔
ではなかった。しかしそれら馬車は糞を受けるための
容器を装備しており、ザルツブルクのものよりも幾分
かましであった。
郊外の宮殿に通い、週末にはウィーンの中心街へ繰
り出す。これがサマースクールでの日常生活で、今か
ら思えば極めて非日常的な日々であった。

5. �±�Ú�”�µ�«�”�ç�w� �Õ�ï�Ä

これまで述べてきた日常の合間合間に、いくつかの
イベントが催された。基本的にいつも同じ部屋で同じ
メンバーと会話しつつ研究し、セミナーなどもしばし
ばグループごとに行われたため、他グループの参加者
や研究者とは疎遠になる傾向があったように思う。こ
のため、こういったイベントは、グループの枠を超え
て交流し、サマースクール参加者が互いに一体感を感
じるためには欠かせないものだった。
イベントにはサマースクール参加者用のイベントと

IIASA全体でのイベントとがあり、前者には例えばバッ
ハウ渓谷やハルシュタットへの小旅行があり、後者に
は各地域の IIASA 研究者が中心となって企画するミッ
ドサマー (北欧)やアジアデー (アジア)などがあった。
中でもアジアデーは規模も大きく、また IIASA研究
者からの評判も良かった。これは、アジア出身の研究
者及びサマースクール参加者がそれぞれの国の料理や
ダンスなどを披露するというもので、数日の準備のの

ちに行われるかなり本格的なものだった。当時すでに
中国とインド出身の研究者が多く、中華料理とインド
料理がとりわけ充実していたが、日本人もそれなりの
割合を占めており、またバングラデシュなどの普段な
かなか食べることのできない料理もあった。
サマースクールの最後を締めくくるイベントが最終

発表会であった。ここで参加者は3ヶ月間の研究成果に
ついて発表した。普段あまり聞くことのない他グルー
プの参加者の研究を聞き、IIASA の扱っている問題が
本当に多岐にわたっていることを実感した。その後に
セレモニーがあり、サマースクールは終了した。実際
には、その後に半年ほどかけてレポートを書き上げ、
提出することが必須であった。

6. �f�•�T�’

博士課程の間、このサマースクールで始めた食物網
モデルの研究を続けた。途中様々に紆余曲折あったも
のの、山内教授をはじめ多くの方々に支援していただ
いて、研究成果を論文にまとめ、博士号を得ることが
できた。

メランジェ (コーヒー)とザッハトルテ

その後、つくば市にある農業環境技術研究所で研究
員を務める山中武彦博士に雇っていただき、しばらく
害虫における抵抗性発達の理論を研究していた。その
傍らで、メンターだったDieckmann博士、Mazzucco博
士、Br¬annstr¬om准教授とともに、食物網の研究も引き
続き進めていた。

2014年の 9月ごろ、Br¬annstr¬om准教授にスウェーデ
ンのケンペ財団からの奨学金を紹介していただいた。
ケンペ財団はスウェーデン北部を拠点とする民間の財
団である。Br¬annstr¬om准教授に助けていただきながら
書いたプロポーザルは無事採択され、2015年の 5月か
らBr¬annstr¬om准教授のもと、スウェーデン北部のウメ
オ大学で勤務することとなった。次に、この 1年を過
ごした様子を紹介させていただこうと思う。
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�h Fisher(1918)�p�K�”�{�‡�Ñ�w�·�q
ü z �w�‘�O�t�z�K

�”�”�p
¯�^�•�”
\
ú�¶�$�›�Ã�›�”�$���í (quantitative
trait) �q�z�•�{�”�$�¨�;�¶ (quantitative genetics) �q�x

�\�w�‘�O�s�”�$���í�w�¨�;�~
��=�›	��“�{�O�¶�ð�p

�K�”�{

�‡�Ñ�w�·�q
ü z �›�«�t	��•�y�z�f�•�x�¨�;�$�A�¼�t

�‘�”
æ
ü g �q���¥�A�¼�t�‘�”
æ
ü e�T�’�Ï
R�^�•�”�q

�ß�Q�”�w�U�×
µ�i�–�O�{�¨�;�$�A�¼�w�«�q�`�o�x
R�Õ

�p�z	��‘�w�E	��®�p�s�r�U�•�[�’�•�”�{�”�$�¨�;�¶�p

�x�è	×�z��
:�w�¨�;� �2�U�f�•�g�•
•	–�”���)�`�h�A

�L�q�`�o�”�$���í�U�>���^�•�o�M�”�q�ß�Q�”�{�f�•�t

�0�`���¥�A�¼�q�x�>�9�w�ä�†�z�ä�w�í�s�r�z�¨�;�$�p

�x�s�M�A�¼�›�¦�b�{�è	×�z���¥�A�¼�‹
ó
:�K�”�\�q�U


Ý���^�•�”�{�\�\�p�x�·�q
ü z �x g �q e�w�è

z!"#$

¯�q���‹

= g
!"#$

�¨�;� ���‹

+ e!"#$
���¥�‹

(1)

�p	{�Z�”�q�`�‘�O�{�(�%�w z�¢�·�q
ü�£�x�î�M�t�x�.

�w
¯�q���q�`�o�
���^�•�”�‹�w�p�K�”�T�’�z�\�•�›
¯

�q���‹ (phenotypic value) �q�z�•�{�È�%�H�°�ò�x�x�.

�w�¨�;� �� (genotype)�t�‘�l�o�>���^�•�”�‹�p�K�”�T

�’�\�•�›�¨�;� ���‹ (genotypic value) �q�z�•�{�f�`�o

�È�%�H�Ë�ò�x�x�.�w�”�T�•�h�Ž�$���¥�t�‘�l�o�>���^

�•�”�‹�p�K�”�T�’�\�•�›���¥�‹ (environmental value)
�q�z�•�{

�‹�j�–�œ�Ü (1) �w�‘�O�t�o	m�s�
�`�‰�p�x
¯�`�V�•

�s�M
æ
ü�‹�K�”�i�–�O�{�«�Q�y�K�”�¨�;�  G �x�z�ä

�M�Y�›�&�g�b�”�\�q�t�‘�l�o	s�Š�o�Æ
Q�=�^�•�z�·�q
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�w�•
u�t�é�Y�b�”�q�b�”�{�\�w�‘�O�s�¨�;�  G �U�‹

�h�’�b
¯�q���x���¥�‘���p�K�”�w�p�z���¥�q�¦�“�^�;

(interaction) �›�Ë�m�q�t�˜�•�z�f�w�®�L�x g �q e �w�


�`�‰�p�x�>�`�o
¯�q�p�V�s�M�{�‰�`�–�w�-�$�t�x�f�w


u g! e �q�`�o
¯�q�^�•�o�‹�‘�M�¨�w�‹�w�p�K�”�{�`

�T�`�Ž�ñ�p�x�\�w�‘�O�s�¦�“�^�;�x�ß�Q�s�M�\�q�t�`

�‘�O�{

�‡�w�é�t�í�”�\�q�q�`�o�z�K�s�h�x N = 8 �„�w�‡

i = 1 ,...,8 �›�Â�­�`�o�S�“�z�\�w 8 �„�w�·�q
ü zi �U�f

�•�g z = 8 ,10,12,14,16,18,20,22�p�K�”�\�q�›�Œ�l�o�M

�”�q�`�‘�O�{�b�”�q	B�‚�t�S�Z�”�w���É�·�q
ü�x

z =
8+10+12+14+16+18+20+22

8
= 15 (2)

�q�-�‰�p�V�”�{�\�\�p�Ì�”�x	B�‚���É�›
¯�`�o�M�”�{


��•
¬�R�t�‘�l�o�‘�“�·�q
ü�w�ô�M�‡�›�^�”�7�‹��

�o�s�M�O�x�z�·�q
ü�t�¢�‹ z! �›
ƒ�Z�z�\�•�‘�“�·�q
ü

�w�ô�M�‡�t�w�ˆ
_	é�›�^�d�”�q�M�O�•�“�M�p�K�”�{�«

�Q�y z! = 15 �q
ƒ���b�•�y�z�‡ i = 1 ,2,3,4 �x
_	é�t�€

�C�p�V�c�z�‡ i = 5 ,6,7,8 �x
_	é�t�€�C�p�V�”�{
²	��w

�&� �S (Þtness)�x wi = 0 �z�f�•�t�0�`�o�™	��w�&� �S

�x wi = w�¢ w > 0 �x�?�’�T�w��
:�£�q�s�”�‘�O
��•
¬

�R�›�T�Z�”�\�q�›�ß�Q�‘�O�{�\�w�&� �S�p	O�ˆ�n�Z�h

�·�q
ü�w	O�ˆ
Ç�V	B�‚���É�x

wz
w

=
1
8 { 0(8+10+12+14)+ w(16+18+20+22) }

1
8 (0+0+0+0+ w+ w+ w+ w)

= 19

(3)

�q�-�‰�p�V�”�{�\�\�p�G�ø wz �x�® wi �q zi �w
u�w i �t

�I�”���É�¯�b�s�˜�j

wz =
1
N

N!

i =1

wi zi (4)

�›
¯�`�o�S�“�z wz "= w áz �p�K�”�\�q�¢
u�w���É�x��

�É�w
u�p�x�s�M�‚�£�t�«�™�`�o�S�\�O�{�t�?�p�t�Q�y�z

	Í�w�Ü�x�®
_	é�t�€�C�p�V�”�‡�w���É�·�q
ü�x 19�¯�p

�K�”�q�t�l�o�M�”�{

�‡�q�Š�”�q�z���É�·�q
ü 15 �w	B�‚�t
��•
¬�R�›�T

�Z�”�h�Š�°
æ�w�ˆ�t
_	é�›�•�`�z�A�L�q�`�o
_	é�›�•

�^�•�h�x�.�w���É�·�q
ü�x 19�t�s�l�h�w�p�K�”�{�\�w

�†���É�w�)

S =
wz
w

# z = 19 # 15 = 4 (5)

�w�\�q�›
¬�R�) (selection di! erential) �q�z�•�{

�p�x�L�h�`�o�š�ˆ�H�w�R�—�x�C�˜�•�”�w�i�–�O�T�•

�\�•�›�����b�”�h�Š�t
¬�R�) S �q�x���w�”�›�‹�Ö�`�‘

�O�{
¬�R�w�A�L�q�`�o�È
H�E�w	B�‚�U	Z�R	Í�U�”�¢�È


H�E�‹�ù�-���„�p�K�”�q�x�v�’�s�M�£�{�\�w�È	B�‚�w

�¤�x�.�w�·�q
ü z"
j �w�o	m���É�› z" �q�b�•�y�z�È
H�E

�q
�
H�E�w	B�‚���É�w�)

! z = z" # z (6)

�q�M�O�”�x
��•
¬�R�w�A�L�›
S�é�`�h�‘�M�¦
ª�q�s�”

�i�–�O�{�\�w ! z �w�\�q�›
¬�R� �t (selection response)
�q�z�•�{

�p�x
¬�R�) S �q
¬�R� �t ! z �x�r�w�‘�O�s�����t�K

�”�w�i�–�O�T�{�Ž�<�p�Ë�m�w�0	°�$�s�«�›�_�o�M�\�O�{

4. 
R�­�`�h�š�ˆ�H�w�«


¬�R�) S �p
��•
¬�R�›�T�Z�h�š�ˆ�H�U�C�˜�•�”	Ô�ù

�›�_�o�M�\�O�{�<�w
$�Ü�›�_�o�I�`�M�{ zi �x
� i �w�·

�q
ü�¢
¯�q���‹�£�›�z�ü�¹�w
Œ�t	{�T�•�h z"
j �x�È j �w

�·�q
ü�¢
¯�q���‹�£�›
¯�`�o�M�”�{�^�æ�›�o	m�=�b�”

�h�Š�z�¢	—�‘�>�Ë�j�q�M�U�£�‡�x
¶�o�°
��.�p�K�“�z�<


��x�È�›�Á
Q
\	é�t�‘�“�ˆ�Š�”�q�>���`�h�{
"
##############$

##############%

z1 = 8

z2 = 10

z3 = 12

z4 = 14

z5 = 16 $ z"
1 = 16, z"

2 = 16

z6 = 18 $ z"
3 = 18, z"

4 = 18

z7 = 20 $ z"
5 = 20, z"

6 = 20

z8 = 22 $ z"
7 = 22, z"

8 = 22

(7)

	Í�p z1 �T�’ z4 �w�È���t�ü�¹�U�s�M�w�x�z�\�•�’�w�x

�.�U
��•
¬�R�w�A�L
_	é�t�€�C�^�d�o�‹�’�Q�s�T�l�h

�T�’�i�{�°�M�p z5 �T�’ z8 �p
¯�^�•�”�<�w���„�x�z
_

	é�t�€�C�`�f�•�g�•���x�.�w�È�›�ˆ�œ�p�M�”�{

�\�w�A�L�›�_�”�t�z�r�O�•�’�<
��x�×
ü�q
¶�X�‰�a

�·�q
ü�›�Ë�m�È�›
\�œ�p�M�”�‘�O�i�{�\�w�‘�O�s�q	Å

�x�«�Q�y�Ü (1) �p�)�Q�’�•�”
ü�r�w
Y�.�U�î�x
"
##############$

##############%

z1 = g1 + e1 = 8+0

z2 = g2 + e2 = 10+0

z3 = g3 + e3 = 12+0

z4 = g4 + e4 = 14+0

z5 = g5 + e5 = 16+0

z6 = g6 + e6 = 18+0

z7 = g7 + e7 = 20+0

z8 = g8 + e8 = 22+0

(8)

�p�K�”�Ì�t�I�V�”�{�m�‡�“
¯�q���‹ z �x�¨�;� ���‹ g
�p�ì
¶�t�>���^�•�o�S�“�z���¥�‹ e �w�®�L�x�¸�é�p�K

�”�Ì�i�{

�\�w�«�p�È	B�‚�w�·�q
ü�w	B�‚���É�x

z" =
16+16+18+18+20+20+22+22

8
= 19 (9)



�G�ì�y�q�• Adaptive Dynamics �Ö�ó �¢�
�£ 17

�p�K�”�T�’�z
¬�R� �t�x

! z = z! ! z = 19 ! 15 = 4 (10)

�p�K�“�z�\�•�x
¬�R�) S = 4 �q�ì
¶�t�°�•�`�o�M�”�{


��•
¬�R�w�®�L�x	G
ü�t�K�l�h�‘�O�i�{

5. �æ

�`�h�š�ˆ�H�w�«

�Í�t�æ

�`�h�š�ˆ�H�w�«�›�_�o�M�\�O�{�<�w
$�Ü�›

�_�o�I�`�M�{
!
""""""""""""""#

""""""""""""""$

z1 = 8

z2 = 10

z3 = 12

z4 = 14

z5 = 16 " z!
1 = 19, z!

2 = 7

z6 = 18 " z!
3 = 12, z!

4 = 20

z7 = 20 " z!
5 = 14, z!

6 = 16

z8 = 22 " z!
7 = 19, z!

8 = 13

(11)

�\�w�A�L�›�_�”�t�z�<
��w�·�q
ü�q�È�w�·�q
ü�q�w��

�t�Ì�¬�s�����x�s�^�f�O�i�{�\�w�‘�O�s�q	Å�x�«�Q�y

�Ü (1) �p�)�Q�’�•�”
ü�r�w
Y�.�U�î�x
!
""""""""""""""#

""""""""""""""$

z1 = g1 + e1 = 15+( ! 7)

z2 = g2 + e2 = 15+( ! 5)

z3 = g3 + e3 = 15+( ! 3)

z4 = g4 + e4 = 15+( ! 1)

z5 = g5 + e5 = 15+1

z6 = g6 + e6 = 15+3

z7 = g7 + e7 = 15+5

z8 = g8 + e8 = 15+7

(12)

�p�K�”�‘�O�s�Ì�t�I�V�”�{�m�‡�“
��x�.�w�¨�;� ���‹

�x�…�s�`�X�¢ g= 15�£�z�·�q
ü�w�Ì�å�m�V�x�o�t���¥�‹

e�p�>�‡�l�o�M�h	Ô�ù�i�{

�\�w�«�p�x�È	B�‚�w�·�q
ü�w	B�‚���É�x

z! =
19+7+12+20+14+16+19+13

8
= 15 (13)

�p�K�”�T�’�z
¬�R� �t�x

! z = z! ! z = 15 ! 15 = 0 (14)

�p�K�“�z�\�•�x
¬�R�) S = 4 �T�’�w�8�4�›�ì
¶�t�j
~�l

�o�M�”�{�m�‡�“
��•
¬�R�w�æ

�«�p�K�”�{

6. �¨�;
ü�„�q���¥
ü�„

�\�\�‡�p
��•
¬�R�t�‘�”
¬�R�) S = 4 �U
¬�R� �t�q

�`�o�_�Ä�t�î�q�^�•�h�­�”�µ�¢ ! z = 4 �£�q
¶�X�î�q

�^�•�s�T�l�h�­�”�µ�¢ ! z = 0 �£�w�Ë�m�›�_�o�V�h�U�z

�°�.�r�\�U
ü�0�:�i�l�h�w�i�–�O�T�•�f�w
•�µ�x
ü�„

(variance) �t�K�”�{
ü�„�w���[�x�®�¢���É�T�’�w�)�w�Ë

	Ð�£�w���É�¯�p�K�”�{�Ñ�‡�w�«�t�í�•�y�z�·�q
ü�w��

�É�x z = 15 �p�K�l�h�w�p�z�·�q
ü�w
ü�„�x

Var[z] =
1
N

N%

i =1

(zi ! z)2 =
1
8

8%

i =1

(zi ! 15)2 = 21 (15)

�q�-�‰�p�V�”�{
��=�›�ß�Q�”	Í�p
¯�q���‹ z �w
ü�„

�¢�\�•�›
¯�q��
ü�„ (phenotypic variance) �q�z�•�£�U

�G
~�s�g���x�z
¯�q���w�y�’�m�V�U���M�„�r�z�x�.��

�t�&� �S�w�)�U
\�a�•�b�X�z�A�L�q�`�o
��=�w�j�ˆ�—

�U
\�a�•�b�M�T�’�p�K�”�{�o�t�z�«�Q�y
¯�q��
ü�„�U


¶�X�s�X�z
¶�x�.�U�‰�a
¯�q�� z �p�K�l�h�q�`�‘�O�{

�\�w	Ô�ù�x���¥�t�‘�”�•�’�W�p�¤�x�.�w�&� �S�x�Ÿ�s

�”�T�‹�`�•�s�M�U�z���v	B�‚�t�S�Z�”�¨�;�$
Ô�ˆ�w�®

�L�s�›�ß�Q�s�M�v�“�z
�	B�‚�q�È	B�‚�w���t
¯�q���è

�Õ�ç�p�w�)�Ÿ�x
\�‡�•�s�M�i�–�O�{

�^�o
¯�q���‹ z �x�¨�;� ���‹ g �q���¥�‹ e �t�‘�l�o

z = g+ e�q	{�T�•�o�M�h�\�q�›�¥�M	Z�`�o�I�`�M�{�\

�w�†�%�w
ü�„�›	��”�q

Var[z] = Var[ g]+Var[ e]+2Cov[g,e] (16)

�q�M�O�Ã�s�Ü�U
R�“�q�m�{ g �w
ü�„ Var[g] �›�¨�;
ü�„

(genetic variance)�z e �w
ü�„ Var[e] �›���¥
ü�„ (envi-
ronmental variance)�q�f�•�g�•�z�•�{ Cov[g,e] �x g �q

e�w�ž
ü�„ (covariance)�q�z�y�•�”�”�p�®�¢�f�•�g�•�w

���É�T�’�w�)�w
u�£�w���É��̄z�m�‡�“

Cov[g,e] =
1
N

N%

i =1

(gi ! g)(ei ! e) (17)

�q���[�^�•�”�{
R�­�`�h�š�ˆ�H�w�«�¢�Ü (8)�£�q�æ



�`�h�š�ˆ�H�w�«�¢�Ü (12)�£�w
Ò�M�p�z�\�w�ž
ü�„�›�-

�‰�b�”�q 0 �p�K�”�\�q�U
ü�T�”�¢�°
`�w	Ô�ù�p�‹�\�w


Q�í�U
R�“�q�m�‘�O���¥�‹ ei �x���Š�’�•�”�{�\�\�p�x

	Ä�I�x�Â�j�b�”�£�{�‘�l�o
ü�„�w
ü�Â�Ü (16) �x���o�t

Var[z]
& '( )

�¢
¯�q��
ü�„�£

= Var[ g]
& '( )

�¢�¨�;
ü�„�£

+ Var[ e]
& '( )

�¢���¥
ü�„�£

(18)

�q	{�Z�”�{

�Ü (18) �›�æ�„�t�S�M�o
R�­�«�¢�Ü (8)�£�q�æ

�«�¢�Ü

(12)�£�›�‹�O�°�S�_
z�‚�‘�O�{
R�­�«�¢�Ü (8)�£�p�x
̄

�q���‹ z �w�Ì�å�m�V�x
•�’�¨�;� ���‹ g �w�Ì�å�m�V�t

���R�`�z���¥�‹ e(= 0) �t�Ì�å�m�V�x
¶�X�Á�M�{
ü�„�w


ü�r�x

21&'()
�¢
¯�q��
ü�„�£

= 21&'()
�¢�¨�;
ü�„�£

+ 0&'()
�¢���¥
ü�„�£

(19)

�q	{�Z�”�{
S�0�t�æ

�«�¢�Ü (12)�£�p�x
¯�q���‹ z �w

�Ì�å�m�V�x
•�’���¥�‹ e �w�Ì�å�m�V�t�‘�”�‹�w�p�z�¨

�;� ���‹ g(= 15) �t�Ì�å�m�V�x�s�M�{
ü�„�w
ü�r�x
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21!"#$
�¢
¯�q��
ü�„�£

= 0!"#$
�¢�¨�;
ü�„�£

+ 21!"#$
�¢���¥
ü�„�£

(20)

�q
Œ�„�r�q�x
Y
S�0�t�s�”�{

�o�`�w�‘�M�¡	��s�’�S�>�n�V�i�–�O�U�z�î�x
¯�q��


ü�„ Var[z] �w�¤�p�¨�;
ü�„ Var[g] �U
Ž�Š�”�Â�ù�U
��•


¬�R�w
Y
q�›�>�Š�”�w�i�{�\�w�Â�ù

H 2 =
�¢�¨�;
ü�„�£

�¢
¯�q��
ü�„�£
=

Var[g]
Var[z]

(21)

�w�\�q�›�¿�[�w�¨�;�p (broad-sense heritability) �q�z

�•�{�î�x�°
��.�Þ�Ã�ç�p�x�&�p�s�>���w�<�p
¬�R�) S
�q
¬�R� �t ! z �q�w���t

! z = H 2S (22)

�w�����U
R�q�`�z�\�•�x�°
��.�Þ�Ã�ç�w�­	��H�M���Ü

(breederÕs equation)�q�`�o�Œ�’�•�o�M�”�{�4�¨ A �t�\

�w�M���Ü�w�‹	Z�›���L�`�h�w�p�™�I�$�s�¡	��x�]�a�Ö

�V�h�M�{
Œ�„�r�w
R�­�«�p�x�¿�[�w�¨�;�p�x H 2 = 1 �z

�æ

�«�p�x�¿�[�w�¨�;�p�x H 2 = 0 �p�K�l�h�w�p�z�­	�

�H�M���Ü (22) �x�f�•�›�°
`�=�`�o�M�”�\�q�U
ü�T�”�i

�–�O�{

7. �Ë
��.�q�š�ˆ�H�w���í

�\�\�‡�p�z
¬�R�›�T�Z�o�‹�f�•�U
¬�R� �t�t
ž�c�`

�‹
S�é�^�•�s�M�\�q�›�_�o�V�h�{�\�•�x�x�.�w
¯�q��

�w�O�j�M�X�’�T�w�Â�ù�U���¥�A�¼�t�‘�l�o�>�‡�l�o�S

�“�z�f�w
R
ü�U�¨�;�p�Í
H�E�t�;�˜�’�s�M�T�’�I�V�”

�q	Å�i�{

�`�T�`�Ë
��.�›�ß�Q�”�q�Ë�t�•�l�T�M�s�\�q�U�I�\

�”�{�f�•�›�ß�Q�”�h�Š�t�Í�w�«�›�_�o�M�\�O�{

�\ �\ �t �Ñ�‡ �U�� �„ �S�“�z�f �• �g �• �w�· �q 
ü z �x

(10,10,14,14,20,20,20,20) �p�)�Q�’�•�o�M�”�q�b�”�{

�š�ˆ�H�x�·�q
ü�w�¢�‹�› z! = 15 �q
ƒ���`�z�·�q
ü�U

�¢�‹�Ž	Í�w���„�w�ˆ�t�É�s�t
_	é�w�;�q�›�)�Q�h�{�h

�i�`���S�x�z���‡�p�w�‘�O�s�°
��.�p�o�•
\	é�b�”�-

�»�s�‡�›�ß�Q�”�w�p�x�s�X�z
��Ø�è�t�Ë
��.�w�‡�›�ß

�Q�‘�O�{�q�î�t�x�$�‡�q�Á�‡�p�·�q
ü�t�x
Q�)�U�K�”

�q�ß�Q�’�•�”�U�z�\�\�p�x�f�O�M�l�h�Ä�x�Á�¹�b�”�{


¬�R
²�w�·�q
ü�w���É�x z = 16�z�&� �S�p	O�ˆ�n�Z�h

�·�q
ü�w���É�x wz/ w = 20 �i�T�’�z�\�w�«�p
¬�R�)�x

S = 20 ! 16 = 4 �q�s�”�{�q�\�–�U�z�Ž�<�w�»�X�‚�V
_

	é�A�L�›�_�o�I�`�M�{

z1 = 10

z2 = 10

z3 = 14

z4 = 14

z5 = 20

z6 = 20

z7 = 20

z8 = 20

%
&&&&'

&&&&(

�Ú�™�¦
�!!!!!"

)
&&&&*

&&&&+

z"
1 = 10, z"

2 = 20

z"
3 = 20, z"

4 = 14

z"
5 = 14, z"

6 = 10

z"
7 = 20, z"

8 = 20

(23)

�s�œ�q�È
H�E�w�·�q
ü�w���É�x z" = 16 �p�z
¬�R� �t

�x ! z = 16 ! 16 = 0 �q�s�l�h�w�i�{�`�T�‹�\�w�«�p�x

���¥�A�¼�x
¶�X���O�d�c�z
¯�q���x�ì
¶�t�¨�;�$�A�¼

�w�ˆ�p�>���^�•�o�M�h�q�M�O�{�i�T�’�°
��.�Þ�Ã�ç�p

�æ

�`�h�š�ˆ�H�w	Ô�ù�q�x�Ÿ�s�”�{�L�h�`�o�\�w�‘�O

�s�Ä�U�I�\�“�˜�”�w�p�K�–�O�T�{

�t�Q�x Yes�p�K�”�{�Ô�Â�é
€�ù�.�U�×�Þ
€�ù�.�‘�“

�·�q
ü�U
Ç�V�•�b�M�q�M�O
Q�í�U�K�l�h�w�i�{	��Ì�T

�`�›�b�”�q�z�K�”�o�°�¨�;� �2�t�0�q�¨�;�  G1 �q G2

�U�K�“�z

z =

)
&&*

&&+

10 �¢�¨�;� ���• G1G1�£

20 �¢�¨�;� ���• G1G2�£

14 �¢�¨�;� ���• G2G2�£

(24)

�q�M�O�O���p�x�.�w�·�q
ü�U�>�‡�l�o�M�h�w�p�K�”�{

�Ü (23) �p�x�. i = 1 ,2 �x G1 �w�×�Þ
€�ù�z�x�. i = 3 ,4 �x

G2 �w�×�Þ
€�ù�z�f�`�o�x�. i = 5 ,6,7,8 �x G1 �q G2 �w�Ô

�Â�é
€�ù�i�l�h�{�f�`�o�Ô�Â�é
€�ù�x�.�‰�œ�w�Ú�™�¦


��t�‘�l�o�z 1 : 2 : 1�w
ü�m
z�p� �U
\�‡�•�z�È
H�E�U

��
R�^�•�h�w�p�K�”�{

�\�w�«�T�’
ü�T�”�w�x�z�Ë
��.�w	Ô�ù�z���¥
ü�„�w

���t�‹�\�O�M�l�h
ì�‰�¨�;� �‰�œ�w
ì�“�^�;�U	��•�›

�`�o�z
¬�R�) S �p�8�4�^�•�”���w�!�=�U
¬�R� �t ! z
�t�q�•�s�M�\�q�U�K�”�q�M�O�\�q�i�{	Í�w�Ë
��.�w�«

�p�x
¶�o�x�¨�;�$�t�>���^�•�o�M�”�w�i�T�’�z�¿�[�w

�¨�;�p�x H 2 = 1 �p�K�”�{�t�‹�T�T�˜�’�c
¬�R�) S �q


¬�R� �t ! z �U�s�`�X�s�M�q�M�O�Ä�î�x�z�°
��.�w�­

	��H�M���Ü�›�Ë
��.�w	Ô�ù�t�f�w�‡�‡�&�;�b�”�\�q�x

�p�V�s�M�\�q�›�™�¯�b�”�{�`�h�U�l�o�¨�;�p�t���`�o

�‹�O	—�`�¸�á�s�^�æ�›�d�v�y�s�’�s�M�w�p�K�”�{

8. 
ì�C
Q�q
ì�C�¨�;
ü�„

�Ë
��.�Þ�Ã�ç�p�^�æ�U
ó�v�t�s�”�w�x�z�Ô�Â�é
€�ù

�.�w
¯�q���‹�U�z�0� �b�”�Ë�m�w�×�Þ
€�ù�.�w
¯�q��

�‹�w���É�‹�t�s�`�X�s�M�T�’�p�K�”�{�Ü (24) �p�Ô�Â

�é
€�ù�.�w
¯�q���‹�x�z�Ë�m�w�×�Þ
€�ù�.�w
¯�q���‹

z = 10 �q z = 14 �w�¤���‹ z = 12 �p�x�s�X�z�f�w�M�c�•

�‘�“�‹�ô�M z = 20 �p�K�l�h�{�\�•�U�š�ˆ�H�›���’�d�h

���Š�$�j�¼�i�{�o�s�”���É�p�x
¯�q���‹�x�'���p�V�s

�M�w�p�K�”�{�Ô�Â�é
€�ù�.�w
¯�q���‹�U�0� �b�”�Ë�m
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�w�×�Þ
€�ù�.�w
¯�q���‹�w���É�‹�t�s�`�M�g
Ý�$�s	Ô

�ù�z
¯�q���x
ì�C�$ (additive) �p�K�”�q�t�M�z�f�O�p

�s�M	Ô�ù�x
‡
ì�C�$ (non-additive) �p�K�”�q�t�O�¢
$

1�£�{�Ü (24) �x�z
¯�q���U
‡
ì�C�$�t�>���^�•�o�M�”�«

�w�°�m�p�K�”�{


‡
ì�C�$�s	Ô�ù�t
¬�R�) S �U
¬�R� �t ! z �t�r�•�i

�Z
S�é�^�•�”�T�›�'���b�”�h�Š�t�x�z���‡�p�¨�;� ��

�‹ g �q�`�o�{�l�o�V�h�”�›�z
ì�C�¨�;�®�L (additive
genetic e! ect) a �q��
Q�®�L (dominance e! ect) d �q�z

�y�•�”�Ë
R
ü�w�è�q�`�o

g= a+ d (25)

�w�‘�O�t�w�-�$�t
ü�r�b�”
ž�A�U�K�”�{�h�i�`�\�w
ü

�r�x�w�-�$�s�‹�w�t�a�W�c�z a �q d �t�?�T
ú�g�$�s�0

� 
ú�U���O�b�”�˜�Z�p�x�s�M�\�q�t�«�™�^�•�h�M�{

�p�x�r�w�‘�O�t
ü�r�b�”�w�U�‘�M�T�{�^�æ�›���o

�t�b�”�h�Š�t�z�Ž�<�p�`�y�’�X�x���¥�‹ e �w�è�¹�›

�Á�¹�`�z
¯�q���‹ z �q�¨�;� ���‹ g �›�‰�°�¹�`�‘�O�{

Fisher(1918)�x�z�q	Å�›�s�”�‚�X
ì�C�$�t
†�Ì�`�z
ì

�C�$�t�x
†�Ì�p�V�s�M
æ
ü�U�7	–�t�s�”�‘�O�s
ü�r�U

�‘�M�q�ß�Q�h�{�«�Q�y�¨�;� ���‹ g �U�ì
¶�t
ì�C�$�t


†�Ì�p�V�”�s�’�y�z

g=

!
""#

""$

" 1 + " 1 �¢�¨�;� ���• G1G1�£

" 1 + " 2 �¢�¨�;� ���• G1G2�£

" 2 + " 2 �¢�¨�;� ���• G2G2�£

(26)

�q�s�”�‘�O�s�î
: " 1," 2 �U	��•�”�x�c�p�K�”�{�\�\�p

�î
: " i �x�¨�;�  Gi �°�m�U�x�.�w
¯�q���t�t�…�b
ì�C

�$�s�®�L�›
¯�b�>
Ý�$�s�”�p�K�”�{�f�\�p�z�q�î�w�¨

�;� ���‹ g �q�z�Ü (26) �p�'���^�•�”�¨�;� ���‹�w�)

�w�Ë	Ð�è�›�7	–�=�b�”�‘�O " 1," 2 �›
¬�…�O�q�M�O�w�U

Fisher �w�ß�Q�p�K�”�{
Œ�„�r�w�Ë
��.�w�‡�w�«�p�ß�Q

�”�q�z�7	–�=�b�”�‚�V�Ë	Ð�è�x

2á(10! 2" 1)2 +2 á(14! 2" 2)2 +4 á{20! (" 1 + " 2)} 2

(27)


$ 1 �¨�;� ���q
¯�q���w�0� �•
ì�C�$�s	Ô�ù�¢�(�£�q
‡
ì

�C�$�s	Ô�ù�¢�È�£

�p�K�“�z�r�x (" 1," 2) = (7 ,9) �s�w�p�z�f�•�g�• " 1 +
" 1 = 14�¢�¨�;� �� G1G1�£�z " 1 + " 2 = 16�¢�¨�;� ��

G1G2�£�z " 2 + " 2 = 18�¢�¨�;� �� G2G2�£�U
ì�C�Þ�Ã�ç

�T�’�'���^�•�”�¨�;� ���‹�p�K�”�{�\�w�‹�›
ì�C�¨�;

�®�L a �q�z�|�z�\�w�‹�T�’�w�c�•�›��
Q�®�L d �q�z�•�{

�m�‡�“

g=

!
"""""""""#

"""""""""$

14%&'(
�¢
ì�C�¨�;�®�L�£

+ ( ! 4)
%&' (

�¢��
Q�®�L�£

�¢�¨�;� ���• G1G1�£

16%&'(
�¢
ì�C�¨�;�®�L�£

+ 4%&'(
�¢��
Q�®�L�£

�¢�¨�;� ���• G1G2�£

18%&'(
�¢
ì�C�¨�;�®�L�£

+ ( ! 4)
%&' (

�¢��
Q�®�L�£

�¢�¨�;� ���• G2G2�£

(28)
�U Fisher �v�w
ü�r�q�s�”�{

�h�i
ü�r�`�h�i�Z�p�x�®�f�•�p�•� �̄q�s�”�˜�Z�i�U�z

Fisher �v�w
ü�r�x�7�‘�s�‘�M
Q�í�›
‹�Q�o�M�”�{�¾�V

���V�Ë
��.�w�‡�w
:�‹�«�p�ß�Q�o�ˆ�‘�O�{�‡�c���É�t

�m�M�o�ß�Q�”�q�z��
Q�®�L�w	B�‚���É�x d = 0 �q�-�‰

�p�V�”�{�î�x Fisher �v�w
ü�r�s�’�M�m�p�‹�f�O�s�”�\

�q�›�Ô�b�\�q�U�p�V�”�{�Í�t
ü�„�t�m�M�o�ß�Q�o�ˆ�”

�q�z g= a+ d �s�”
ü�r�w�<�p�¨�;
ü�„�x

Var[g]
%&' (

=18

= Var[ a]
%&' (

=2

+Var[ d]
%&' (

=16

+2Cov[a,d]
% &' (

=0

(29)

�q�-�‰�p�V�z�›�t a �q d �w�ž
ü�„�x�¸�é�q�s�”�{�`�T

�`�\�•�‹�î�x Fisher �v�w
ü�r�p�x	×�t�f�O�s�”�w�i�{

�`�h�U�l�o�¨�;
ü�„�x
ì�C�¨�;�®�L a �w
ü�„�p�K�”
ì

�C�¨�;
ü�„ (additive genetic variance)�q��
Q�®�L d �w


ü�„�p�K�”��
Q
ü�„ (dominance variance)�w�è�q�`�o

Var[g]
%&' (

�¢�¨�;
ü�„�£

= Var[ a]
%&' (

�¢
ì�C�¨�;
ü�„�£

+ Var[ d]
%&' (

�¢��
Q
ü�„�£

(30)

�q
ü�r�p�V�”�{�‘�“�°
`�t�z���¥�‹ e �w�è�¹�U�K�”�Ì

�t�x
¯�q��
ü�„�x

Var[z]
%&' (

�¢
¯�q��
ü�„�£

= Var[ a]
%&' (

�¢
ì�C�¨�;
ü�„�£

+ Var[ d]
%&' (

�¢��
Q
ü�„�£

+ Var[ e]
%&' (

�¢���¥
ü�„�£

(31)

�q	{�Z�”�{


ì�C�¨�;�®�L a �x�z
¯�q���w�O�j�p�K�h�T�‹
ì�C�$

�t� �t�;�˜�”�‘�O�t�_�Q�”
R
ü�p�K�“�z
S�0�t��
Q�®

�L d �x�z
¯�q���‹�w
‡
ì�C�$�s
æ
ü�›
S�é�`�z�š�ˆ�H

�›���Z�t���•�”
R
ü�p�K�”�q�ß�Q�’�•�”�{�f�\�p�Ü

(21) �p
¯�^�•�”�¿�[�w�¨�;�p�w�¨�Å
ú�q�`�o�z
¯�q��


ü�„�t
Ž�Š�”
ì�C�¨�;
ü�„�w�Â�ù

h2 =
�¢
ì�C�¨�;
ü�„�£
�¢
¯�q��
ü�„�£

=
Var[a]
Var[z]

(32)

�›�ß�Q�z�\�•�›�±�[�w�¨�;�p (narrow-sense heritabil-
ity) �q�z�•�{
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�‹�`�z
¬�R�U�f�•�„�r�§�X�s�M�s�w�¤	�	Ú�E�U���Q

�y�z�°
��.�w	Ô�ù�t�E�˜�”�Ë
��.�w	Ô�ù�w�­	��H�M

���Ü

! z = h2S (33)

�U
R�q�b�”�\�q�U�Œ�’�•�o�M�”�¢�‹	Z�a���t�µ�¯�U�K

�”�¡	��x�4�¨ B �›�]�a�Ö�V�h�M�{�j�s�ˆ�t
Œ�„�r�w�Ë


��.�w�‡�w�«�p�x ! z = 0 ,h2 = 1 / 9,S = 4 �p�K�“�­	��H

�M���Ü�U
R�q�`�s�M�U�z�\�•�x�¢�‹�›
ƒ�Z�o�æ�l�h
�

�•
¬�R�U�K�‡�“�t�Ã�z�p�§�b�W�h�h�Š�z�­	��H�M���Ü

�w
R�q�t
ž�A�s�>���›�¬�h�^�s�T�l�h�T�’�p�K�”�£�{

�\�O�•�l�o���s�w	4�£�ú�p�K�”�Ë
��.�w	Ô�ù�w�­	�

�H�M���Ü (33) �t�g�“�£�X�\�q�U�p�V�h�{���s�w
î	6

�›�b�”�q�z�‡�c	B�‚�t
¯�q��
ü�„ Var[z] �U�K�”�\�q�U


��=�¢���s�w�«�p�x�z
��•
¬�R�t�‘�”�~�‘�£�U�I�V�”

�\�q�w
ž�A	Ú�E�i�l�h�{�q�\�–�U�°
��.�w�‡�w�«�p�_

�h�‘�O�t�z
¯�q��
ü�„�w�¤�p�¨�;
ü�„ Var[g] �w
R
ü

�`�T
¬�R� �t�t�x
S�é�^�•�s�M�{�^�’�t�Ë
��.�w�‡�w

�«�p�_�h�‘�O�t�z�f�w�¨�;
ü�„�w�¤�p�‹
ì�C�¨�;
ü�„

Var[a] �w
R
ü�`�T
¬�R� �t�t�x
S�é�^�•�s�M�w�p�K�”�{

9. �Í�s�'��

���s�x
ü�„�z�›�t
ì�C�¨�;
ü�„�w�™�¯�q	O�A
Q�t�m

�M�o
†�Ì�`�z
¬�R�t�0�`
\
ú	B�‚�U�r�w�‘�O�t� �t

�b�”�T�t�m�M�o�r
†�`�h�{�Í�s�x�”�$���í�U�M�T�t
�

�=�b�”�T�›�r
†�`�‘�O�{�›�t�&� �S�w�ô�ÿ�›�•�•�i�q

�M�l�h�•���t�s�g�’�Q�o�z
��=�›�®�•�J�“�¯�p�g�r�b

�”�M�O�t�m�M�o	\�‚�”�{

10. �€�ß���Y & �Ô�Š� �p�¡�Š�”���Y

¥ Fisher, R.A. (1918) ÒThe correlation between rel-
atives on the supposition of Mendelian inheri-
tance.ÓTrans. Roy. Soc. Edinb. 52: 399Ð433.

¥ �•�º 	i (2012) �°
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\�6�¶�Ö�ó�•
:�Ü�p�_�”
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ú
��=�• �±�ž�q	Z
[ �¢��	·�t	Ä�`�M�r
†�U�K�”�£

¥ �Ô�Š
:�g
\
ú�¶�q�$	B�z
I�ú��
’
y�Ú�$	B (2010)
�°�®�æ�ˆ�~
��=�¯�w
:�g
\
ú�¶�±�ž�q	Z
[ �¢ 7.1	·

�t�y�M�r
†�U�K�”�£

�4�¨ A �°
��.�Þ�Ã�ç�w�­	��H�M���Ü�w�‹	Z

�Á
Q
\	é�›�b�”�°
��.�w N �x�. i = 1 ,2,...,N �¢ N �x

	G
ü�t�G�V�M�£�T�’�s�”	B�‚�t�S�Z�”�°�¨�;� �2�Ë�0

�q�¨�;� �Þ�Ã�ç�›�ß�Q�”�{�x�. i �w
¯�q���‹ zi �x�f�w

�¨�;� ���‹ gi �q���¥�‹ ei �w�è�p

zi = gi + ei (A1)

�q�)�Q�’�•�”�q�>���b�”�{

�0�q�¨�;� �q�`�o G1 �q G2 �w�Ë�m�›�ß�Q�z�x�.�w�¨

�;� ���‹�x

gi =

!
"

#
G1 if i has G1

G2 if i has G2

(A2)

�p�)�Q�’�•�”�q�b�”�{�°�M�p���¥�‹ ei �x�x�.�]�q�t� 
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Var[z] = Var[ g]+Var[ e]+2Cov[g,e] (A7)

�q	{�Z�”�x�c�i�U�z
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))))))"

))))))#
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1 + p2G2

2) # (p1G1 + p2G2)2
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Var[e] = Ve (! �G
:�w�O���‘�“ )
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Var[z]
! "# $
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¯�q��
ü�„�£

= Var[ g]
! "# $

�¢�¨�;
ü�„�£

+ Var[ e]
! "# $

�¢���¥
ü�„�£
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R�q�`�o�S�“�z�\�•�T�’�¿�[�w�¨�;�p�x
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Ã�S�x�f�•�g�• p2
1,2p1p2,p2

2

�q	{�Z�”�¢ Hardy-Weinberg ���ç�£�{�¨�;
ü�„�x

Var[g] = ( p2
1G2

11 +2p1p2G2
12 + p2

2G2
22)

! (p2
1G11 +2p1p2G12 + p2

2G22)2 (B2)

�p�K�”�¢�®�Ë	Ð�w���É�¯�{�X�®���É�w�Ë	Ð��̄£�{�\�•�›


ì�C�¨�;
ü�„�q��
Q
ü�„�t
ü�Z�”�h�Š�z	Í�w�¤�¨�;� 

���w�¨�;� ���‹�›
&
'''''''''(

''''''''')

G11 = #1 + #1! "# $

ì�C�¨�;�®�L

+ d11!"#$
��
Q�®�L

�¢�¨�;� ���• G1G1�£

G12 = #1 + #2! "# $

ì�C�¨�;�®�L

+ d12!"#$
��
Q�®�L

�¢�¨�;� ���• G1G2�£

G22 = #2 + #2! "# $

ì�C�¨�;�®�L

+ d22!"#$
��
Q�®�L

�¢�¨�;� ���• G2G2�£

(B3)
�q Fisher �v�t
ü�r�`�o�ˆ�‘�O�{�f�w�h�Š�t�x�Ë	Ð�è

p2
1(G11 ! 2#1)2

+2p1p2{ G12 ! (#1 + #2)} 2 + p2
2(G22 ! 2#2)2 (B4)

�›�7	–�t�b�”�‘�O #1,#2 �›
¬�‚�y�‘�X�z
*

2#1 = G11 ! p2
2(G11 ! 2G12 + G22)

2#2 = G22 ! p2
1(G11 ! 2G12 + G22)

(B5)

�U�f�w�r�p�K�”�\�q�U
ü�T�”�{�\�•�’�w # �›�;�M�”�q


ì�C�¨�;
ü�„�x

Var[a] = { p2
1(2#1)2 +2p1p2(#1 + #2)2 + p2

2(2#2)2}

! { p2
1(2#1)+2 p1p2(#1 + #2)+ p2

2(2#2)} 2

= 2p1p2{ (p1G11 + p2G12) ! (p1G12 + p2G22)} 2

(B6)

��
Q
ü�„�x

Var[d] = ( p2
1d2

11 +2p1p2d2
12 + p2

2d2
22)

! (p2
1d11 +2p1p2d12 + p2

2d22)2

= p2
1p2

2(G11 ! 2G12 + G22)2

(B7)



22 JSMB Newsletter No. 79 (2016)

�q�s�“�z�‡�h�ž
ü�„�x Cov[a,d] = 0 �p�K�”�\�q�U
ü�T

�”�w�p�z�¨�;
ü�„�w
ü�r

Var[g]
! "# $

�¢�¨�;
ü�„�£

= Var[ a]
! "# $

�¢
ì�C�¨�;
ü�„�£

+ Var[ d]
! "# $

�¢��
Q
ü�„�£

(B8)

�U
R�q�b�”�{

�p�x
¬�R�)�q
¬�R� �t�›�{�Š�o�M�\�O�{
¬�R�)�x�°


��.�Þ�Ã�ç�w�Ü (A13) �q�!�˜�“�U�s�X�z

S = ! (Var[ g]+Var[ e]) = ! (Var[ a]+Var[ d]+Var[ e])
(B9)

�p�K�”�{
¬�R� �t�t���`�o�x�°
��.�Þ�Ã�ç�w�Ü (A14)
�x�–�Q�s�M�w�p	ý�h�s�-�‰�U
ž�A�p�K�”�{�f�\�p�x�.

i �U�-�Ë�b�”�Ë�m�w
ì�‰�¨�;� �t
Ž�Š�” G1 �q G2 �w�Â�ù

�›�f�•�g�• xi 1,xi 2 �q	{�\�O�{�Ë
��.�s�w�p�\�•�’�x�o

�t (xi 1,xi 2) = (1 ,0),(1/ 2,1/ 2),(0,1)�¢�f�•�g�•�¨�;� 

���U G1G1/ G1G2/ G2G2 �w	Ô�ù�£�w�M�c�•�T�p�K�”�{�\

�w�G�O�›�;�M�”�q
¬�R�™�w�0�q�¨�;�  Gk �w
Ã�S p!
k �x

p!
k =

1
N

% N
i =1 { 1+ ! (gi + ei )} xik

1
N

% N
i =1 { 1+ ! (gi + ei )}

! { x" k + ! (gx" k + ex" k )}á{1" ! (g+ e)}

! x" k!"#$
= pk

+ ! (gx" k " gáx" k! "# $
= gápk

+ ex" k! "#$
=0

" eáx" k! "# $
=0

)

(B10)

�q	{�Z�”�{�\�\�p x �t�x�4�Q�È�U
ó
:�K�”�w�p # �p�è

�›	��”�‚�V�4�È�›
¯�b�\�q�q�`�z

x" k =
1
N

N&

i =1

xik , gx" k =
1
N

N&

i =1

gi xik (B11)

�s�w�‘�O�t���[�`�h�{�\�w���[�t	H�O�q
'
((((()

(((((*

gx" 1 = p2
1 áG11 á1+2p1p2 áG12 á

1
2

+ p2
2 áG22 á0

= p1(p1G11 + p2G12)

gx" 2 = p2(p1G12 + p2G22)

g= p2
1G11 +2p1p2G12 + p2

2G22

(B12)
�s�r�q�-�‰�p�V�”�w�p�Ü (B10) �t�E�Ö�`�o
+

p!
1 = p1 + ! p1p2{ (p1G11 + p2G12) " (p1G12 + p2G22)}

p!
2 = p2 " ! p1p2{ (p1G11 + p2G12) " (p1G12 + p2G22)}

(B13)
�›�˜�”�{�‘�l�o ! 2 �Ž	Í�w�ò�›�Á�¹�b�”�\�q�p
¬�R� �t

" z = g! " g

= ( p!2
1 G11 +2p!

1p!
2G12 + p!2

2 G22)

" (p2
1G11 +2p1p2G12 + p2

2G22)

! ! á2p1p2{ (p1G11 + p2G12) " (p1G12 + p2G22)} 2

= ! Var[a]

(B14)

�U
ü�T�“�z�­	��H�M���Ü

! Var[a]
! "# $


¬�R� �t ! z

=
Var[a]

Var[a]+Var[ d]+Var[ e]
! "# $

�±�[�w�¨�;�p h2

$ ! (Var[ a]+Var[ d]+Var[ e])
! "# $


¬�R�) S

(B15)

�w
R�q�U�Ô�^�•�h�{�0�q�¨�;� �w�x
:�U K (> 2) �x�w

	Ô�ù�‹�¢�-�‰�x�G�!�i�U�£	Í�q�‰�7�w	�	q�p�­	��H�M

���Ü�w
R�q�›�Ô�b�\�q�U�p�V�”�{

�\�\�‡�p�x�
�¨�;� �2�w�é�›�`�o�V�h�U�z�î�M�t�x

L (> 1) �x�w�¨�;� �2�U���˜�l�o�M�”�T�‹�`�•�s�M�{�›

�t�z�x�. i �w�¨�;� ���‹ gi �U

gi =
L&

"=1

g(" )
i (B16)

�w�‘�O�t�è�w���t	{�Z�o�M�”	Ô�ù�›�ß�Q�‘�O�¢
ó
:�¨

�;� �2�w
ì�C
Q�w�>���£�{�\�\�p g(" )
i �x�H #
j�è�w�¨�;

� �2�t�K�”�¨�;� �U�x�. i �w�¨�;� ���‹ gi �t�é�Y�b�”


R
ü�p�K�”�{�\�w�Ì�z�¨�;
ü�„�w
ü�r�x�°
`�t

Var[g] =
% L

"=1 Var[g(" ) ]+2
% L

"," ! =1 Cov[g(" ) ,g(" ! ) ]
(B17)

�q	{�Z�”�U�z�¤�¨�;� �2�U� �q�p�K�”�q�>���¢�«�Q�y

�¤�¨�;� �2�x�f�•�g�•���‘�w
›	í�.�t���O�b�”�q�>���£

�b�”�q�z�ž
ü�„�w
æ
ü�x�G
:�w�O���‘�“ 0 �q�s�”�{�A

�L�q�`�o
ü�„�w
ü�r�x

Var[z]
! "# $

�¢
¯�q��
ü�„�£

=
% L

"=1 Var[g(" ) ]
! "# $

�¢�¨�;
ü�„�£

+ Var[ e]
! "# $

�¢���¥
ü�„�£

=
% L

"=1 Var[a(" ) ]
! "# $
�¢
ì�C�¨�;
ü�„�£

+
% L

"=1 Var[d(" ) ]
! "# $

�¢��
Q
ü�„�£

+ Var[ e]
! "# $

�¢���¥
ü�„�£

(B18)

�q�s�”�{

�q�\�–�p
¬�R�)�x
ì�!�˜�’�c�Ü (B9) �w�‡�‡�p

S = !
,- % L

"=1 Var[a(" ) ]
.

+
- % L

"=1 Var[d(" ) ]
.

+Var[ e]
/

(B19)
�p�K�“�z
¬�R� �t�x�¤�¨�;� �2���w� �q
Q�t�«�™�b�•

�y
Œ�„�r�w�-�‰�›	—�`�!�Q�”�\�q�p

" z = !
- % L

"=1 Var[a(" ) ]
.

(B20)

�p�K�”�\�q�U
ü�T�”�w�p�¢	Ä�I�x	²�t�£�z�±�[�w�¨�;�p

h2 =
% L

"=1 Var[a(" ) ]
- % L

"=1 Var[a(" ) ]
.

+
- % L

"=1 Var[d(" ) ]
.

+Var[ e]

(B21)

�t�0�`�o�•�x�“�­	��H�M���Ü�U
R�q�b�”�\�q�U
ü�T�”�{



　 JSMB Newsletter No. 79, pp. 23Ð24, 2016 23

!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!

　

�¶�q�Ä�¿�Á�T�’�w�S�Œ�’�d

!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!!

1. 2016�å�Ô�Š
:�g
\
ú�¶�q�å�Í
ï�q�w�S�Œ

�’�d

2016年度の年次総会が日本数理生物学会年会（2016
年9月7日～9月9日・九州大学伊都キャンパス）に合
わせて開催されます。詳しい日時と会場はまだ未定で
すので、追ってBiomathメーリングリストやWebペー
ジなどでお知らせします。

�Ù�y�^�J�¢�'���£

（１）2017年度，2018年度の役員について
（２）2015年度決算および 2016年度予算
（３）名誉会員の推薦
（４）その他

�Ù�C���Ä�ò�¢�'���£

（１）研究奨励賞　第 11回受賞報告
（２）その他

2. �q
…�ò�Ö�w�S�&�M

日本数理生物学会の年会費は、1月～ 12月の 1年分で
正会員 3000円/年
学生会員 2000円/年

です。会員は数理生物学会年会の登録費割引の特典を
受けることもできます。また、会員は年会で発表する
ことができ、学会役員選挙において投票することもで
きます。
今年度または過去の会費未納の方は、下記口座への
納入をお願いいたします。
【ゆうちょ銀行の振替口座】

口座番号:00820-5-187984
口座名称 (漢字):日本数理生物学会
口座名称 (カナ):ニホンスウリセイブツガッカイ

【他銀行から振込】
店名 (店番):〇八九 (ゼロハチキュウ)店（089）
預金種目:当座口座番号:0187984

3. Biomath�Ý�”�æ�ï�¬�æ�µ�Ä�J�å�w�S�&�M

日本数理生物学会では、会員と会員でない数理生物
学に関心をお持ちの方々との交流や情報交換を目的と
する、Biomathメーリングリストを運営しています。
Biomathメーリングリストには、学会や会員からの重
要な情報 (大会情報、国内外の公募情報、研究会や定例
セミナーの情報、学会賞の情報など)が投稿されます
ので、日本数理生物学会に新規に入会されるときには、
合わせてBiomathメーリングリストへの登録をお願い
しています。また、現在会員の方でBiomathメーリン
グリストに未登録の方にもぜひ登録いただきますよう
にお願いいたします。つきましては、未登録の方には、
お手数ですが、以下のいずれかの方法でBiomathメー
リングリストへご登録ください。

（１）Biomathメーリングリストに自分で登録する：登
録は本文も件名も空白の電子メールを biomath-
ml-subscribe＠brno.ics.nara-wu.ac.jpにお送りいた
だくと、確認メールが返送されます。それに返信
していただくと入会することになります。

（２）Biomathメーリングリストに登録するが、登録作
業は事務局にしてもらいたい：登録を希望する電
子メールアドレスを事務局までお知らせください。

登録された皆様の電子メールアドレスは厳重に管理
します。登録者以外からは投稿できないシステムに
なっておりますので迷惑メールの心配もありません。
配送頻度も週に 1通程度となっております。その他、
Biomathメーリングリストに関しましては

http://jsmb.jp/biomath/biomath.html

に記載しております。合わせてご覧ください。

4. �Ä�¿�$�Ä�ò�w�S�ð�M�ù�˜�d�t�m�M�o

入会、退会の申し込み、会員情報 (所属、住所、ニュー
レター送付先など)の変更は、業務委託先の土倉事務所
(bwa36248@nifty.com)にご連絡ください。会費の納入
状況の確認などの事務的問い合わせにつきましても、土
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倉事務所までお問合わせください。それ以外の事項に
つきましては、幹事長の佐々木徹（secretary@jsmb.jp）
へお問い合わせください。

5. �Ä�¿�Á�È�W
Œ

幹事長　　佐々木　徹（Toru　SASAKI）
会計　　　近藤　倫生（Michio KONDOH）
幹事　　　瀬戸　繭美（Mayumi　SETO）
幹事　　　岩田　繁英（Shigehide IWATA）
〒 700-8530　岡山県岡山市北区津島中 3-1-1岡山大学
大学院環境生命科学研究科佐々木徹
E-mail: sasaki@ems.okayama-u.ac.jp
また、業務の一部委託先は次のとおりです。
土倉事務所内日本数理生物学会
〒 603-8148京都市北区小山西花池町 1-8
Tel: 075-451-4844　　E-mail: bwa36248@nifty.com
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新編集部になって今号が 2号目になります。まだま
だヨタヨタしておりますが、2回目なので前回よりは
作業に慣れてきたと思います。編集委員を仰せつかっ
てから、学会参加の目的に執筆者捜しが加わりました。
編集委員があちこち出没し、時にはお話中に割り込ん
できたりして原稿のお願いすると思いますが、編集委
員の姿を見ても逃げ出さないでください。
また、執筆していただいた皆様へのご挨拶もさせて
いただきましたが、原稿にかける思いも直接聞くこと
ができ、大変心を動かされました。よく考えれば当た
り前ですね。和文の査読無しの原稿はほとんど業績扱
いになりませんが、それでもあれだけ力のこもった原
稿を寄せていただけるのは、そこに読者に伝えたい強
い思いがあるからです。

今回も大変力のこもった原稿をお寄せいただきまし
た。是非著者の皆様の思いを読み取っていただければ
幸いです。佐藤先生には 2回目を迎えた数理生物学交
流発表会の報告をオーガナイズしていただきました。
研究の初期段階でこれだけの規模の研究集会に参加で
きるのは大変貴重な機会だと思います。就職活動と時
期が重なっているという事情があるようですが、この
記事を読んで参加してみたくなる人が増えることを望
んでいます。大槻さんの連載が始まりましたが、当初
4ページの予定が 8ページになっていることからもあ
ふれる思いが伝わってくると思います。「数理の小ネ
タ」は今回が初回となります。パラダイムシフト、と
いうのは大げさかもしれませんが、一つのアイディア
で研究の方向性が大きく変わったことを簡潔に紹介し
ていただいております。「理論と実証がうまくフィード
バックしあう研究が理想である」と卒論の時の指導教
官に言われましたが、それがうまく行われつつあるこ
とも書かれております。また、個人的には、以前から
気になっていた”謎の組織 IIASA“の内部を垣間見る
ことが出来たのは良かったです。「天気が悪いのではな
く着ているものが悪いということわざ」にも感銘を受
けました。そうか、私が寒いのが苦手なのは着ている
ものが悪いのか。。。あと、写真はやっぱりカラーがい
いですね。是非web版もご覧ください。（吉田勝彦）
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