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進化の過程において学習の役割はいかに変移するか？

鈴 木 麗 璽† 有 田 隆 也†

生物における重要な適応プロセスである進化と学習の相互作用に関して，自然選択の枠組みにおい
て，学習によって獲得していた形質が次第に先天的な形質へ進化していく Baldwin 効果と呼ばれる
現象について多くの知見が得られている．しかし，一般に，学習の持つメリットとコストがそれぞれ
働く 2 つの段階から構成されると解釈されるこの効果は，相互作用の可能なシナリオの 1 つであり，
より複雑な環境において生じうる多様な相互作用のダイナミクスについては議論が不十分であるとい
える．そこで，本研究は，量的形質の進化において，遺伝子間の相互作用であるエピスタシスが進化
と学習の相互作用に及ぼす影響に注目し，進化と学習の新たな相互作用のシナリオに関して知見を得
ることを目的とする．具体的には，エピスタシスの強さを調節可能な Kauffman の NK 適応度地形
モデルを量的形質が扱えるよう拡張し，さらに，表現型可塑性（学習可能性）の進化を導入して実験
を行った．その結果，エピスタシスの存在によって学習の持つ特徴や役割が世代を通して大きく変化
し，従来の解釈とは異なる 3 段階から構成される複雑な Baldwin 効果，および，その後の突然変異
に対するロバスト性の進化が生じることが判明した．最後に，適応度地形上の種の山登りの概念を用
いて，観察された相互作用のシナリオの概念化を行った．

How Do Roles of Learning Change through the Course of Evolution?

Reiji Suzuki† and Takaya Arita†

An interaction between evolution and learning called the Baldwin effect is known as the
simple two-step evolution caused by the balances between benefit and cost of learning. How-
ever, little is still known about more complex and dynamic scenarios of these balances in
complex environments. Our purpose is to give a new insight into the benefit and cost of
learning by focusing on the quantitative evolution of phenotypic plasticity under the assump-
tion of epistatic interactions. For this purpose, we have constructed an evolutionary model of
quantitative traits by using an extended version of NK fitness landscape, in which plasticity
of each phenotype is genetically defined and plastic phenotypes can be adjusted by learning
iterations. The simulation results have clearly shown that the drastic changes in roles of learn-
ing cause the three-step evolution of the Baldwin effect and also cause the evolution of the
genetic robustness against mutations. We also conceptualize four different roles of learning
by using a hill-climbing image of a population on a fitness landscape.

1. は じ め に

進化と学習は生物における代表的な適応プロセスで

あり，両者がいかに影響しあっているかは，100年以

上前に端を発する生物学的問題である．特に，獲得形

質が遺伝する Lamarck的な仕組みを仮定しない自然

選択の枠組みにおいて，学習によって獲得していた形

質が次第に先天的な形質へと進化していく過程である

Baldwin 効果について，近年さかんに議論されてい

る14)．

この効果は，一般には，学習のメリットとコストの

バランスによって生じる次の 2 つの段階から構成さ
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れると解釈されている12)．第 1 段階は，学習によっ

て適応的な形質を獲得するというメリットが選択圧と

して働き，学習可能な個体が集団中に広まっていく過

程である．なお，本研究における学習とは，環境との

相互作用によって生じる表現型の生涯の変化，すなわ

ち，表現型可塑性を指すものとする．直感的には，第

1段階によりすべての個体が学習可能になれば，それ

以降の変化は生じないように思われる．しかし，多く

の場合，学習には何らかの形でコストが生じると考え

られる．たとえば，形質を獲得するのに時間やエネル

ギーがかかることや，学習し損ねてしまうことなどが

ある．また，得た知識に基づいた行動がかえって悪い

状況を招くなど，学習することが結果として以前より

悪い状況をもたらす場合もありうる．第 2段階は，こ

のコストが選択圧を生じさせる段階であり，集団はコ
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ストが小さくなる方向へ徐々に進化し，究極的にはコ

ストがゼロ，すなわち，学習すべき形質を生得的に獲

得した集団へと進化する．なお，第 2段階は遺伝的同

化作用とも呼ばれている13)．以上のように，第 1 段

階においては学習に依存して獲得されていた適応的な

形質が，第 2段階を経て遺伝的に獲得されるという過

程が Baldwin効果の一般的なシナリオである．

Hinton らは，近年，遺伝的アルゴリズムに基づく

シンプルな進化実験によって，Baldwin効果の存在を

はじめて明確にした5)．彼らは，表現型可塑性（形質

の学習可能性）の頻度の進化，すなわち，学習への依

存の割合が進化的に調節される仕組みを導入すること

により，第 1 段階（頻度の増加）と第 2 段階（頻度

の減少）の存在を示した．以来，より複雑で多様な状

況における Baldwin 効果について多くの議論がなさ

れている．たとえば，Suzuki らは，繰返し囚人のジ

レンマゲームにおける進化する戦略間の相互作用を動

的環境として採用し，Baldwin効果による可塑性の増

加と減少が協調行動の進化を促進したことを示してい

る11)．また，Downing は Hinton らのモデルに発生

過程を導入し，Baldwin効果が生じる過程における，

発生過程の進化と問題空間の大きさや解の特徴との関

係について論じている4)．

近年，進化発生学などの進展から，生物の発生過程

は遺伝子間の複雑な相互作用のネットワークに依存し

ていることが明らかになっており，適応度に関する遺

伝子間の相互作用であるエピスタシスの影響に注目

した研究がなされている．Mayleyは，Kauffmanの

NK適応度地形モデル7) を用いた実験から，Baldwin

効果の第 2段階が生じるには，遺伝子型空間と表現型

空間の近傍間に相関が必要であると指摘した．また，

Bullは，NK適応度地形上の種の山登りに学習過程を

導入し，学習の効果は，地形の複雑さ・学習確率・学

習量に影響を受けることを指摘した1)．しかし，従来

の研究では，表現型可塑性の頻度の進化を考慮してい

なかったり，学習のメリットとコストの変動のプロセ

スについて議論が不十分であったりするなど，必ずし

も Baldwin 効果に対するエピスタシスの影響につい

て明確な知見が得られていなかった．

また，先に示したような一般的な 2段階の Baldwin

効果は，学習によるメリットとコストの変動によって

生じる進化と学習の相互作用の可能なシナリオの 1つ

であるといえる．しかし，複雑で現実的な状況におい

ては，より複雑な学習のメリットとコストのバランス

のシナリオが存在しうると考えられ，進化と学習の相

互作用についてより普遍的な知見を得るには，従来の

解釈にとらわれない議論が必要であるといえる．

以上をふまえ，本研究は，遺伝子間に相互作用があ

るような複雑な状況設定における，進化と学習の相互

作用の新たなシナリオについて知見を得ることを目

的とする．そのはじめの段階として，我々は，遺伝子

間相互作用が存在する具体的状況設定の 1つとして，

ニューラルネットワークの結合重みの可塑性の進化実

験を行った8)．その結果，進化の過程は一般的な 2つ

の段階からなる Baldwin効果とは異なる 3つの段階

によって構成され，その要因はエピスタシスによって

生じる非明示的なコストであることが推測された．し

かし，特定の状況設定に基づく議論であったこと，ま

た，採用したモデルはエピスタシスの強さを明示的に

調節することが難しかったことから，普遍的な知見を

得るにはより一般的なモデルを用いて議論する必要が

あった．

そこで，本研究では，Baldwin効果の 3段階進化を

含む複雑な進化と学習の相互作用ダイナミクスに対す

るエピスタシスの強さの影響について，より一般的な

知見を得るため，エピスタシスの強さを明示的に調節

可能な抽象モデルである NK 適応度地形モデルを基

にした表現型可塑性の進化モデルを構築し，実験およ

び解析を行う9),10)．はじめに，ニューラルネットワー

クの結合重みの可塑性の進化実験において観察した

Baldwin 効果の 3 段階進化について簡潔に示す．次

に，NK適応度地形モデルをニューラルネットワーク

のモデルと同様に量的形質を扱うことができるよう拡

張を行い，表現型可塑性の進化とそれに基づく形質の

学習を導入した進化モデルを構築して実験を行う．エ

ピスタシスが存在する場合としない場合を比較し，3

段階の Baldwin 効果に対する影響について論ずると

同時に，表現型可塑性がもたらす突然変異に対する適

応度のロバスト性について論ずる．最後に，進化の各

段階における学習の役割の推移について，適応度地形

の山登りの概念を用いて一般化を行う．

2. 3段階のBaldwin効果

我々は，遺伝子間の相互作用が存在するような複

雑な状況設定の具体的事例として，ニューラルネット

ワークの結合重みとその可塑性の進化モデルを構築し，

進化実験を行った8)．具体的には，ニューラルネット

ワークの学習に関するベンチマーク問題の 1つである

N-M-Nエンコーダ・デコーダ問題を解くネットワー

クの各結合重みの初期値とその可塑性を遺伝子とし，

可塑的な結合重みのみ一般的なバックプロパゲーショ

ン法に基づいてその値を有限回だけ更新するという学
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表 1 3 段階で構成される Baldwin 効果
Table 1 Three-step evolution of the Baldwin effect.

段階 第 1 第 2 第 3

lifetime fitness 増加 増加 微増
innate fitness 一定 一定 増加

phenotypic plasticity 増加 減少 一定
phenotypic variation 一定 増加 減少

一般的解釈 第 1 第 1・2 第 2

習プロセスを導入して，出力誤差に基づく進化実験を

行った．その結果，Baldwin効果に関する一般的な解

釈である 2 段階の進化とは異なる 3 段階の進化を観

察した．表 1は，我々が確認した 3段階の進化と，一

般的な解釈である 2段階の進化を，集団の状態を示す

次の 4つの指標の推移で示したものである．lifetime

fitnessは個体の学習後の適応度，innate fitnessは，学

習前の遺伝的要因のみによる表現型を用いて算出した

先天的な適応度である．phenotypic plasticityは，す

べての表現型において可塑的な表現型の割合を示し，

phenotypic variationは可塑的な表現型における学習

前後の変化量の絶対値を示す．

第 1 段階における lifetime fitness と phenotypic

plasticityの増加は，学習のメリットによって可塑的

な形質を多く持った個体が集団中に広まることを示し

ている．第 2段階では，phenotypic plasticityが減少

する一方で，phenotypic variationは増加する．つま

り，可塑的形質の頻度が減少するという点では，学習

にコストが生じているが，残った可塑的形質の変化量

に注目すると増加し続けており，この意味では学習プ

ロセスにさらにいっそう依存する方向へ進化している

という，学習のメリットとコストが共存した中間的な

段階であるといえる．

最後に，第 3段階では，phenotypic variationの減

少とともに innate fitnessが増加する．これは，第 2段

階で減少した可塑的形質の初期値が学習後の適応的な

値に徐々に近づくことを示しており，一般的な Bald-

win効果における第 2段階である遺伝的同化作用が生

じている過程であるといえる．

3. モ デ ル

3.1 連続値を用いたNK適応度地形モデル

前章で示したような 3段階進化に対してエピスタシ

スが与える影響を明確にするため，エピスタシスの強

さを明示的に調節可能な抽象モデルであるNK適応度

地形モデルを基にして，表現型可塑性の進化モデルを

構築した．ただし，前章で示したように，3段階進化

においては，各可塑的形質の連続的な変化量（pheno-

図 1 N = 2，K = 1 での形質 t0 に関する適応度の例
Fig. 1 The example of the interpolated fitness of the trait

t0 for N = 2 and K = 1.

typic variation）に注目していることから，一般には

2値を扱う NKモデルを，連続値，すなわち，量的形

質を扱えるよう次のように拡張した．

P 個体から構成される集団を考える．各個体には N

個の実数値で表される量的形質 ti（i = 0, · · ·, N −1）

があり，その初期値は長さ N の染色体 GI の各遺

伝子（∈ [0.0, 1.0]）によって決定される．本モデルで

は，各形質の適応度への貢献を，NK適応度地形を基

にした次の方法で計算する．i 番目の形質 ti は他の

K 個の形質 ti+jmodN（j = 1, · · ·, K）と相互作用を

持つとする．ここで，形質 ti について，ti 自身を含

む K+1個の形質が 0または 1の値をとった場合の可

能な 2K+1 の組合せに対して，区間 [0.0, 1.0] の範囲

でランダムな値を割り当てるテーブルを用意する．こ

のテーブルは，一般的なNKモデルで適応度を決定す

る際に用いるテーブルと同様であるが，本モデルでは

形質のとりうる値が区間 [0.0, 1.0] の中間的な値であ

るため，次の式を用いてその値を線形補間して適応度

を決定する．

f(ti) =
∑
c∈Ci

[fi,c ·
i+K∏
j=i

{(1.0 − bc,jmodN)

·(1.0 − tjmodN ) + bc,jmodN · tjmodN}], (1)

ここで，f(ti) は形質 ti の適応度，Ci は可能な 0ま

たは 1 で構成される K+1 個の形質の組合せ（2K+1

通り）の集合，fi,c は形質の組合せが c ∈ Ci のとき

の形質 ti の適応度（テーブルによって決定），bc,j は

組合せ c における j 番目の形質の値を示す．図 1は，

N = 2，K = 1 の場合での，形質 t0 に関するテー

ブル（右）の例と，それを補間して算出される t0 の

適応度のグラフ（左）を示したものである．グラフの

勾配は，t0 だけでなく，t1 の値にも依存して t0 の適

応度が決まることを示している．また，線形補間は最

も単純な補間の方法の 1つと考えられ，各表現型値の

最小および最大値である 0，1のいずれかがその形質

の適応度を最大化する値となること，各形質の値のみ
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を増減する場合，適応度の増減がその変化量に比例す

るという特徴がある．さらに，同図のように形質間に

相互作用がある場合（K が 1 以上）では，相互作用

のある他の表現型値に依存して適応度の勾配が変化す

るため，適応度の増減の量が変化したり，適応度の最

高値をもたらす表現型値が反転したりすることが生じ

うる．

このようにしてすべての形質の適応度を求め，その

平均値を個体の適応度とする．なお，すべての形質が

2 値（0 または 1）であった場合には，適応度は従来

の NK適応度地形と同等になる．

3.2 学 習

本モデルでは，各個体は，各形質 ti について，そ

の値が可塑的である（1）か，可塑的でない（0）かを

決定する N ビットの染色体 GP を持つ．GP にお

いて対応する遺伝子が 1である形質は可塑的（学習可

能）であると見なされる．各個体は次の学習プロセス

を L 回繰り返して可塑的な形質の値を変更するもの

とする．

可塑的な形質 ti それぞれについて，次の手順でそ

の変化量 ∆ti を決定する．現在の形質の構成の個体

全体の適応度を Fc とし，ti のみ値を 0に変更した場

合の個体全体の適応度を F0，1に変更した場合の適応

度を F1 とする．このとき，∆ti を次の式で決定する．

∆ti =




−β(F0 − Fc)

if max(F0, F c, F1) = F0,

β(F1 − Fc)

if max(F0, F c, F1) = F1,

0 otherwise.

(2)

ここで，β は変化量を調節する係数である．この式は，

適応度が最も高くなるように注目する形質の値を最大

化または最小化したときに，変更した結果得られるで

あろう適応度の増分に比例した量で，形質の値をより

適応的な値に変化させることを示している．

以上の手順で各 ∆ti を個別に計算した後，ti の定

義域を超えない範囲で，すべての ti に ∆ti を加える

ものとする．たとえば，図 1 において t0 と t1 が可

塑的であると仮定し，その変化量 ∆t0 と ∆t1 をそれ

ぞれ図中の灰色の矢印で表すとすると，実際に学習に

よって表現型が変化する方向はそれらの合成である黒

い矢印となり，その先端が学習後の表現型構成となる．

このとき，適応度を決定するテーブルと学習可能な形

質の組合せに依存して，学習後の表現型構成が学習前

の構成より適応的でなくなる場合もありうる．なお，

本モデルでは学習すること自体にかかる明示的なコス

トは導入しない．

3.3 進 化

学習後の表現型構成を用いてすべての個体の適応度

を算出した後，次世代の個体を次の過程により生成す

る．まず，適応度の最も低い個体のすべての遺伝子の

値を，適応度の最も高い個体の遺伝子の値に置き換え

る．次に，すべての個体に含まれるすべての遺伝子そ

れぞれついて，確率 pmで突然変異を加える．変異は，

GI の遺伝子については，区間 [−d, d] からランダム

に選択した実数値を定義域を超えない範囲で現在の値

に加えるものとし，GP の遺伝子については，現在の

値を反転させるものとする．

4. 実 験 結 果

3段階の進化が本モデルにおいても確認できるかど

うか，また，エピスタシスの強さを表すパラメータ K

が，それに及ぼす影響はどのようなものかを解析する

ため，K = 0 と K = 4の 2つの場合を取り上げて実

験を行った．なお，その他の各パラメータは，P = 20，

N = 15，L = 5，β = 10.0，pm = 0.003，d = 0.03

を標準的な値として用いた．また，初期集団の遺伝子

構成は，GI の各遺伝子については [0.0, 1.0] の範囲で

ランダムな実数を割り当てる．GP については，各個

体についてランダムに確率を定め，その確率に従って

各ビットそれぞれについて “1”にするかどうかを決定

することで，集団内における個体ごとの phenotypic

plasticityを一様に分布させるものとする．

4.1 エピスタシスが存在しない場合（K = 0）

エピスタシスがない K = 0の場合において，20000

世代にわたって実験を行ったときの進化の過程を図 2

に示す．各値は前述の 4つの指標の 10試行での平均

である．lifetime fitnessは個体の学習後の適応度の平

均，innate fitnessは，学習前の表現型を用いて算出し

た適応度の平均，phenotypic plasticityは，すべての

GP における 1の割合を示し，phenotypic variation

はすべての可塑的な表現型における学習前後の変化量

の絶対値の平均を示す．

これらの推移から，進化の過程は一般的な Baldwin

効果の 2つの段階によって構成されるといえる（3段

階の Baldwin効果においては，第 1段階に続いて第 3

段階が生じたことに相当する）．はじめに，lifetime fit-

nessと phenotypic plasticityが増加し，phenotypic

plasticityは約 28世代で 0.97を超えた．これは，よ

り可塑的な個体が学習のメリットによって集団中に広

まっていることを示しており，Baldwin効果の第 1段

階であるといえる．以降，約 6000世代までに innate
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図 2 K = 0 での進化の過程
Fig. 2 Evolutionary dynamics of fitness and phenotypic plasticity for K = 0.

図 3 K = 4 での進化の過程
Fig. 3 Evolutionary dynamics of fitness and phenotypic plasticity for K = 4.

fitnessが緩やかに増加し，phenotypic variationは減

少した．これは学習前の形質の値が適応的な学習後の

値に近づき，学習前後での値の差が小さくなる遺伝的

同化が生じていることを示している．この要因は，学

習回数が無限ではなく，L 回に限定されていることに

よる．また，表 1のシナリオとは異なり，phenotypic

plasticityは第 2段階の終わりにかけてわずかに減少

するものの，最終的には高い値を保持し続けた．

4.2 エピスタシスが存在する場合（K = 4）

次に，エピスタシスがある K = 4 の場合の進化の

過程を図 3に示す．K = 0 の場合と同様，約 24世代

までは，lifetime fitness の増加とともに phenotypic

plasticityが増加し，約 0.91 に達する Baldwin 効果

の第 1段階が生じた．なお，本モデルでは，エピスタ

シスが存在する場合でも，進化の過程において，学習

後の適応度が学習前の適応度を下回るほどの影響は観

察されなかった．

その後，約 500世代までの間，phenotypic plasticity

は緩やかに減少していくと同時に，phenotypic vari-

ationは緩やかに増加し，innate fitnessはほぼ横ばい

で推移した．これは，3段階進化における第 2段階に相

当する．つまり，可塑的な形質の頻度は減少しつつも，

残った可塑的な形質は学習により大きく依存する方向

へと進化する過程であり，学習のメリットとコストが

同時に働いた状態であるといえる．ここで，本モデル

には明示的なコストが導入されていないにもかかわら

ず，学習にコストがかかる（phenotypic plasticityが

減少する）のは次の理由によると考えられる．エピス

タシスが存在する場合，形質の適応度は他の形質の値

に依存するため，ある可塑的な形質の学習結果は，他

の可塑的な形質の学習結果に大きく影響を受ける．し

かし，本モデルでは各形質の変化量は，他の形質の可

塑的な変化を想定せずに独立に決定され，しかも，学

習回数 L が限定されているため，多くの形質を学習

することが必ずしも個体全体の適応度を増加させると

は限らない．これが，非明示的なコストであると考え
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図 4 K = 0 での genetic vulnerability の推移
Fig. 4 The evolution of the genetic vulnerability for K = 0.

図 5 K = 4 での genetic vulnerability の推移
Fig. 5 The evolution of the genetic vulnerability for K = 4.

られる．実際，この段階において，個体の持つ GP の

値をすべて 1 に変更したうえで学習を行うと，学習

後の適応度は変更前の個体のものより悪くなる傾向が

あった．

最後に，第 3段階では，innate fitnessが増加すると

同時に，phenotypic variationが減少し，遺伝的同化

作用が確認されたが，phenotypic plasticityは K = 0

の場合と同様に再び増加を開始し，高い値を保持し続

けた．以上から，Baldwin効果の 3段階進化は，エピ

スタシスの存在に起因することが明らかになった．

4.3 突然変異に対するロバスト性の進化

前節での議論のとおり，本モデルでは，エピスタシ

スが存在する場合，しない場合の両方において，進化

の最終段階で phenotypic plasticity が増加し，その

まま高い値で維持された．しかし，いずれの場合おい

ても，lifetime fitnessの増加はほぼ頭打ちとなってお

り，適応度に関して直接的でない何らかの役割が可塑

性に存在するために，このような増加を示したと推測

できる．

本研究では，突然変異に対するロバスト性2),6)の進

化に注目する．ここで取り上げるロバスト性とは，摂

動によって生じる表現型の変化が小さい性質のことを

指すが，本研究では特に，遺伝的要因に基づく摂動に

対するロバスト性がもたらす適応的側面と可塑性進化

の関係に注目する．そこで，次の手順で GI または

GP に関する genetic vulnerabilityを定義し，その推

移を解析した．まず，各世代において集団の複製を作

成し，その各個体についてそれぞれ 5回ずつ GI（ま

たは GP）からランダムに選んだ遺伝子について突然

変異を加える．この集団の lifetime fitness の平均を

元の集団の lifetime fitness の平均から引いたものを

GI（または GP）に関する genetic vulnerabilityと

する．集団の適応度増加が頭打ちになった場合には，

突然変異による表現型の変化が小さく，その結果，適

応度が受ける悪影響も小さい個体が集団中に広まる可

能性がある．この意味で，genetic vulnerabilityが小
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さいほど，突然変異に対するロバスト性は大きくなる

といえる．

図 4，図 5は K = 0，4それぞれの場合での，ge-

netic vulnerabilityの推移を示したものである．2つ

の genetic vulnerability の絶対的な値には大きな差

が存在することが分かる．これは，GP に対する突

然変異は各形質の学習可能性の反転であり，学習過程

そのものに大きな影響を与えうるのに比べて，GI に

対する突然変異は各形質の初期値に対する微少な変

化であり，前者と比較すると学習結果に与える影響が

小さいためである．両場合において，GP に関する

genetic vulnerabilityは，Baldwin効果の初期段階か

ら増加し，最終段階で減少していることが分かる．特

に，K = 4 の場合において，Baldwin効果の第 2段

階においてもこの値がわずかに増加していることは，

可塑的な形質が減少しつつも，全体としては学習によ

り依存する方向へ進化していることを裏付けている．

GI に関する genetic vulnerability は，K = 0 の

場合では徐々に増加し続けた．これは，エピスタシス

がまったくない状況では各遺伝子の最適値への進化が

容易であるのと同時に，最適な値に近づくほど突然変

異が適応度を下げる場合が多くなるためである．しか

し，進化の最終段階の集団において，GP の値をすべ

て “0”にして可塑性をまったくなくしたうえで GI に

関する genetic vulnerabilityを測定したところ，その

値は図 4の場合と比べてきわめて大きかったことから，

可塑性は GI に関するロバスト性を高める効果があっ

たといえる．

一方，K = 4 の場合，GI に関する genetic vulner-

abilityは第 2段階まではゆっくりと増加した．K = 0

の場合と比べてその値が大きいのは，エピスタシスに

よって遺伝子の初期値が学習プロセスにとってより重

要な役割を持つようになったことを示している．第 3

段階においては，phenotypic plasticityが増加するの

にあわせて genetic vulnerabilityが減少していること

がはっきりと確認できる．したがって，進化の最終段

階における phenotypic plasticityの増加は，特に GI

に関する突然変異に対するロバスト性という明示的で

ないメリットによるといえる．

4.4 他の条件設定が及ぼす影響

これまで，エピスタシスが存在する場合と存在しな

い場合として，K = 0 および 4 という設定を取り上

げ，進化の過程について論じてきた．本モデルには，

エピスタシスの強さ K 以外にもいくつかのパラメー

タが存在する．最後に，K の他の条件設定の影響を含

め，遺伝子数 N，個体数 P，学習回数 L に関する各

図 6 エピスタシスの強さ K の影響
Fig. 6 The effects of K on the course of evolution.

図 7 学習回数 L の影響
Fig. 7 The effects of L on the course of evolution.

条件設定が進化の過程にもたらす影響について論ずる．

まず，これまでに取り上げたエピスタシスの強さ

K = 0，4 以外の K の設定が及ぼす影響について

示す．図 6 は，4.1，4.2 節において共通して用いた

パラメータ設定に加え，K = 0，2，4，6，8 とした

各場合における，初期 3000 世代までの phenotypic

plasticityの推移を示したものである．各値は 10試行

の平均である．この推移を観察することで，各条件で

の Baldwin 効果の第 1・第 2 段階における傾向を把

握することができる．同図より，エピスタシスがない

K = 0 の場合，phenotypic plasticityは初期世代か

ら急速に増加したまま推移し，エピスタシスが存在す

るそれ以外の場合と比べて大きな違いがあることが分

かる．エピスタシスが存在する場合には，4.2節で示

したとおりいったん増加した後に減少傾向を示すこと

が分かるが，K が大きくなると初期世代からの増加

が緩やかになり，第 1 段階と第 2 段階におけるピー

クが生じにくくなる傾向があることが分かる．また，

図 7は，4.2節において用いたパラメータ設定におい

て，学習回数 L のみを，L = 1，3，5，7，9にそれぞ

れ変更した場合の phenotypic plasticity の推移であ

る．同図より，学習回数 L が小さい場合にも，K が

大きい場合と類似した傾向があることが分かる．これ

らは，本モデルで採用した単純な学習プロセスでは，

学習回数が少なすぎたりエピスタシスが高すぎたりす
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図 8 個体数 P および遺伝子数 N の影響
Fig. 8 The effects of P and N on the course of evolution.

る場合には，初期集団において学習が十分な適応度の

増加をもたらすことができず，多くの可塑的な形質を

持つ個体が集団中に広まることができないためである

と考えられる．一方，L が大きい場合には，第 1段階

での phenotypic plasticity の増加はより大きくなる

が，第 2段階における減少が見られなくなる傾向があ

ることが分かる．これは，L が大きいことによる学習

のメリットの増加が，第 2段階においてエピスタシス

によって生じる非明示的なコストを覆い隠してしまう

ためであると考えられる．このときの進化のシナリオ

は，一般的な 2 段階によって構成される Baldwin効

果と類似したものであった．

図 8は，4.2節で用いた設定において遺伝子数 N の

みを 50，もしくは，個体数 P のみを 30に変更し，大

きな値を用いて実験を行った場合の phenotypic plas-

ticityの推移である．どちらの場合も，第 1段階にお

ける phenotypic plasticity の増加が顕著でなくなる

傾向があったが，P を大きくした場合は phenotypic

plasticityの増加が緩やかになる傾向があった．これ

らは，学習にかかる非明示的なコストは，エピスタシ

スが存在する形質の数にも依存すること，個体数が大

きい場合には，コストが小さい可塑的形質の組合せを

持った個体が進化の早い段階から生じやすくなること

に起因すると考えられる．

以上から，前節で観察した 3段階のシナリオは，第

1段階においては学習のメリットが大きく働く一方で，

第 2段階ではメリットがコストを覆い隠してしまわな

い程度に両者が拮抗する条件で生じうるといえる．

5. お わ り に

近年，量的形質の可塑性についての生物学的事例が

多く報告されているが3)，複数の可塑的形質間の相互

作用の進化に関する知見は十分に得られておらず，抽

象モデルに基づく相互作用ダイナミクスの解明は重要

であるといえる．

図 9 適応度地形における学習の役割
Fig. 9 The roles of learning on fitness landscape.

本研究は，進化と学習の相互作用に遺伝子・形質間

の相互作用がもたらす普遍的な影響を明らかにするこ

とを目的として，NK適応度地形を用いた量的形質の

可塑性の進化実験を行った．その結果，エピスタシス

が存在する場合には，進化の過程は 3 段階からなる

Baldwin効果で構成され，その要因はエピスタシスに

よって生じる非明示的なコストであることが判明した．

さらに，Baldwin効果が生じた後の高い可塑性の維持

は，突然変異に対するロバスト性をもたらすことが判

明した．

最後に，エピスタシスが存在する場合における進化

の過程において，各段階において学習の持つ役割が大

きく変化したのは注目すべき点である．図 9は，各段

階での学習の役割の推移を，適応度地形上の山登りを

用いて概念化したものである．図中の地形は可能な遺

伝子・表現型構成の空間に対応する適応度を示し，黒

い点は各段階での集団の遺伝子構成，グレーの領域は，

各遺伝子構成から学習によって到達可能な表現型構成

の範囲を示している．

第 1段階では，phenotypic plasticityを増加させる

ことで，遺伝子構成を表す地点から学習によって到達

可能な範囲を全方位に向かって広げる．しかし，非明

示的なコストにより探索可能な範囲が限定されるため，

第 2段階では，phenotypic plasticityを減少させて余

分な到達可能範囲をそぎ落とすことで，phenotypic

variation を増加させ，より適応度の高いほうへと範

囲の形を伸ばした指向的な探索を行う．学習による到

達可能範囲が十分適応度の高い地点に達した時点で，

第 3段階として集団の遺伝子構成がその方向へとゆっ

くり山登りを開始し，phenotypic variationが徐々に

減少する．これは遺伝的同化作用に相当する．最後に，

Baldwin効果によって頂点に近い領域に達した集団は，

phenotypic plasticityを再度増加させて学習可能な方

向を拡大し，突然変異によって頂点から落ちるのを防

ぐ．これが突然変異に対するロバスト性である．

今後は，上記のシナリオと具体的な生物学的事例と



Vol. 47 No. SIG 1(TOM 14) 進化の過程において学習の役割はいかに変移するか？ 109

の比較や，学習の役割が状況に応じて変化するような

進化と学習のハイブリッドな計算手法の工学的応用に

ついて検討したいと考えている．
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