
京都大学・生態学研究センター・教授

科学研究費助成事業　　研究成果報告書

様　式　Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９ （共通）

機関番号：

研究種目：

課題番号：

研究課題名（和文）

研究代表者

研究課題名（英文）

交付決定額（研究期間全体）：（直接経費）

１４３０１

基盤研究(C)（一般）

2023～2019

単細胞生物におけるプログラム細胞死の進化に関する数理生態学的研究

Mathematical ecology study of the program cell death in unicellular organisms

４０２７０９０４研究者番号：

山内　淳（Yamauchi, Atsushi）

研究期間：

１９Ｋ０６８５１

年 月 日現在  ６   ６ ２０

円     3,300,000

研究成果の概要（和文）：　当研究課題を遂行する中で、プログラム細胞死の進化過程に関する定式が、階層的
な競争関係を伴うコロニー形成モデルの定式とほぼ同一となることが分かった。このモデルに関してはいくつか
の先行研究があるが、その特性が十分に解明されているとは言えない状況であった。このモデルの基本特性を明
らかにしなければ、プログラム細胞死のモデルの解析に進めないと判断し、主としてコロニー形成モデルの解析
に取り組むことになった。この間、コロニー形成モデルに基づく多種共存に関する論文を３報発表し、さらに２
報を準備中である。本研究期間中にプログラム細胞死の進化に関する研究成果を挙げることはできなかったが、
今後の研究につなげたい。

研究成果の概要（英文）：In the investigation of programmed cell death, I have formulated its 
evolutionary process and discovered a resemblance of the formulation to the colonization model with 
hierarchical competition. This model was proposed to illuminate the mechanism underlying the 
coexistence of multiple species, although its properties have yet to be fully elucidated. Advancing 
the study of programmed cell death entails exploring the dynamic characteristics of the colonization
 model. Through analysis of the model, I have demonstrated alignment of the model properties with 
observations in ecological systems. To date, I have published three papers on this subject and am 
currently preparing two more for publication. Looking ahead, I aim to expand upon these findings to 
delve deeper into the study of programmed cell death.

研究分野： 数理生態学

キーワード： 理論　形質の多様性　コロニー形成モデル　階層的な競争　競争と繁殖力のトレードオフ

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
　プログラム細胞死の研究から導かれた定式は、コロニー形成モデルと相同であった。このモデルは、競争関係
にある多種の共存を説明する理論であるが、生物群集における多種共存のメカニズムとしては必ずしも注目され
てこなかった。それに対し、本研究課題を遂行する中で、その特性が実際の生物群集のいくつかの特性をよく説
明しうることが示された。また、生物とコロニー形成のためのサイトとの出会いのプロセスが変わることで、群
集動態の特性が大きく変化することが明らかとなった。これらの成果は、多種共存のメカニズムに対する新たな
理解を提供するものである。また同時に、今後プログラム細胞死の研究を進める上での基礎となる知見である。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
 
 単細胞生物では、広い分類群にわたる様々な種でプログラム細胞死（PCD: Programmed Cell 
Death）が見られる。この現象は、個体の死が血縁関係にある他個体の利益になるという観点で
説明されることが一般的である。単細胞生物のプログラム細胞死は高密度下で誘導されること
が多く、高密度における個体の自死がどのように他個体の利益となるのかという観点で、いくつ
かの仮説が提唱されている。そうした仮説の一つに、個体群が高密度になると資源を巡る競争が
高まって個体群の増殖速度が低下するため、個体群の密度を低く抑えて個体群成長の速度を高
く保つための性質ではないかというものがある。しかし話はそう単純ではない。もしもある密度
で細胞死が誘導されるとすると、その時点で細胞死そのものが個体群の増加速度を低下させる
要因となる。しかも、ある密度で細胞死を発現する系統と細胞死を発現しない系統との競争下で
は、細胞死が資源の余裕をもたらしたとしてもそれは両系統が共有するものとなるため競争関
係にある他系統の利益にもなってしまう。結局、細胞死は自系統の増殖速度の低下と他系統への
貢献により、競争に打ち勝つことができないはずである。そのため、この条件だけでは単細胞生
物における細胞死の進化は起こらないと考えられる。そのため、細胞死が個体群内での競争を緩
和する要因として進化するためには、別なメカニズムを伴なう必要がある。 
 
２．研究の目的 
 
 単細胞生物の細胞死が個体群内での競争を緩和させ、高い増加速度を維持するために進化し
たとする仮説が有効になる条件を、理論的に明らかにすることを目指した。前述のように、集団
が閉じている場合には細胞死が有利になることはないと考えられる。そこで、単細胞生物が集団
から外部に分散する過程を考慮して理論モデルを構築し、その有効性の検討を試みた。 
 
３．研究の方法 
 
 単細胞生物の生息環境に、コロニーを形成するのに適したサイトが無数に存在する状況を仮
定する。また、その単細胞生物には複数の系統が存在し、系統間では細胞死を引き起こす個体群
密度（閾値密度）が異なっていると考える。閾値密度が異なる系統が同一サイト内に混在する場
合、そのサイト中に限定すれば、最終的には閾値密度が最も大きく細胞死を一番誘導しにくい系
統が競争で勝ち残ると考えられる。しかしながら、生物の分散過程では、より強い系統が到着す
るまでのあいだ、弱い系統が単独で存続する期間も存在するはずである。閾値密度が低く細胞死
を誘導しやすい弱い系統は、細胞死の影響で全体の死亡率が増大するが、密度効果の緩和によっ
て密度当たりの出生速度は高まるはずである。その結果、単独系統のサイトでは、新規個体の出
生速度（密度×出生率）に限れば、閾値密度が中程度の場合に最大になるはずである。これらの
増殖によって生じた新規個体の一部がサイトから分散するならば、出生速度の高い系統ほど、多
くの次世代を放出して新たなサイトに移住しやすくなる。 
 まとめると、閾値密度が高い系統はサイトをめぐる競争に有利である一方、閾値密度が中程度
の系統は、サイトをめぐる競争には不利だとしても単独のサイトでは高い分散能力を実現でき
る。すなわち、サイト内での競争と分散によるサイトの獲得能力の間にはトレードオフの関係が
成立する。こうした状況を理論モデルとして定式化し、閾値密度の進化、すなわちプログラム細
胞死の進化条件を解析することにした。複数の系統がサイトで出会った場合には、速やかに系統
の置き換わりが起きるとする。その条件で上記のプロセスを数理モデルとして記述すると、全体
で n 系統が存在する中で i 番目の競争力を持つ（閾値密度が i 番目に高い）系統が占めている
サイトの割合 piの時間変化は、 

 
ௗ
ௗ௧

= ݍ ݂൫1− ∑ 
ୀଵ ൯ − ∑൫ݍ ݂ିଵ

ୀଵ ൯  ,݉−

という式で与えられる。fiはその系統のコロニーが放出する個体の密度、qは放出された個体と
サイトの出会いの率、mはサイト上のコロニーの絶滅率である。コロニーから放出される個体の
密度 fi は、その系統の細胞死を起こす閾値密度の関数になっており、中程度の閾値密度で最大
となる。 
 この定式に基づいて、単細胞生物の細胞死の進化に関する理論的解析を試みた。しかしながら
その途上で、上記の定式は種多様性を論じるために先行研究で提案されているモデル、階層的競
争をともなうコロニー形成モデルと相同なものであることに思い至った。ただし、そのモデルの
特性は必ずしも十分に調べ尽くされているわけではなく、未解明な点も少なからずあった。本来
の研究課題である単細胞生物のプログラム細胞死の進化を解析するには、まずこのモデルその
ものの特性を明らかにすることが先決であると判断し、その方向での取り組みを進めた。 
 



４．研究成果 
 
 周辺分野の研究に取り組まざるを得なくなったため、研究期間内に本来の研究課題を十分に
は達成できなかった。しかしながら、その研究遂行に必要であるコロニー形成モデルの解析にお
いて以下のような顕著な成果を挙げることができた。 
 
(1) 階層的な競争をともなうコロニー形成モデルでは、サイトをめぐる競争能力と他の形質と
の間でトレーオフがある状況で、多種共存が可能となる。し
かしながら、このモデルは多種共存を説明する理論として十
分に評価されてこなかった。そこで、競争力と繁殖力の間の
トレードオフを考慮したコロニー形成モデルを考え、そこか
ら構築される群集構造の特徴を抽出して、いくつかの生物群
集で見られる傾向と比較検討した。その結果、両者の間には
有意な一致があることが明らかとなり、コロニー形成モデル
が多種共存の理論として有望であることを示した（Yamauchi 
et al., 2021）。 
 
(2) 植物の群集では、長期間の栄養添加によってその構造が大きく変わることが、多くの実証研
究によって示されている。しかしながら、そのメカニズムは十分には解明されていない。競争力
と繁殖力の間のトレードオフに関して、栄養添加が群集内の植物の繁殖力を改善すると考える
と、コロニー形成モデルが栄養添加に伴う群集構造の変化をうまく説明することを示した
（Yamauchi et al., 2023a）。 
 
(3) コロニー形成モデルでは、本来、コロニーから分散した個体とサイトとの出会いを両者の量
の積、すなわちマスアクションで定式化している。しかしながら、分散した個体の量に強い負の
密度効果が働くと、その出会いの過程は頻度依存的な定式となる。その状況では、コロニー形成
モデルの振る舞いが大きく変わり、平衡状態に収束することなく不規則な変動を永続的に繰り
返しつつ多種が共存することがわかった（Yamauchi et al., 2023b）。 
 
(4) 上記のように出会いの過程に依存してシステムの振る舞いが大きく変わることについて、
その動態に関してより解析的な結果を導き、その成果に関する論文を現在投稿中である
（Yamauchi, submitted）。 
 
(5) コロニー形成モデルは、コロニーを構築するためのサイトを生物と見なすことで、ホストを
めぐって競争する病原体の動態に関するモデルとみなすこともできる。その場合、ホスト（サイ
ト）の密度がダイナミックに変化する点が、オリジナルのコロニー形成モデルとは異なってくる。
同様な発想でモデルの解析を行なっている先行研究もあるが、それらはホストの個体群動態を
十分に反映した解析には至っていない。この問題にも取り組み、競争関係にある多系統の病原体
の共存について解析的な結果を得ることができた。その結果については、現在、論文を投稿準備
中である（Yamauchi et al., in prep.）。 
 
 研究期間内に本来の研究課題の達成はできなかったが、その取り組みに向けての基礎となる
研究成果を上げることができた。今後、これらの知見を活かすことで、本来の研究課題を進める
ことが可能となる。 
 
 
〈引用文献〉 
(1) Yamauchi A, Ito K, Shibasaki S (2021) Colonization process determines species 
diversity via competitive quasi-exclusion. Ecology and Evolution, 11:4470-4480. 
(2) Yamauchi A, Ito K, Shibasaki S (2023a) Competition model explains trends of long-
term fertilization in plant communities. Ecology and Evolution, 13: e9832. 
(3) Yamauchi A, Ito K, Shibasaki S, Namba T (2023b) Continuous irregular dynamics with 
multiple neutral trajectories permit species coexistence in competitive communities. 
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