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研究成果の概要（和文）：自然界において協力関係が維持されるためには、非協力者による搾取を回避する仕組みが必
要である。本研究では、個体の移動分散によって集団間の繋がりに強弱があること（「空間構造」があること）が協力
関係の維持に貢献する可能性について検証した。細菌をモデルシステムとし、移動分散を考慮した理論モデルによって
、協力関係が適度な移動分散によって維持される仕組みを明らかにした。今後は、この理論的予測が正しいことを自発
的に非協力者が進化する緑膿菌を用いて、実験的に確認することを検討している。

研究成果の概要（英文）：What allows cooperators to persist in a population has been a central question in 
evolutionary ecology, since a game theoretical argument predicts that a population of cooperator can be 
easily invaded by defectors and may be exploited and eventually become extinct. With collaborators I 
theoretically and experimentally tested a model that attributes the maintenance of cooperator to spatial 
structure; an intermediate rate of dispersal could allow cooperators to exploit open patches as temporal 
refuges where defector populations already collapsed, allowing for coexistence of cooperators and 
defectors in the whole system.

研究分野： 群集生態学
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１．研究開始当初の背景 
 
生物間の共生や協力は、地球上の生命の繁

栄と多様化を生み出す原動力である。協力関
係は陸上・海洋生態系において普遍的である
（例：植物の根に共生する菌根菌、サンゴに
共生する渦鞭毛藻類、人間における個体間の
協力）。しかし、単純な数理モデルによると、
協力関係はそもそも不安定であり、常に崩壊
の危険を伴う。すなわち、多数の協力者がい
るなかで非協力者が一個体でも存在する場
合、その非協力者は、協力者が生み出す共通
の利益を享受しながら自らは全く犠牲を払
わない。よって、非協力者は、協力者よりも
多くの子孫を残すことができ、協力者を集団
から駆逐する。このようにして、協力関係は
非協力者による搾取によって破綻する。しか
し、それにもかかわらず、自然界においてこ
れほど広く、かつ持続的に、協力関係が維持
されている理由は未解決の問題として残さ
れてきた。 
 
近年、国内外において、個体の移動分散に

よって集団間の繋がりに強弱があること
（「空間構造」があること）が協力関係の維
持に貢献しうることとして、理論的に示され
ている。すなわち、空間構造がある場合、そ
れがない場合と比べ、どの個体にとっても隣
接個体との相互作用が多くなる。その結果と
して、協力者どうしが相互作用する機会が多
くなり、非協力者の搾取を被りにくくなると
予測されているのである。一方で、生物がど
のような協力・非協力行動をとるかによって、
必ずしも空間構造が協力維持に貢献すると
は限らないという理論研究も存在する。この
ように、空間構造の重要性についての見解は、
研究者間でも大きく意見が分かれており、そ
の仮説を厳密に検証できる実験研究が求め
られている。 
 
生態系の総面積や空間構造は、自然界にお

いて普遍的に重要な特徴であるが、野外では
それらを直接操作することは難しい。よって、
協力関係の進化と維持が空間構造に影響さ
れる可能性は理論的には指摘されているも
のの、実験的には検証されていない。本研究
では、生物の移動分散を精緻に制御できるミ
クロコズム実験をもちい、世界で初めて、空
間構造が生物間における協力関係の維持に
どのように寄与するのかを明らかにする。同
時に、人間活動による生息地破壊が生物間の
協力にどのように影響するのかを評価する
ため、ミクロコズム実験において生息地を部
分的に破壊する実験を行い、協力関係の維持
とその崩壊過程を検証する。 
 
 
２．研究の目的 
 
本研究の目的は、以下の二つの仮説を検証す

ることである。 
 
（１）面積の広い生態系ほど協力関係は進
化・維持されやすいかを明らかにする。 
（２）生態系における生物の分散率が高い場
合ほど（空間ネットワーク構造の連結度が高
い場合ほど）、協力関係は進化・維持されや
すいのか。 
 
それらを解明するため、空間構造の特徴で

ある、面積と空間ネットワーク構造を独立に
操作する直交要因実験において、メタ個体群
における(a)生産性、(b)協力関係の存続時間
（崩壊速度）、(c)協力者：非協力者の割合、
の３つの要因を測定する。生息地パッチが空
間ネットワーク上のどこに位置するのか(例
えば、中央に位置するパッチなのか、もしく
は、端に位置するパッチか)なのかに応じた 
(a)-(c)の変化を比較する。 
 
さらに、本研究では、前年度の内容を踏ま

え、人間による生息地破壊を想定したパッチ
破壊試験を行う。生態系の中央に位置するパ
ッチ（中心性が最大）と端に位置するパッチ
（中心性が最低）のどちらが破壊を受けた場
合に、より協力関係が崩壊しやすいのかを比
較検討する。また、その生息地破壊に応じ、
メタ個体群の生態系機能（生産性など）がど
のように変化するのかを明らかにする。 
 

 
３．研究の方法 
 
細菌の 1 種 Pseudomonas fluorescens CHA0 
は、自分と同種の菌の生息密度を感知し、そ
れに応じて物質の産生を制御することがで
き る 。 こ れ を ク オ ラ ム ・セ ン シ ン グ
（quorum-sensing；以下、QS と略する）と
呼ぶ。細菌は、この QS によって、他の菌に
とって共通の利益となるような酵素を分泌
したり(協力)、分泌することをやめたりでき
る(非協力)。この細菌は、タンパク質の一種
アルブミンをそのままの状態では吸収する
ことができないため、細胞外プロテアーゼに
よって分解された産物を吸収している。その
ため、この酵素がある細菌によって分泌され
ると、それは他者（周辺の細菌）にとっても
利益となる。Pseudomonas fluorescens CHA0 
の諸系統において、野生型（Wt 型）は、QS を
行うことで、プロテアーゼを分泌する協力者
である。一方で、突然変異型（GacS 型）は、
QS を行わず、プロテアーゼを分泌しない非
協力者である。このように、酵素活性によっ
て協力の有無を判定できる細菌を用いた。 
また、実験の効率化と手順の明確化を実現

するため、さまざまな技術的工夫を凝らして
いる。第一に、協力関係の有無を判定するに
あたり、細胞外プロテアーゼ活性を測定する
作業をハイスループット化する。第二に、培
地内にどれくらいの割合で協力者 (Wt)：非



協力者(GacS)が存在するのかを調べるため、
培地から抽出した細菌懸濁液を牛乳培地に
塗布し、コロニーを染色することで協力者・
非協力者を判別する方法を活用した。 
 
４．研究成果 
 
実験システム確立を視野に、LB 培地とアルブ
ミン培地を用いた予備実験を行った結果、協
力者集団からなる Pseudomonas fluorescens 
CHA0 の個体群の培養を行った結果、実験開始
からおおよそ 48 時間後に非協力者である
GacS が進化することが明らかとなった。本研
究ではメタ個体群動態を扱うため、予備実験
として、バッチ・カルチャー法による植え継
ぎを行う最適な時間間隔を検証したところ、
2 日もしくは 3 日間隔が適していることが分
かった。それらの予備実験の結果を受け、本
実験を行ったところ、およそ 1か月にわたる
実験であることもあり、恒温器の故障、振盪
器の故障、植え継ぎの際に用いるマイクロプ
レートの遠心機の不具合に見舞われ、実験を
3 度にわたり中止することとなったため、以
下、結果とその後の経過である。 
  
一 年 度 目 の 実 験 の 再 開 に 向 け 、

Pseudomonas fluoresence CHAO の祖先培地を
一新し、さらなる予備試験を重ねていたとこ
ろ、初回の予備実験とは異なる培養結果が得
られることが分かった。最低限アルブミン添
加培地において十分に成長していた CHAO で
あるが、ある時点より生育が著しく減少する
という結果が得られた。その原因究明のため、
最近系統の確認、培地を全て作成しなおし、
マイクロプレートを変更して培養する予備
実験を繰り返した。3 か月間にわたって原因
究明を続けたものの、実験システムとして用
いた細菌と培地の組み合わせのうち、何が突
然の成長停止の原因であるのかを特定する
ことには至らなかった。 
 
そこで、モデル・システムを変更すること

で同様の実験計画を遂行することが適切で
あると考えた。Pseudomonas aeruginosa PA01
系統とそれが利用する「鉄」を公共財とする
モデル・システムを新しい研究系として確立
し、分泌するシデロフォア（鉄分補給物質）
を協力関係のモデル関数とする実験を行っ
た。予備実験の結果、アポトランスフェリン
の添加により協力者の密度が一時的に高ま
ることが観察されたが、当初の実験が想定す
る協力者と非協力者の動態とは幾分異なる
傾向が含まれていた。今後は、数理モデルを
新しいシステムの特徴に合わせて調整を行
う、もしくは、実験設定の詳細な調整を行う
ことで、協力関係の維持機を実証することが
できると考えられる。 
 
PA01 系統を活用した本実験は終了してい

るが、現在、結果のとりまとめを行っている

段階である。今後は、PA01 を活用することで、
理論と実験のフィードバックを加速させ、中
程度の分散率のもとで協力関係が最も維持
されやすいという仮説を検証することにつ
なげたいと考えている。 
 

 理論面での研究成果としては、龍谷大学の
近藤倫生教授とともに、競争能力と分散能力
のトレードオフを背景とするメタ個体群モ
デルを構築し、協力関係が適度な移動分散に
よって維持される仕組みを理論的に解明し
た。今後はこのモデルの想定する状況を実験
的に作り出すことで、理論モデルの検証を行
うことができると考えられる。 
 
本研究は、実験にかかわる想定外の問題に

より、当初の計画通りには進めることはでき
なかったが、協力者と非協力者の相互作用の
変異性や条件依存性に富むことについては
明らかにできた。今後は、本研究課題をもと
に、理論モデルを用い、協力関係の維持機構
として空間的な移入と絶滅の動態が重要な
役割を果たしうることを掘り下げる必要が
あると考える。 
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