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近藤洋平

1 序論

1.1 問題意識

生命誌タト界からエネルギーを取り込み、それを用いて酵素を合成し、 D:NAを修復し、分子モーター

を動かし、自身を維持している。結胞が成長する過程そのものも、栄養の化学エネルギー(もしくは太

揚光のエネルギー)から生命体の化学エネルギーへの変換とみることが出来る。エネルギー変換という

過程誌熱力学において干甘くから考察されてきた。熱力学のカルノーサイクんは当時翠明期を迎えていた

熱機関、すなわち熱エネルギーを力学的エネルギーに変換する機構について考えるために導入された。

よリ具体的な熱機関についても、例えば蒸気ターピンに対するランキンサイクルなどがその理解に寄与

してきた。近年でも篇肉ぬアクトミオシン系のようなタイプの化学一力学エネルギー変換を苦う分子

モーターのモデルとしてフアインマンラチエツトが考えられ、そのエナジェティクスが議論されている

[1]，問。ではエネルギー変換機関としての細抱のモデルはどんなものになるだろうか。それを、他のエ

ネルギ一変換機関と生命とを分ける大きな特識の一つである成長過程について考えたいc

1.2 目的

生命系において成長のための化学一化学エネルギ一変換を担っているの辻細麗内の代謝系である c 代

言語系は多数の往学成分、イ七学反応が関わっておリ、イ七学成分を頂点、化学長応を枝とすればネットワー

クと考えることが出来る。その構造は代謝マップと呼ばれ、大腸菌、韓母、ヒトなどについて調べられ

ている。さらに代謝系に加え遺伝子の転写、翻訳系を含めると、生命系の成長は紹胞内の相互に合成を

触媒しあう化学成分のセットによって行われていると見ることができる。しかし現存の生命系は進化的

に獲得した様々な機龍を持ち、それらは互いに干渉しあっているため、反応系から系の成長iこ謂わる部

分のみを抜き出すといったことは国難である。

そこで本論文では現存する生命が持つ反応系を董譲扱うのではなく、生命系のエネルギーと物賓を取り

込み成長するという挺面のみを抽出したものとして次の特徴を持つ系を考える。

-系内部に触媒反感系を持つ

・外界から涜入した物質を用い系岳身の要素をつくる

・系の体護は増加していく

このような系を f成長する触媒反応系J(=プロトセル)と宰び、その工ナジェテイクスを理解すること

を呂指す。ここでいう成長する触媒反応系とは純粋な理論的装置ではない。膳質膜内に反誌系を封入

し、成長と自己複製を行わせることで、実験窒において生命系の雛形を構成しようという試みが吾在

し、摸系の成長、膜内での情報分子の複製などが掴到には既に成功している尚南[5]再開。そのような

系が持つ韓質は上で挙げた特徴を講たしている。それゆえ本論文のモデル誌現存する生命系への適用以

前に、上のような実験的に構成された系の振る費いを説明できる必要があワ、それを通して合成された

プロトセルと絹胞の聞のギャップを理解し、また埋めていくことができるだろう。
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触媒長正、ネットワークのエナジェティクスによる組胞の状態論

融媒反誌系を通して生命系を理解しようという試みは過去にもダイナミクスの力学系による定式北と共

に、特iこ生命の起源の文脈において成されて来た [8][民[10]0最近ではKaneko，Furusawaら辻相互触媒

反誌ネットワークモデルによって現在の細胞に見られる mRNAの発現量分布の Zipf'slawや代謝系の

ネットワークのスケールフリー性の害現に成功している。 [11][12]0 

これらの成果を踏まえ、本論文では触媒反応系の力学系モデルに対してそのダイナミクスとエナジヱ

テイクスを考える c その確立のために辻系の発熱や効率などのエネ)vギー論的な量が環境や内部反応

ネットワークの構造、系の内部状態にどのように抜存するかを知ら主くてはならない。最終的;こ辻以下

の間いに答えることが出来るようになることを日指す。

生命系は遺{云的に同一でも、環境に応じて、また誌揺らぎによって異なる状態をとりうる。よく知ちれ

ている例として大腸菌の対数増殖期と静止期がある。この状態間のシフトは栄養条件の変化によって起

こり、それぞれで大きく異なる代謝状態を持つように晃える。また多細抱生物に普遍的に見られる紹胞

の癌化も、異なる代苦言状態への移有と昆ることが出来る。これらをエネルギー的侵aaから特徴付けるこ
とは可能なのだろうか?

さらにそのよう主生命系の状態及びヱナジェテイクスを調えば成長速度や栄養涜入速度、発熱といった

少数の豆観的な変数で記述すること辻出来るのだろうか?

1.3 構成

2 章で誌系への物覧流入によって成長する触媒反~系のモデんを導入し、物質流入と内部反誌のタイ

プが異なる場合;こついて比較検討する。特に、栄養成分の流入や化学反応のスキームの遣いiこよってど

のような変詑が生まれるかをみる。さらにその振る舞いの粗模化した記述を試みる。

3章で法化学反応により成長する触媒反応系のモデル、及び新たにエネルギー通費分子を考嘉したモデ

ルの2つを調べる。そこでは成長のために必要なエネルギーを導入し、効率について論じる。

2 栄養む流入により成長する触媒反応系モデル

2.1 モデルの導入

力学系による成長する強媒反志系のモデルイ七を行う。基本的な過程として、

-内部の鰻媒反応

・物質流入

・成長

の3つを考える。これらの導入の仕方がモデルを定義する。モデんの構成にあたワ Kaneko，Furusawa，

Awazuらのモデルを参考にした [12]，[13]。系iまN理類の化学成分を含むとし、成分 iの存在量を連続

的に護度を院が =0ぅ1，.一ぅN)で表せるとする。これにより紬砲の状態は各成分の濃震の組引で与え

られる。化学反応のスキームとしてはj+mC→ t十 mCを考える。ここでははそれぞれ生成物、反

応物、 Cは触謀であり訟はその次数である。触媒Cが複合体として働く場合や、反応が複数のステツ
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プから成る場合誌高次の触媒反応、になる。そのような反誌は生掠内ではありふれたものである。反応の

kinetics は費量#用期に従うとする。つまり j+mC→の反応速度はXjXぎに比劃するとする。化学

反応ネットワークの構造は

j 1 (反時 i--i-l→ j十Jが存在する)
Con(i，jラl)= { 

) 0 (反応が存在しない)

によって定義されるテンソん Con(i，j，l)で去されるとする。エナジェテイクスを議論するため、各化学

成分 iに対し7標準化学ポテンシャルμ?を与える。熱力学との整合を保つため、系は詳細釣り合いを満

たす品要がある c そのために往学反応は全て可逆であるとし (Con(i，jぅl)= Coη(j，i，l))、反応j→ t

の速度定数を kijと書くとき、 βを逆温度として kij/ kji = exp(一真μ?一時))を課す。簡単のため速度

定数の最大植が全ての反応に共通で、あるとし、その植が 1となるように時間スケーんをとる。つまり

ん=min[lぅexp(一刻μ?-fJ~))] とする。物賓流入については次のように定式化する。また、以後は外

部から流入する成分を栄養成分と呼ぶ。栄養成分は系の内外の諜震差によって細抱摸を通し拡散してく

るとするただし栄養のとワこみにおいてトランスポーターとしての投割を果たす成分七があるとし、栄

養成分 iの流入速震は、対応するトランスポータ一成分 tを考えxf(Xi-Xi)に比割!するとする。ここ

で Xiは外界における成分 iの濃震である。現存する結語においても、グルコースのような栄養分子は

単純な長散によっては麗質農をほとんど通過しないため、 トランスポーターは広く存在している。ただ

し、 n=lにとることでトランスポーターが存在しない場合も考量に入れることが出来る。また外界は系

に対して十分大きいため Xiは変化しないとする。さらに系の或長による体積Vの増加とそれに伴う成

金の希釈を考える。系の成長の導入には非常に高い自由震があるが、ここでは栄養の流入によっておこ

るとする。

以上をまとめ、北学成分 iの濃度院の時開発展を以下の式で与える。

ここで

N 

1 dV 
こことこRi({寸)-z--dt - _"Oo~\l .v ZJ) ~tv dt 

持=止鳥取

Ri({サ)=LC州 J加 (X間前 l(kijXj-k〆i)+ Di(Nxt)η(Xi -Xi) 

ただし Diは成分 iの組抱膜を通した拡散捺数で、あるO

また、

ば =LRi({xi} 

(2.1) 

である。ここでは特定のネットワーク構造に議存していない、 f角宝媒反応ネットワーク]に共通の特徴を

抽出することを昌子旨す。そのためネットワークは反応の数Pを決めた上でランダムに構成し、そのアン

サンプんについて謂ベる。同議の理由でトランスポータ一成分もランダムに選択する c ただし反応ネッ

トワークには同じ反応、;こ複数の触媒は存在しないとする。パスの多さの指標として Iつの成分が合成ま

たは分解される反応の数の平均K=苓と pathdensityρ=ぜτを考える。 m>1ラね >0に対して
はNニオ:τ により各項の大きさを捕えている。初期条件はLiXi(O) = 1となるようにとる c すると
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触謀反正、ネットワークのエナジェテイクスによる細誼の状態論

Li告 =0二今LiXi(t) = 1と主り都合がよい。栄養成分の数を NU個であるとする。簡単のため栄養
成分的拡散速度は全て同じであるとし拡散係数Diは

D; = f D (iく NU-1) 
10 (i> NU  -1) 

で与えるc また生化学的な仮定として栄養或分誌触媒能を持たず(つまり Con(i，j，l)= 0 for 1 i NU-

1，Vi，j)、 トランスポーターでもないとする。トランスポーターの次数と化学反誌の触媒の次数の龍

(ロぅm)がひとつのモデルを指定するが、どのような担ラm)を選ぶのが良いか誌明らかではない。ここで

は(ロぅ回)=(0，1)ぅ(0，2)ラ(1，1)について調べる。また (2うりの場合の結果は (1うりの結果と定性的には同じ

であることを付記しておく。

モデルのパラメータのリストを以下に示す。

N: 成分数

P: 反志数

NU: 栄養成分数

Xi: 外界での成分iの濃裏

Di: 成分iの摸を介した拡散速震

kij ・・ 反応j→iの速度定数

n: トランスポーターの次数

m: 触媒の次数

K: 成分あたワの平均反応数二 2jVP 

K 
ρ: path density =一一一一

N-1 

隠語ctio設
婚削静

ζ議中y武

関1 モデルの模式図

Q
U
 
4
 

ウ
4



近藤洋平

2.2 力学系としての性費

2.2.1 アトラクターと援和過翠

eq2.1はN次元力学系
.... . 

2 よ=ん({Xi} )ラ (i，j = 0ぅ1，・・・ぅN-1) 
dt 

を定義している。それゆえ系の状態 {Xi}の時間変北はN次元空間の軌道として表現される。力学系の

観点から様々なパラメー夕、ネットワークを調べた結果、各モデんのアトラクターのタイプについて次

のことが分かった。 (nぅ血)=(0うりでは、ただ一つの国定点しか親測されなかった。 (nぅm)=(0，2)では系

辻複数の匡定点と、ネットワークにより周期解を持つことがあった。 (n，m)=(lぅ1)で泣アトラクターは

常に一つしか見られなかったが周期解を持つことがあった。この鎮では主に栄養成分の拡散係数 Dを

変北させた場合の彰響について述べるが、このf自立実験的にもトランスポーターの種きを阻害するなど

の手法で実効的に変えることが可能である c 実際、酵母において組組への栄養の流入速震を変えて成長

速度との関係を見る研究が行われ、興味課い成果を挙げている [14]0

外界、もしくは系内部における栄養濃度の総和をそれぞれ Soニ乞プU-lXゎS=LブU-lXiで表記
する。この章を通して NU=Lつまワ栄養成分が 1種類のみとする。また以下しばらくぱ =const 

つまり全ての成分の標準化学ポテンシャルが等しい場合の結果を示す。しかし結果泣かるnに敏感で
はない。!当定点の D依存性は pathdensityの影響を強く受けることがわかっている。諸々のモデル

(n，m)=(O，l)，(Oぅ2)，(1うりに対し)1匿に結果を述べる。

. (nぅm)= (0ぅ1)

モデル (0，1)のpaもhdensityが小さくない (ρ 三0.1)時の固定点について謂ベた結果を霞 2、函 3に示

したc ネットワーク要素数N=100に対して誌K=10う20，40ラN=200に対してはK=却の平均或分あた

リパス数を持つネットワークをそれぞれランダムに3つ生成し、重ねてプヨットしてある。図 2(a)(b)

はそれぞれSo< 1のときの栄養成分濃震Sと成長速度gについての結果である。 Dが小さい領域では

Dの増加とともに成長速震(=栄養読入速震〉は増加していく。しかし Dが大きくなり流入速度が増し

ていくと、系内部の触媒反応による栄養成分の分解が追いつかなくなサ Sは外界における栄養護度 So

に近づいていく。このとき、 Dが増加しても S-So rv 0でおるから或長速度は減少していく。その後

成長速度は一定植に収束するように見える。ネットワークの違いによる変化について辻、パス数が大き

い迂ど Dcが大きくなっていくことが分かる。これは栄養の分解速震が平均的には Kx(S-x)(xは非

栄養或分の平均濃度)で与えられることによる。ぇSのD依存性を含めた詳しい議論は後の 2.2.2箆で

行う c 一方、図 3はSo> 1のときの結果である。 Dが小さいときの振る舞い泣So< 1の場合と同じ

であることがわかる。しかしある臨界拡散係数Dcが存在し、 D>DcではS=lつまり栄養成分が系

の全てを占めている状態となる。この時は系舟部;こ触媒が存在しないため反応は全く起こらない。条件

So > 1の下ではモデルの式eq(2.1)は堂に Sニ 1の毘定点を持つが (nぅ血)=(0うりにおいては D< Dc 

では不安定である。 So> 1での成長速度は D< Dcの場合のみ示してあるが、 D rv Dcで或長速度は

ピークを持つことがわかる。
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触媒反応ネットワークのエナジェテイタスによる組組の状態論
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圏 2 (民m)ニ(0ユ)異なる色泣異なる (N，K)を示す。毘色内での異なる隷覆は異なるネットワー

クサンプルを表す。何回?=ωη~st ，So 0.9く 1での冨定点の栄養成分濃度の D依存性。

(b)So = 0.9での成長速度の D依存性。ある Dで成長速度は極大鐘をとる。
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圏 3 (n，m)=(Oユ)異なる色は異なる(l'よK)を示す。司色肉での異なる線種は異在るネットワーク

サンプルを表す。 (a)So= 1.1 > 1での画定点、の栄養成分濃麦の D依存性。 D>Dcで泣 Sニ 1が
安定になる。 (b)So= 1.1での成長速度の D依在性D，.._， Dcで、Jま或長速度が落ち始めている場合が
多い。
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近藤洋平

ρが小ざい時 (ρ<0.1)の振る舞いについて、 S及び成長速度の時間変化を図 4に示す。

図 4は N=100，K=5のある 1つのネットワークについての結果であるが、これは典型的なものであ

る。また So> 1での結果は ρが大きい場合(図的と定性的な違いはないので So二 0.9< 1での結

果について示しである c ランダムに生成した共通の初期条拝 {x~m} から時開発展を初め、経過時間

t=500ラ103ぅ10
4，105)106ぅ107における成長速度と栄養成分譲度を記録している。 Dが小さいとき(この

ネットワークにおいてはD< 0.01)の振る舞いは ρが大きい場合と定性的な違いはない。しかし先述

した Dcと異なる富界拡散係数D;が存在し、 D> D~ で誌系辻有限の非栄養成分を持つが、成長速度
gはo~こ近づいていく c またこの時栄養成分濃度は S rv Soに主っており、非栄養成分について誌少数

の成分だけが大き会値を持ち位は極めて小さく、大きな植を持つ非栄養成分と栄養或分はネットワーク

上で単連結な部分集合になっている。この振る舞いは N = 100ヲSo= 0.9ではρ=0.2程度から現れは

ネットワーク故存性誌残るものの ρ=0.05においては大部分のネットワークがDLを持つ。 So
については大きい迂ど現れやすい。これ以後も pathdensityについての条件を ρ>0.1などと表記す

るとき、{回々のネットワーク構造によるばらつきにより実際に誌 ρ=0霊前 rv0.2程度の幅があるもの

とする。これ以後、解 S<lを不安定北させる Dを、 {xi}がS=lの解にすみやかに翠ちる場合Dc、

S rv Soかつ成長速度が0に近づく場合D;と呼ぶ。ただし(民m)が異なる場合に法 DcぅD;内におい

ても異なる分岐によるものがありうることに注意する主要がある。

じめ、
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函 4 (nぅm)=(O，1)(a)ランダムiこ生或した共通の初期条件 Xi下での成長速重の D依存性。異なる

糠は異なる時揮を去す。時間が経過するにしたがって成長速度が減少しつづけていることが分かる。

(b)ランダムに生成した共通の拐期条件 ι下での SのD依存性。詩閣が経過するにつれS→ So

となっていることが分かる。パラメータは So= O.9，N=100，K=5 

(a) 

. (n，m)ニ (0，2)

モデル (0之)泣先法どまで調べてきた (0ぅ1)と比べ、触媒の作用が高い次数を持つものである。このモ

デルは 2つの固定点およびしばしば罵期解を持つ。先に国定点についての結果を示す。系が周題解を持

たないとき、匡定点は S<lのものと S=lのものの 2つである。つまりモデル (0うりの場合と異な

り、系が栄養成分のみに占められた状態は栄養の拡散擁数Dによらず安定である。一方 S<lの匡定

点の振る舞いはSo< 1では (0，1)めものと同様であるため、 So> 1の場合についてのみ栄養成分濃度

を図 5に示した。蔀界拡散祭数Dcが存在し、それ以上ではS<lの酉定点は不安定になっている。
γ 
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つUFhu
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こで、 (0ユ)との違いが王子在する。それはモデル (0，1)で培D→ DcでS→ 1であるのに対し、 (0，2)

では D→ DcでS→ Sc< 1と栄養成分は 1より小さい値に近づいていくことである。この性賓は畿

の2.2.2項において (0ぅ1)の援る舞いと合わせて説明される。また (0，1)においては図 3(a)のように横

軸:D、縦軸Sとしたときにパスが大きくなるほど上に凸となる額向があるが、 (0ラ2)ではその頼、向はな

い。 ρ<0.1かつ So< 1 ではモデル (0， 1) と同じく、 D; が存在し、 D>D~ では成長速度は o ，こ近づ

く。

周期解を示すあるネットワークについて、分蚊図と時系列を図 6(a)(b)に示す。分厳罰 6(a)では、
固定点の栄養成分濃度と、周期解について誌栄養成卦?農産の最大壁と最小僅をプロットしてある。

super critical Hopf分岐が起こっていることが分かる。国倒的でもそうであるように、 HopfJ土

岐を起こす Dhopfが存在するとき馬場解は D > Dhopf却で現れる。また、周期解を示すのは

N=100ぅK=60ラSo= 1.1の条件下でランダムに生成されたネットワークの 1/3程度で為った。ネット

ワークのどんな特性が居期解の発生に影響しているのか誌不明でみり、椀iえばHopf分岐を起こしやす

いpathdensity ，ま存在するか、スケールフリーネットワークやスモールワールドネットワークではラ

ンダムネットワークに比べHopf分岐は起こワやすいかどうかといった事は調べる極誼があるc

CI) 0.1 

N100K20一一←-
N100K40ー→←-
N100K80一→←ー

。‘01
0.01 0.1 10 

己

盟 5 (n，m)=(Oう号、 80= 1.1での Sく 1の匡定点の栄養成分譲慶の D依春2性。異なる色誌異なる

(NラK)を示す。毘色内での異なる縞種泣異なるネットワークサンプルを表す。
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民6 モデル (0，2)での周期解の発生c (a)離軸に D、接軸に Sをとり、定常解、及び居嬬解の最小
{直と最大信を措いた。 Dhopjrv 0.29で周題解が生まれ、 Dcrv 0.73で謂滅している。関には示して

いないがこの韻域で常に 5=1の解は安定に在在する o (b)D=0.5でのいi}の時系列。パラメータ

は50= 1.1，N = 100ヲK 二 60

車 (nぅ恐)=(1，1) 

トランスボーターを考麗したモデル (1うりは 1つの国定点、もしくはワミットサイクんを持つ。このモ

デルは周期解を持ち、その現れたかたは(弘訟)=(0ヱ)と同様で品る。つまり Dがパラメータであると

きの分岐点 Dhopfより大きい Dにおいて屑期解を示す。しかし (nぅm)=(O，l)うのう2)の場合と異なワ、

80> 1かつ大きな D に対しても 8< 1 tこ醤まるため Dcは存在し主い。周期解を示さないネットワー

ク及びパラメータ韻域について、固定点における成長速度の D依在性を調べたのが国 7(a)である。

N=100ぷ二15のある lつのネットワークに対しトランスポータ一成分が異なる場合を重ねてプロット

してある。トランスポータ一成分のインデックス tは、栄養成分からネットワーク上の罪離が 1，2，3で

あるものからそれぞれ3つずつ選んだ。七の選択に高じて、成長速度は異なる位量にピークを持つ。 tが

栄養成分から遠い詰ど、成長速度のピークは高い D側にずれることがわかる。

さらに密 7(めは対応するネットワークについて、非栄養成分譲度の総和とトランスポータ一成分濃度

引の関係町江 (1-8)bを示した。この結果は後の 2.2.2項において成長速度のピークの春在を理解す

るために必要とされるものである。ここで選んだネットワークと七についてはbは2かち 4の間である

こと、栄養成分からの距離が遠いほど bが大きくなる傾向にあることが分かる。これは栄養成分から t

の距離とピークの位量の関係はこれに起因する。つまり、 トランスポータ一成分において bが大きいま

た成分をトランスポーターに選ぶか否かは bに影響しない。図 7のネットワークでトランスポータ一

以外の成分においてもる =1'"'-'5の範囲に収まる。また brv1となる成合はわずかである(今の場合2

つ〉。非栄養成分の平均揺は明らかにく x>cx (1-めであるから、誌とんどの非栄養成卦はその総和の

減少に伴いその平均語より急速に減少することが分かる。ただしより pathdensityの高いネットワー

クで誌各成分の bは1に近づいていく。全結合のネットワークでは全非栄養成分について b=lである

からこれは邑然な頴自だが、明らかに b>1となる成分が存在しないことの理畠辻明らかでない。

(nぅm)=(l，l)においても pathdensityが小さい (ρ<0.1)場合にはD;が存在する。また (1))におい
ては 80> 1においても D:が現れるが、成長速度 gの時間的変動誌非単調なものになっている。これ
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触謀反応、ネットワークのヱナジェテイクスによる紹胞の状態論

はトランスポータ一成分の変動の影響である。詳しく辻図 Sに示すように長時間の挙動を見ると単調

な成長速度減少に非単調な変化がときおり現れるようなダイナミクスになっており、この一時的主ダイ

ナミクスの非単調性については初期条件の依存性も大きい。ここでこれまで見られたD;について整理
するため (nぅm)=(Oヲm)(m> 0)の場合において、 0.5< So < 1かつ Dが大きく、 Srv Soとみなせる

ような場合について考える。ここで栄養成分を除いた部分反応系 {xi}(i= NU. ..N-りを考えると、

zZ51Z4ニ l-S< Sであるから栄養成分をこの部分反応系にとって外界と見なせば、 So>1である
ような (nぅm)=(l，l)のモデんと同じ開題である。それゆえこれまで見られたD;は全て河じ現象と考え
られるo So > 1の (1，1)モデルについてのみ或長速度の減少に非単調牲が現れる理由は、この場合の

み、 トランスポータ一成分がただ 1つ{抱の場合では栄養成分につながる平均K本のパスがこの役裂を

果たす)であるため、変動が平均化されずに成長速度に影響するためであろう。

(nちm)=(l))でしか見られない現象も存在する。それは、 Dを増加させていくとある Df以降はSが

Soよりも母い植で一定になるというものである。 Df以降も Dに応じて流入泣変化するが、栄養分解が

全く同じ額向で変化することにより結果として Sは一定Lこ保たれる。護室分布 {xi} を見ると D>D~

では分宥が大きく変化し、濃震の大きい成分と小さい成分がはっきザ分かれる。濃度の大きい成分は栄

養成分を含むネットワーク上で単連結な部分集合をなすなどの特徴はD;による分岐と同じだが、今考
えているDfでは成長速度の顕著な減少がない(むしろ分岐重後では僅かに増加する)点が異なる。図 9

に示すようにこの現象はネットワーク構造に佐存するがトランスポータ一成分の選択には依存しない。

トランスポータ一成分の選択によってDfの値は異主るが、 S= constのモードへの明り替えは同じ涜

入速度のときに起こる。
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国 7 (n，m)=(1，1)，So = 1.1 (a)N=100，K=15のネットワーク lsampleでの、回定点における成
長速度のD依容性c (b)離職:非栄養成分の濃度の総和、模軸:トランスポーター濃度
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罰9 縦軸:非栄養成分の濃婁の総和、麓軸:トラン

スポーター濃室。途中から (1-8)は変化しなくな

ることがわかる。 N=200ラK=20ラSo= 1.1 

回 8 (nヲm)=(l，l)，so= 1.1ぅNニ 100ラK=5のネ
ットワーク 3sample での、 D>D~ における成長

速震の時間的減少の様子

各モデルの力学系としての振る舞いを調べてきた。 2.2.1項を終えるにあたって薄られた結果をまと

めておく。

. (nぅm)=(O，l)

常に安定固定点が Iつ。栄養拡散速度 Dの増加に伴い成長速度ははじめ増加するが、 80< 1ではピー

クの後一定値に収束し、 80>1では 8=1の解が安定な状態へと変わる(国 2ぅ圏 3)Q8 < 1が安定な

状悪から 8=1が安定な状態への遷移は島る臨界拡散採数 D=Dcで起こり、 D→ Dcで誌国定点の

Sは1にi軒近する c path densityが小さい場合 (ρ<0.1)は80< 1のとき、 D;が存在し D> D~ で

は系は有限の非栄養或分を持ったまま成長速農はOに近づいていく(図 4)。

. (nぅ部)=(0，2)

D < Dcで辻、 8< 1，8 = 1の場合が両方安定になっている。またネットワークによっては S< 1 

のアトラクターはリミットサイクルであることがある(留めc 成長速度、 Sの D抜存性、 ρ依在性は

D→ Dcでの Sの挙動を除いては (0，1)と変わらない。固定点の SはD→ DcでS→ 8c< 1となる o

path densityが小さい時 (ρ<0.1)、D;が存在する。

. (nぅm)=(lユ)

アトラクターは常に lつだが、ネットワークによってはワミットサイクルを持つ。 Dcは存在しないc

path densityが大きい時 (ρ>0.1)では 80> 1かつ Dが大きくとも 8<1のアトラクターが常に

安定である〈図 7)。ただし Dの変化に対し成長速度はピークを持つ。 ρ<0.1のときは D;が在在し

D > D~ では成長速度は 0 に近づいていく(国針。ネットワークによっては Dとが存在し D > D~ で

泣トランスポータ一成分の護度が一定となっている(図的。
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民

一

有

害

有

S(D→ Dc) 

→ 1 

ム

一

有

有

無

周期解

無

有

有

アトラクター娼数

1 

(ロぅ臨)

(0う1)

(0う2)

(1ぅ1)

→ 8c < 1 2 

1 

2.2.2 平均場近似

ある謹の平均場近似によって前節で、得られた結果をある程度理解出来ることを示す。まず非栄養成分

の濃度を全てその平均植で置き換える近似

1-8 
Xi = X = N -NU (2.2) 

を行う。これと拘束条件2.::Xi = 1から N次元力学系eq(2.1)栄養成分のみを変数とした 1次元力学系

によって記述で、きる。さらに簡単のため全てのぱが等しいとき、すなわちんj= 1のときについて考
えると、栄養成分濃度 Sの時罰発展は

d8 . _ _， __  1 
- ρω(xN)m-l(8 -X) + D(NXt)n(8o -8) -8D(NXt)n(8o -8) 
dt 

(2.3) 

と書くことができる。ただし uは非栄養成分の数=N-NUである。これから固定点での成長速度 g

や栄養成分濃室Sを求めることができ、図 10に示すようにそれ辻Dが小さいとき (DNくくりにはよ

くあっている。 DN<<1では栄養読入より内部の反誌の方が速いため、非栄養成分濃度が平均場近伝

eq(2.2)に近づくためである。 μiOが全て等しくない場合でもその差が小さい詩(sf-L?i 1)に法問じ績向
がある。 Dが大きいときについては (nラm)ごとに橿却に述べる。ただし以下では Dが大きいとともに、

80>> x，NU<< Nであるとし、そのとき合>>ぉであることから非栄養成分から栄養成分への反

応を無担できるとしている。つまワ e司(2.3)において右辺第一項を -ρux(xN)m-18としたものを考え

10 0.01 0.1 

D 

0.1 

0.0001 
0.0001 0.001 

0.01 

0.001 

sdw」
王
室
2
0

ている。

図 10 (n，m)ェ (1，1)での成長速度の D強存性。点を伴った線誌異なるネットワークによる結果を
表す。実線法平均場近叡による結果を示している。 80= 1.1ラN=100ヲK=20

. (nぅm)=(O，l)の場合の平均場近似

(0，1)モデルにおける栄養成分の時間発震はeq(2.3)から

(2.4) 
d8 / ~ . . _. . ~. D 80 
dtニ (8-1)(ρ+ D)(8-立ち)

-757-
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とかける。これから囲定点は 8= 1と8=主主の2つが存在することが分かる。安定性解析から次の
ρ十D

ことが言える。 80< 1ならば画定点 S土器<1 t出こ安定、国定点 8=1は常lこ不安定である。
80> 1ではある臨界拡散孫数

D~O ， l) 二一三一
c 80-1 

(2.5) 

が存在し、 D<Djm)では定常解 8<1と8=1は、それぞれ安定、不安定であるが、 D=DiOラ1)で

解 8<1はS二二 1と重なり安定性を交換する(トランスクリテイカル分岐)。図 11に分岐の概要を示し

た。 8=1は系が栄養成分によって占められた状態であるので、 eq(2.3)によって図 3に見られる分岐

を理解出来ることがわかる。このとき、定量的にも Djoj)~DCとなっているだろうか。 Dctまpath

densityが同じでもネットワーク構造に依存して変化しうるため、このことを確かめるために以下の手

続きをとった。

1.ある成分数Nについて外部の栄養成分濃震は80= 1.1 > 1で固定する。

2. Dを変化させ、それぞれの Dに対し平均パス数五のネットワークをランダムに 300sample生成

し、拐期条拝 {xi}= 1jNの元で 8= 1， < 1いずれの国定点に落ちるかを諒ベる。
3.結果をネットワークサンフルのうち 8=1の屈定点に落ちたものが9割以上、 1割未満、それ以

タトの3つに分ける。

4.2う3をKを変えて繰り返す。

(0，1)の場合は安定国定点は 1つであるため、手順2.における初期条拝選択の結果への影響はない。こ

の結果を Djo，l〉を重ねたものを図 13に示した。ランダムネットワーク 300sampleのうち Sニ 1の冨

定点に落ちるものの割合が 1割以上 9割未満であるような領域(以下では中間領域と呼ぶ)は比較的狭

いため、この領域を持って近叡前の力学系 eq(2.1)の平均的な Dcが求まったとする。数値計算と平

均場近依はともに、ネットワークのパスの数が増える誌ど Dcが大きくなる傾向を持つ。中間領域と

D~O ， l) ，ま常に中間領域が小さい D側にあワ、 pathdensityが小さいほどずれが大きくなる。平均的に
言って、 D~叫による誰定は l 桁程度大きいG

S 
• stable 

o uns主義ble

D<Dc 
4惨 事 就able

o unstab詰

D>Dc 

S 

5 容 S G 

図11 (nラm)=(O，l)での Dcにおける分肢の模式図。安定盟定点8<1と不安定冨定点 8=1が

衝突し、安定性を交換する

. (n，m)=(0，2)の場合の平均場近fJ3_

。δ
F
h
d
 

ウ
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融謀反応ミネットワークのエナジェテイクスによる細患の状譲論

(0，2)モデルについても考えると、栄養或分の時間発展は

dS ~.， N r ， _0  uD， _ uD 
一二 (1-S)一げ一 (1+一)S+ ::-SO) NγNγ  

とかける。層定点はS=lに加え、右辺の最右括弧肉 2次式の解

S-1÷辞土山1十掃)2-4需品
-

2 

(2.6) 

(2.7) 

の 3 つが脊在する。以後 S=l で在い解を S~0， 2) 1 si叫 (S~間<弓り))とかく。安定性解析により次

の事がわかる。ぬく 1なら試、SiO，2)が安定、 Sニ 1~ま不安定である。 sf司法安定で、あるが sjM)>1

であるためモデルの固定点としては現れない。 So> 1会らば臨界拡散孫数

九TD ，，~. 1 
DiU)二 2-'~ p ((So一一〉一作。(So-1)) 

2 
(2.8) 

が存在し、 D<DF2}ではsjo，2)ぅS=lの二つの回定点が安定、siω)が不安定だが(いずれも S三り
D>Diu)では罰定点SF2¥sj叫がサド)vノード分岐によって消滅し、 S二 lのみが安定なアトラ
クターとなる。図 12に分岐の謙子を示した。数値計算の結果と同様に、 So>1，D < DcではS<lと

Sニ 1の2つの固定点が安定に存在することがわかる。また (nぅm)=(Oぅ1)との相違点である D→ Dc

でS→ Sc< 1であることもこ的近保によリ理解できることを示された。後者については (nぅm)=(Oぅ1)

で誌 Dcで起こるのはトランスクリテイカル分較であるが (0ラ2)ではサドルノード分技であることによ

る。モデん (0ユ)の場合と同様の手続きによワ DjoJ)の近似の良さについて調べた結果を図 14に示す。

(0，2)では安定酉定点が S<lとS=lの2つが共存しているため、初期条件の選択が結果に影響す

る。しかしここで採用した初期条件 {Xi}= l/N はS< 1の酉定点に落ちやすいことが分かっている
ため、国 14における分解能のレベルでは Dcを正確に推定しうるものになっている。時，SOについても

図13と同じ笹を用いている。 Dうと pathdensityの関係、数値計算と平均場近似とのずれについてほぼ

胃じ傾向を示すことが分かる。ただしモデル (0，1)よりも良い近訟になっていることが分かる。 ρ=0.1 

でも違いは2倍程度であリ、 ρ>0.3では中間領域と Dio，2〉がほとんど重なっている。

5 
事 S主造語le

o uns誌ble

D<Dζ 

5 
• st議ble
o unstable 

。>Dc

1 
5 5 む

同 12 (n，m)=(O，2)での Dcにおける分岐の摸式国。安定冨定点 Saく 1と不安定毘定点Sb< 1が
衝突し消滅する。冨定点Sニ 1はその蔀後で常に安定である。
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N = 10080 = 1.100000 
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図 13 モデル (0，1)で、各KぅDについてネットワークを 300sample生成し、圏定点が5=1であ
るネットワークの割合が>0.9だった場合赤、<0.1だった場合議それ以外を青で表示した。実緯で

示されているのは D~O， l) である(本文参照L Nニ100，50ニ1.1

90percent death 
90percent life 
marginal 
mean field 一一一一一

十
×
V
R

N = 10080 = 1.1000000司DER=2

15 

10 

25 

20 

35 

30 

ミζ

0.1 0.01 0.001 

D 

図 14 モデル (0，2)で、各KラDについてネットワークを 300sample生成し、毘定点がSニ 1であ

るネットワークの割合が>0.9だった場合赤、<0.1だった場合縁それ以外を青で表示した。実糠で

示されているのは D~0， 2) である(本文参照)0 N=100ぅ50ニ1.1
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. (nラm)=(l，l)の場合の平均場近似

(1，1)における栄養成分の時間発援はeq(2.めから

d8 丹市
~1~ = (1 -8)一二一(S2-{So+l+fhs十 50)
dt 包 DN

(2.9) 

この式は3つの国定点 SニL

8 = 80十1十五号 :!:yl[So干1+云雲寺)2-=-480 
-

2 

であるc

(2.10) 

しかし弓同 >1であリ、

叫凶 <0 かつ 8~1 ， 1)(丘=問。ρu/DN -- --(1， 'DN 

(以後品川<5~1. 1) と表記)を持つ。

しか

から需に SF1〉<1であるから会岐は起こらない。したがって需に Sく 1に安定固定点がlつ存在し、

8=1は不安定国定点である。これはpathdensityが大きいときの数誼計算において Dcが存在しない

事実と一致している。この近似によると栄養護度 S，成長速度きは南方共 Dtこ対し単調増加する c

し実際は図 7に見られるように、 Sは単調増加するが成長速度はピークを持つ。そこで近叡の改善を行

うため、罰 7(b)に示されているようにほとんどの成分がxcx (1 -8)bにおいて b>lであるような

非栄養成分濃度の総和への哉容性を持つことを用いることを考える。そのために担ヲm)=(lユ)に対し、

eq(2.3)の代わりに x= B(l-8)bを用いて穆正した平均場方程式

d8 
dj- ρuB(l-8戸(8-B(l-めり+DNB(1 -5)b(50 -5) -5DNB(1 -5戸(50-5) (2.11) 

を考える。成長速度にピークの現れるような鎮域では5>>xであるから非栄養成分から栄養成分への

反志を無謀できるとする。このとき回定点でわSすなわち筈ニ9とする SはBぅbに椋存しなくなるた

め、 Sの値として品川を用いることが出来る。したがって成長速度を 9= DN  B(l-8~1 ， 1))b(8o -め

によって求めることができる。 b=lヲ2，3，4の時の結果を図 15に重ねて書いた。(その察上七割定数は

B=手τを用いている}

0.01 

1e心6

1e司08

0.0001 2
6』
王
〉
〉
豆
町

1000 100 10 

D 

0.1 

1e-10 

0.001 0.01 

国 15 (nラm)= (1ユ)での x= B(l -S)bを用いて諺正した平均場近叡による D-成長速産関
孫。 bニ1，2ム4についての結果を示してある。 b>1では成長速度はピークを持つことが分かる。
So = 1.1， N = 200ヲK=20ヲB= l/(N -1) 
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図 15を見ると b=lで法成長速度誌 Dに対し単語増加するが bL1で誌数値計算と再議にピークを示

すことがわかる。さらに bが大きいほどピークがDの大きい側に移動する傾向も再現されている。た

だし近叡ではピークにおける或長速度の値がb毎に変わってしまっている。これを是正するにはBの

揮を適切にとる必要がある。

ここまでで (nぅm)=(O，l)ぅ(0ぅ2)における Dcの存在及び (n，m)=(lぅ1)における成長速度のぜークの春在

がeq(2.3)の平均場近叡またはその穆正eq(2.1l)によって説明しうることを見た。しかしこれらの近似

で誌 Dcが説明されるがD;は説明され主いc 何設ならば(ロヲm)=(Oぅ1)ベ0，2)にでは 50< 1において、
(nラm)=(lユ)では全ての 50ぅD において、 eq(2.3)，(2.1l)で辻領域。 <5<1に在在する安定固定点の

不安定化は起きないからであるG D;が現れる条件である抵い pathdensity は、そのままネットワーク
が非平均場的であることを意味する。それゆえ DLの存在及び D> D~ での g とx t一〈を理解するには

非栄養成分間の濃度のiまらつきを考慮する必要がある可能性があることが示唆される。 (n今臨)=(1ぅ1)に

ついて克られる D~ (})存在も同様の理由でまだ理解できていない。

2.2.3 濃震分脊のべき乗員日

これまでの 2.2.2ラ 2.2.3節ではアトラクターにおける系の状態の指標として栄養成分譲度 Sと或長

速度 gを用いてきた。では逆にそうして特徴付けられたアトラクターにおいて、内部状態、すなわち

いJはどのようなものになっているであろうか。前述したように古、葎、金子による類保のモデんに対す
る先行研究[11]においてはみる程震以上大きい流入がある時には成分の濃度xとそのランクとの慣に
power-law 

Z 長 (rank)α (2.12) 

が或リ立ち、さらに系の成長速度及び反応系の謹製の正謹さが最大となるときに αニ l(Zipfうslaw)と

なることが示されている。このような関需について本論文のモデルに対しても検討した。まずモデ)v

(0ユ)において D< Dcである Dに対し、横軸に成分を濃度頬にならベ、縦軸に濃震をプロットした

(以後同誌のプ訂ツトを ranι濃震プロットと呼ぶ)0Nニ1000，K=10のあるネットワークに対する結果

を典型的なものとして函 16に示すcDが大きくなるにつれ濃度分布は以下のように変生している。

• D<< Dcのとき(図 16、D二 0.0001)、濃度で見ると、 rank=1，rank=2rv 10ぅrank=llf'V 1000 
の比較的ー擦になっている 3つの集合に分けられる。この集合はそれぞれ栄養成分、栄養成分と

反応により直接つながっている非栄養成分、それ以外の非栄養成分を指す。

.Dが大きくなるにつれ(図 16、D=O.OOl)、それぞれの集合内で、濃度にばらつきが生まれるは

じめる。また rank=100あたりで成分濃度が比較的大きく変化しているがこれは栄養からのネッ

トワーク上距離が2のものと 3のものの境界である。

• Dc(図 16では Dc'" 0.00237)に近づくと濃車分布は power-lawの形になっている。特に

D rv Dcで指数は α "，， 1になる。

したがって成長速度最大の詩の Zipf'law、xoく(rank)-lはこめモデルにおいても得られた。先宕研究

のモデルと本論文のモデルの主な相違点は

q
L
 

P
O
 

司

i



触媒反定、ネットワークりエナジ、ヱティクスによる組担の状態議

-反誌が可逆的か非可逆的か

・細題合裂における成分分子分配の種率性を考嘉するか否か

であるので成分譲度についての Zipf'law法これらのモデルの詳結な設定に対し脆弱でないことがわか

る。

Zipf's lawに従う分布は島る程変は各成分の栄養成分からの距離の違いによって生まれる。栄養成分か

らの距離が大きくなるにつれ、平均のj震度が下がっていくがD "， Dcで誌これはx(れ十1)cx判的/Kの
関係を持つ。(ここで判的は栄養成分からの距離がnの成分の護度の平均)一方成分数は栄養或分から

の距離が1つ増えるにつれK倍になるため、ぉ αょう γαηた"， Kη キ Z江去logNj均 K η-1となるo
k が大きいときに濃震分布が麗れる理由もこれで説明される。つまり大雑担にいって K1oglON :i> N 

となるような場合には、 rankが大きい部分を構成するべき栄養成分から遠い成分の数が非常に少なく

なってしまうのである。ただし密 16に見られる分布泣栄養成分からの距離の違いによる説明を越えて

なめらかである。これは栄養成分からの距離が等しい成分の護度開で、も z 江 γαnk-1が成り立っている

ことを表す。これを理解するには栄養成分から抱の成分を合或する反応の触媒の護度の違いについて考

えればよい。栄養成分から直接合成される成分についてはその濃度は大体触媒の濃度に比例する。その

ため栄養成分から距離 Iの成分揮で xcx:γαnk-1が成り立つG これは同じ成分から合成される全ての成

分について開じ論法が成り立つ。それによっ触媒の濃度分布がなめらかな Z 江 γαnk-1に従うことは

同じ成分から合成される成分の濃度分布をなめらかiこする。これによってまた触謀の濃度分布もなめら

かになる。実諜にはこのようなself-consistentなメカニズム法全て同時に機き、自己組織的に Zipf'law

は理れる。しかし D<<Dcでは以上のよう主系への流入によって駆動されるメカニズムの轍きより

も、成分間土の反応によって濃度が平均化される方が擾勢主ため、 Zipf'slawに提う分亮が崩れるとい

う結果になる。

モデル(0，2)についても、 Nニ1000ぅK=10のみるネットワークについて rank-濃度プロットを作成した。

結果を匿 17に示す。 D→ Dcでも濃産分布はpower-lawに従わない。鵠謀が2次で作用するため、先

の議論に捉えば詞じ濃震の成分から xcx:問符k-αで分布する触媒により合成される成分の濃度分布は

xcx:rαnk-2αになる。この不整合により分布誌power-Iawからずれることになる。また平均的な分布

の傾きを見ても、明らかに 1よリ小さい。

モデル (1，1)においても同様iこrank-濃震プロットを作成した結果を図誌に示した。このとき eq(2.12)

の指数αは1より大きくなりうる。しかし α>1では或長速度は減少する。この傾向はトランスポー

タ一成分と栄養成分のネットワーク上の距離にはよら主い。先行研究や (nぅm)=(Oうりの場合には濃震分

布 α三lのとき 8<1の定常解は安定であり、成長速度がαについて法ぽ単調増加であるたゐに成長

速度最大特Zipf'slawの関係が成立したのだった。(ロ，m)=(l，l)についての結果からこの関係はα>1

となる分布が在在する場合でも成立しうることが分かったことになる。また習に示したよりも大きな D

に対し、このネットワークは罵期解を示したが、 rank-~農産プヨットはそれによってあまワ影響を受け主

い。したがって謂期解に対しでも平均的な濃度分布を考えることができ、それを含めるとさらにα誌大

きくなっていく。また留には示していないがトランスポーターが2次で効くモデル (2うりにおいても、

同じく αrv1で成長速震のピークが見られることが分かつている。
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図 17 畿轄に濃度、損軸に護度のランキング

をとり、再対数でプロットしたc 異なる線は異

なる D を去す。 (b)(n，m) = (0，2)。このとき
Dc rv 0.00083。他のパラメータは50= 1.0，N = 
1000ヲK ニ 10
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図 16 縦軸に濃度、横軸;こ濃重のランキング

をとワ、雨対数でプロットした。異なる線は異

なる D を去す。 (a)(nぅ泊)= (0，1)。このとき
Dc r--.J 0.002370 パラメータ註 50= 1.1ラlV= 
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隈 18 (nラm)= (1，1) (a)難軸に濃度、横軸に濃度のランキングをとり、青対数でプロットした。異
なる線詰異なる Dを表す。パラメータは 50= 1.1ラN = 1000うK = 10 (同時じネットワークに対
して成長速度の D抜存牲を示した。図未定との比較により指数 >1で泣或長速震が下がっていくこ

とが分かる。
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2.2.4 考察

2.2節では成長する触媒反応系のモデルeq(2.1)で(払m)=(0))，(0，2)，(1，1)の場合について、その力

学系としての振る舞いを調べた。それによって以下の事が分かった。

1.アトラクターは反誌が定常的に起こるもの(Sくりと系が全て栄蓑に占められ反応が起こらない

もの (Sニ 1)の2種に大別される。

2.栄養拡散係数Dの増加に伴い S<lの解が不安定化した議、 2通りの可能性がある。 1つはす

みやかに S=lの固定点に藷ちる場合、もう lつは有限の非栄養成分を持ちつつ成長速度が0に

近づいていく場合である。

3. トランスポータ一、高次の融媒、いずれも男期揮を生みうる。毘期解は栄養涜入が大きいときに

現れる0

4 栄養拡散速度の増加に対して、成長速度辻最大値を持つ。

5.成長速度最大のとき、内部の成分濃度 {xi}の分布は Zipfヲslawに従う。

まず2謹のアトラクターのうち、生きている詞胞の状態を表しうるの誌 S<lのもののみであろう。

S=lのアトラクターについてもモデんの上では或長速度を計算することが出来るが、現実的には触媒

を持たない反応系に成長は不可能である。ただし S=lで表される状態は、ある種の f失致j としての

意味を持つ。栄養拡散係数Dの増加によって安定なアトラクターの S< 1から 8=1が起こること

から、栄養成分による系内の成分の合成と系の成長速度とのバランスがとれていないときに泣速過ぎる

成長は反芯ネットワークを破壊しうることが分かる。そのような現象は原始的な細胞では退去に問題に

なった可能性がある。何故ならば涜練された膜タンパクや憩媒を持た主い系では(これは (n，m)=(O，l)

に対応すると考えられる)栄養の過大な流入が発生したとき「或長せざるをえなしりためである。この事

情はー殻の成長する触媒反応系についても同じではないだろうか。もっとも単純なモデル(民m)=(O，l)

から、高次の触媒、トランスポーターどちらの導入によっても周期解が生まれる。いずれの場合でも

Hopf分岐が栄養拡散語数Dの増加によって引きおこされることは興味深いc しかし周期解の発生条件

はまったく明らかではなく今後の解析が必要である。

特iこ(ロ，m)=(l，l)で、法っきり見られる成長速震にピークについて辻。その位置がトランスポーターの

次数や選択に按在することが分かっている。しかし 9maxは選択の影響を受けず反応ネットワークの構

造によって決まる。そこで9m仰を最大化するネットワーク構造はどんなものか、という問いがありう

る。モデルの枠内で言えは、もし pathdensityに制限がない場合かつ栄養が十分に存在するならば全

結合ネットワークが最も大きな 9m仰を持つ。非常に単純に考えれば、栄養の分解などある過程に対し

て多くの反誌が存在するほど過程の進行法速いと考えられる。しかし現実の代謝ネットワークの path

density は非常に小さい {ρ<<0.1)。考えられる理由として L分子の構造など生化学的制限かちそもそ

も高い ρが実現不可龍である 2零pathを減らすことによって制栂性を高めている 3.貧栄養時にはpath

が少ない方が非平衡性を保ちやすい [13]などが挙げられる。代議ネットワークiこ見られる、スケーんフ

リー性、スモールワールド性誌 pathdensityの抵い中で成長速喪を最大北するのに寄与している司龍

性が島る。

また国定点における濃度分布{民}について、 (0，1)ベ1，1)ではZipf'slawが見られたが、 1章でも述べた

戸

h
.
U
F
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ようにヒト、酵母を含む広いクラスの理専する生命系においても mRNAの発現量がZipf'slawに従う

ことが分かっている。ただし定性的な違いが存在する。それはmRNA分布では rankがふさいほど額

きが小さい傾向にあるのに対し {Xi}分布では rankが小さいほど鎮きが大きい傾向にあることである c

mRNA でなくメタボライトに対して rank-~農震プヨットを行った場合、それは Zipf うs lawに従うのか、

rankの大小と傾きの関係はどうなっているか、興味あるところである(ただし、メタボライトは全く異

なるタイプの化合物を含む大きなクラスであるため分布をとる擦どこまでを考嘉すればよいかという点

において実際的な困難がある)。組に代議系において power-Iawが成り立っている可読牲が義摘されて

いるのは代議フラックスである。近年理論、実験の隠匿から調べられているがまだべき指数などについ

てmRNAについて存在するほどの確立された見解はない [15]評判。 (nぅ国)=(1))について謂べたとこ

ろこのモデんでは成長速度最大のとき、ネットワークによる類きのばらつきはあるもののpower-lawが

成ワ立っている。フラックスジの分布は P(v)cx: v- 1.6~ 1. 8 定震である。

2.3 エナジェティクス

エナジェティクスを議論するためにいくつかの仮定を確認する。まず系のサイズ泣十分小さく、内部

の化学反応などで生まれた熱は速やかに環境に吸収され系の温度諒一定とみなせるとする。このとき外

界が十分大きく、系との熟のやりとりによる外界の温度変化がないことも同時に仮定している。また系

にかかる圧力は変化しないとする。それゆえ化学反応を扱うにあたって等題等圧過程についての熱力学

を用いる [1向。

内部の反応系lま水を溶媒とした希薄濯液とみ主せるとする。つまり平衡状態での成分 iの単位体積あた

りの自由エネルギーは灼 =μ?十きlogxiとかけるとする。さらに化学反応の涜れが大きくなく、非平
調状態においても各成分の自由エネルギーは平衡状態のもので書けるとする。そのとき反Jit，i→ jにお

いて成分 i，jの護度が一定ならば、反応の流量を fとするとその反応熱は (μz一灼げである。変化しな

い環境におかれた小さい系なら大抵は満たしていると考えられる等温等圧の仮定と異主リ、この希薄溶

液の仮定及び平傷状態の自由エネルギーを用いることが出来るという仮定は疑わしい。特に細胞内は非

常に crowdな環壇にあることが知られており、それは拡散や北学反応の kineticsや巨大分子の集合状

態に大きく影響していると考えられている [18][19]。しかしこれらの複雑な環境や非平横性の彰警を正

確に考嘉した上で各熱力学量を計算することは非意に困難であるため、より正確な議論のための出発点

として希薄近似及び局所平賓の仮定を用いることは不適当ではないと考える。

以上の長定から系の単位体覆あたりの自由エネルギーは Ggibbs = I.:i片的であり、その時間変化は

dGgibbsー丈「パ m

dt ーム...J，~-も山乞

~_ 1 dV 
十三~{Di(Nx山

_ N 

十;乞Con(i，j，l)Xl(XlJv)rn-l(為的一旬i){μi-fLj} (2日)
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定常状態で誌 Ggibbs= 0，んニOであるから

，相aE二 1dV_ 1 ~ 
1 同 NXt)ロ(Xi一向)- Xi~ dt }灼二 E5C凸叫山?η叫州Z吋市(iラJふ，j，lムμう，l附 N)m一1(仕(kjiXj

(2.14) 

となる。これ誌(栄養、流入と希釈iこよって系に供給される自由エネルギー)ニ(反応によって開放される

自由エネルギー)と解釈できる。したがって右辺は定常状態では系の発熱を表す。発熱はしばしば代謝

率の指標となる廷か、多紹胞生物に対しては個体質量M との間に allometricな関係(発熱 Qcx M~) 

が成り立つことが知られているなど [20J[2号、重要な量である。ただし今のモデルは l纏胞を扱うもの

であり、費量ー発熱間になりたつアロメトリーについては考嘉しない。これは必ずしも不自然な仮定とい

う訳ではない。担jえ迂最近真核単調抱生物について carbonbiomassと発熱が isometricな関保にある

ことが報告されている [22]。これはサイズが小さく、常iこ生命系が瑳境に関し等温条件下にJちるとみid:

せるような場合には上で述べたタイプのアロメトリーはー穀的振る舞いでiまない可語性が為ることを示

唆する。

D > Dc)D~ では系の|有部での反応が起こってい主いため、成長する状態を考えるときには除外してよ

いだろう。この場合には発熱はOないし非需に小さい(ただし代議の起こっていない、枯草麗などに克

るれる sporeや植物の種などについて考察する欝にはそのような状態が重要になる可能性はある)。ま

たモデル (0，2)で見られるようにアトラクターが周期解であるときはんチ0となるので雷単のため扱わ

ない。したがってモデル (0ユ)ベ1，1)について調べる。

2.3.1 発熱と成長速震

発熱の D依存性について図 19に示したc 同じネットワークでの或長速度の D主主存性も同時に示し

てある。後の議論のため少し詳しく克る。まず成長速度と発熱は，~ぼ陪じ指向を持つことが分かる。こ

れは発熱の原因である、化学反誌の流量と、反応物生成物関の自由エネルギー差のいずれも、系への物

質読入速度(=成長速度)にしたがって大きくなるためである。ただし反応流量と吉由エネルギー差の増

加の原因はそれぞれ異なる。化学反志の流量の増加は反応に利用できる成分の読入の増加によって直譲

起こるが成分間の自由エネルギー差誌或長による毒釈効果によって栄養成分からの距離の違いによる栢

対的濃度差が増加することで生まれる。

成長速度に晃られるピークについて辻図 7及び、対応する本文iこより理解できているので、発熱に見られ

るピークについて説明する。これは Dが小さいときは或分間の濃震差がDとともに増加することで反

応涜量が増えるが、 Dが大きいときには栄養成分濃度わ増加に伴う触媒成分の減少によワ反応流量が減

少することによる。これを詳しくみるため栄養成分の分解による発熱を近説的にかくと、非栄養或分の

濃度を平均植FHで置き設えることで

Kx(S -x)主logS-10 (2.15) 

となる。 Dが増加していくと Sは準加し耳時に xは減少するため、これは Sについてピークを持つ関

数である。非栄養成分間の反応による発熱についても、その反応のための成分が栄養成分の分解によっ
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て得られるものであるため、 eq(2.15)と迂ぼ同じ傾向を持つ。

結かくみると、成長速度のピークは発熱のピークに比べ、 Dがより大きい慌にあることがわかる。

は栄養成分濃度が、分解によって失われると同時に、希釈効果によっても減少することによる。このこ

とを接式的に表すと f成長=栄養成分流入=分解+希釈j であり、 f希釈=栄養成分濃慶×成長」であ

るため、 f成長二分解/(1-栄養成分譲度)Jである。栄養の拡散祭数Dの増加に対して分解速度 (rv発熱)

はピークを持つが、 1/(1-栄養成分濃度)は単調増加なので、或長のピークは発熱より大きな D側にず

これが或長速度と発熱のピークの位置の違いを生み出す原因である。

これ

れる。

図 19，こは平均場近似による発熱、成長速度の推定植を重ねて搭いである。ただしここでは 8>>おと

は限らないので、平均場方程式として栄養成分から非栄養成分への反応も考慮したもとの eq2.3を用い

そのとき、成長速度の推定値誌

1-8 
9mfα=D一一一(80-8) 

N -1 

ている。

(2.16) 

l/rt ， " ， K ρ Ifn "， K ρ 
ただし 8= ~(80 + 1十一一十一一土¥1(80十 1+一一十一τ)2-(80 +一一))γ DN ' DN -V ，-v  -，  DN 'DNJ ，-V DN (2.17) 

発熱の推定値は先述した eq(2.15)である。 Dが小さい時には平均場近{J;1_泣よくあっていること、 Dが

大きくなり成長速度がどークに近づくと、 トランスポーター濃震の過大評描により推定僅自体も過大評

価となること誌発熱と成長速度に共通である。
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匡 19 (n，rn)=(l，l) (a)固定点の発熱の D故存性 (b)匡定点の成長速度の D依存性。点を伴
った続はそれぞれ異なるネットワークに対する結果を表す。実線は平均場近担。パラメータは

入T= 100うSoニ1.1，β=1.0 

(a) 

次に D及びその弛のパラメータを画定し、発熱の X故存牲について語ベてたのが罰 20、図 21であ

る。各互に対し、ネットワークをそれぞれ 50サンプル生成し、時間発展後固定点における成長速度、

発熱を記録した。各点は一つのランダムネットワークに対応する。罰 19と同様、実様にて平均場近似

(eq(2.3) )による推定値も同時に示した。
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密 20，立モデル (0うりについて、図 21はモデル (1，1)についての結果であるが、基本的な額向は共通で

あることがわかる。両方のモデルで、 Kが増加するにつれ成長速度は平均的には単調増加するが発熱は

ピークを示す。 Dの変化に対する結果と異なり成長速震と発熱は単課な関孫にないことが分かる。発熱

が減少し、成長速度との負の相関が顕著に在る K>10においては平均場が良い近桜になっているの

で、発熱について eq(2.15)を用いて考える。すると Kの増加に対し栄養分解反応流量Kx(S-x)辻単

調増加しているが、栄養非栄養成分の喜由エネルギー差部logS -logx)が減少するたbに栄養分解反

応による発熱 eq(2.15)も減少することがわかる。つまりここでの、五が大きいネットワークにおいて

発熱が減少しているのは自由エネルギー差の減少によるものであリ Dを変化させたときに見られる反

応流量の減少に拝う発熱の減少と泣異在るものである。
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多紐臆生物に対して、質量-発熱間の allometricな関係が晃出されたように、このモデルにおいて異

なる種間でなリたつ関係を見出すことはできるのだろうか。このモデルの範轄では、異なる種とは異な

る代語系を持つということであるので孔Kのネットワーク聞に成り立つ関孫を考えることになる。異

なるネットワークを比較するには意味のあるパラメータをとるよさ要があるが、ここでは成長速度を最大

化するような Dのもとで各量を沈較するとする。成長速度を最大化する Dが存在することがわかって

いるモデル (1うりについてそのことを調べる。そこでで、各I、、‘

たときの成長速度と発熱のランダダトムネツトワ一クに対する平均をとつた。その結果が毘 2泣2でで、島る。こ

れは、 Dの変化に対する成長速度の最大誼を gmaxと表記すると、発熱 Qとシステムサイズ Nについ

ては

Q cx N-1 (2.18) 

Qと最大成長速度gmaxについては
Qα (gmαx)O.s士0.1 (2.1ヲ)

の関係を示唆する。さらにモデル (2うりにおいても gmax及びそのときの発熱iこ変北iまないため、この

関祭は (2うりに対しでも成り立つ。

成長速度が最大のとき、成分濃度についての Zipf'flaw(x(d + 1) = x(d)/ K)が成り立っていること
を用いると、発熱 QcxN-1は以下のように説明できる。まず栄養成分からの距離がdの成分の数誌

rv Kdであり、栄養成分から他の成卦までの距離の最大植がhであるような要素数N=ZLokPの

ネットワークを考える。ただしこれはいわゆる木を考えているのではないことに注意があ要である。

栄養成分からの距離が等しい或分間にはパスがいくらあってもよい。この理語、的なネットワークで

科d+1)=x(め/1てが成り立っているとすると S=乞針。=I:x(2)...であるかち栄養成分濃度は
Sニ誌とわかる。要素数N=ZLokdぅ成分あた問削減Kのランダムネットワークは上iこ

近い状況であり Srv誌と期待できる。ここで K ~ 10ならば立=0KP I'V Kqだから実腕なネ、ソ

トワークの高さを

heff = logKN 

と考えることができ、そのとき栄養成分護霊は

51log  k 
円、J 一一一一一一一一一一ー 二二 --一一ーー
hefJ十 1 logN 

(2.20) 

(2.21) 

である。さらに、発熱の計算のため近似的に栄養成分からの距離 dが等しい成分の震度は等しいとす

るc そのとき発熱Qは乞i(ll1巨離dェiの或分から d二 iート1の成分の間の反正、による発熱の総和)とかけ、

Q rv Kx(S 判明-ω-logx))十K2x(x(い (2)xjw-M)
1 

β 

1-S__ 1，，1 
rvK一一~S(l- :7)(-;;(logK)) x九日N-l-¥- KJ¥s 

log K K -1 (; log K 
~一一一一一(1一一一一)2 αN-

1 (N→∞) 
β N -1 ，- logN 

となるため NがKに対し大きいときに誌Q決 N-1となることが理解できる。
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融謀反TDネットワークのエナジ、エテイクスによる細胞の状態論

成長速度についても Zipf's1邸 Vを用いた上で計算してみる。 e司2.3で筈 =0とおけば

Kx(S -x(1)) K -1 (logK¥ 
成長速夏二 二一一一輪 I~-o:-_ 1 

1 -S N -1 ¥ log N ) 
(2.22) 

となる。 Qっく (g前回)0.8土0.1という関係は、 Q()( N-1を考慮に入れると gmax()( N-1.25土0.15を表す

ので、 eq(2.22)は図 22の結果とはdろわない。近似の修正として考えられるもののひとつは、 トランス

ポーターの濃度の推定町長(1-S)を、適明に変更することである c しかし図 22に存られた結果自体
が、もっと複雑な依存性を持つgm仰の車線に見える蔀分をサンプんしているに過ぎない可能性は為る。
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罰 22 (nラm)ニ (1ユ)(a)成長速度最大のときの発熱、のネットワーク平均の N強存性。ネットワーク

のサンプルにあたってKは固定されている。ここではK=10，20の場合について示した。 (b)成長速

震最大のときの発熱と或長速度の関係討について生成したネットワークのサンプル数誌、 N=30~こ

対し 200sample、N=50，100，200ラ500に荒し 50sample、諒=1000，2000，5000に対し 5sample。パ
ラメータ誌 N= 100，80 = 1.1ラs= 1.0 

2.3.2 考察

2.3箆では、各成分に与えられた標準自由エネルギーかDの靖報と、等温等庄の仮定、及び北学反
誌に対する各成分の局所平衡の{反定を用いることで、系の発熱 Qを計算した。結果は.TJ下のように

なった。

1. 1司ーの反応ネットワークで、系への栄養成分の拡散速度を変化させるとき、成長と発熱は同じ傾

向で変化する。

2.栄養成分の拡散速震を固定してネットワークの反応を増やしていくとき、成長速度は平均的には

単調に増加するが発熱はピークを示す。

3.栄養の拡散速度Dを成長速度が最大壁gmaxをとるように調整したとき、異なる要素数Nと共

通の平均成分あたり反Jo数互のネットワークにわたって Qとx:N-lうQ亡x:(gmαx)O・8土0.1の関係
が見られる。

結果3について特に考察する。この成立のためには前提として系が成長速度最大の状態になければなら

ないc まず生命系について、或長速度を増大させる強い淘汰圧がかかっていると考えられる単調抱生物

ウ
'
ケ
'
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に封してはこの条拝は或ワ立っているだろう。成長する触媒反誌系についても同一環境に別種の系が再

時に存在し、各系が成長を続けていく場合にはある種の選択が観き、成長の速い系が残るということは

ありうる。

結果3に示された関努の内容についてであるが、まず成長する触媒反応系においてはー殻に成分数珂が

大きいほど成長が遅いという傾向は存在すると思われる。それは Nが増大するほど各触媒の量が減少

するため系内で起こる各反応の進行速度が遅くなるためでみる。この傾向は生合系に対しても存在する

だろうか。例え迂大詰菌と酵母では大揚菌の分裂速度の方が数倍速い [23]という事実があるが、これは

単純な系の方が擾雑な系より速く増殖できるという傾信であろう。このような生命系の援雑性〔例えば

遺伝子数など)とモデんの触媒反誌ネットワーク要素数Nを結びつけうるのなら、生命系に対しでも同

じ傾向が成り立つ可能性はあるのではないだろうか。微生物の発熱についてはまだ実験が多くはないた

め、データが揃うのは今後のことであるが、このような系に対して eq(2.18)，(2.19)が定量的に成り立っ

か、もしくは弱めて成長速度の減少は発熱の減少よワも急で為るということが成り立っか、調べてみる

のは興味深い。ただし現実の生舎系では種ごとに至達生育謹度の違いや細胞内の成分密室の違いによっ

て平均的な反応速度が大きく異なるという場合があワうる。このような系に対して上記の関祭式を適居

するには発熱や成長速度などの量は反応速度で規諮化しなくてiまいけない。この規格北がどれほど適切

に実行できるかは、調べなくてはならない点である。

3 化学反応によザ成長する憩媒反応系

3.1 growth reactionモデル

3町工1 モデんの導入

2章では増殖、栄養流入、化学反応の扱いがモデんを定義することを述べ、その上で、化学反応にお

ける触媒の次数と栄養流入の入れ方の異なるモデルを導入しそれについて謂ベた。しかしそれら 2章

で、扱ったモデんは系の成長が栄養淀入によって即座に起こるため、成長のために仕事をする、といった

過程が導入し難いモデルになっていたO この章で辻 eq(2.1)において壇殖の入れ方筈 =f({Xi})を変

更したモデルを考える。ここでは系の反応のうちいくつかはそれが進むと系が成長するとする。その

よう忍反応を growthreactionと嘩ぷ。呉体的に泣脂隻膜を合成する反応、などを想定している。また可

逆牲の要詰から growthreactionは逆向きに進むとき系を収縮させる。反応ネットワークの構造を表す

Con(i，j，l)に加え、反JZが growthreactionであるかどうか及び反誌の向きについての講造を表すため

行列 Aを導入する。 Aは

r 1 (反志 j→ 4がgrowthreactionである)
Aij = < ~1 (反志 t→jがgrowthreactionである)
lo (反応が春在し主いまたは growthreactionでない)

で定義される。トランスポーター及び触媒の次数については最も単純な (n，m)=加ユ}を採吊する。以上

をまとめ、成分的の濃度の時間発畏を次のように書く。

可 N

竺i:..= ~Con(jふ l)Xl(kijXj ~ kjiXi) 
dt 守

1 dV 
十丸山~ Xi) ~ X一一

ZV dt 
(3.1 ) 

つ中門i
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触媒反応、ネットワークのエナジェテイクスによる組砲の状態論

1 dV "y ~ 
一一=サ~ AijCon(j， i)l)(kijxj - kj山)
v dt2f:!? 

(3.2) 

γiま単イ立growthreac七ionによりつくられる部積、 kijtま反応、j→ tの速度定数。 growthreactionが進

行するには εのエネルギーが必要になるとする。つまり growthreactionには逆向きに化学ポテンシヤ

ル勾配εがついているとする。したがって反志j→ iの速度定数は

k，; 0 = J kij _ Aij = 1 
t] 一 1eseん Aij=-1 

ただし

kij = min[lぅexp(-s(μ? -，u~))J 

である。ここで導入したエネルギーコスト Eの起諒として考えているのは次のようなことである o

i→ jがgrowthreactionであるというとき、実擦は組担の一部を成すような物質(指質膜や細躍骨

格など)biomatterとその材料 materialが反応にカップルしておリ i十material→ j + biomatterで

あるとする。そして biomatterとmaterialの北学ポテンシャル差がεだとする。この持 biomatterと

materialの護度が変化しなければgrowthreactioni→ jのkineticsを上で示したように書くことがで

きる。

さらにこのモデルでは栄養成分に加え外蔀での濃震が低い、流出する成分を考える。 2章のモデルで法

成分濃震の総和乞 Xi が決まっていた結果各成分の平萄状態での濃度も x~q = e-ßJl~ / I:
j 
e-βμ?と一

意に決まっていた。そのため外部の成分濃度を Xz>dqと高くとれば必ず系へ栄養成分を流入させる

ことが出来た。しかし今のモデルでは一意に定まった zアは存在しないため、代わりに外部での譲震の

抵い成分〈以下読出或分〉を考えることによって栄養成分の系への涜入を保証する。そのためDゎXiを

Do = J D (成分iが栄養成分または流出或分〉
ψl  0 ( otherwise ) 

エ=J 80 (成分 iが栄養成分)
ゐ 1 Wo (成分 iが涜出成分)

と決める。ここで時10< 80である。

growth reaction (ま全反芯の中で割合 Afracを占めるとする。その襟、 growthreactionの向きはどの

ように決めるべきであろうか。反応方向を全くのランダムに決める場合、その宜uxの総意日は rvOとな

り成長辻起こらないのでなんらかの秩序をもって向きを決める必要がある。まずここでは成分 i=Oを

栄養成分、 i= N-1を流出或分とする。その上で growthreactionは成分のインデックス iの大きい

成分に向いているとする。このとき栄養成分 (i=O)を中間成分 (i= 1... N -2)に分解する反誌、中間

成分を流出成分。 =N-1)に分解する長応はもし growthreactionであるなら試必ず系を成長させる。

中間或分詞土の反応については系を成長させるか叡縮させるかはランダムになる。 Aijによる表現は

11 (i→jまた辻j→ tがgrowthreactionであザ、かつ i> j) 
Aij = ) -1 (i→ jまた誌j→ iがきrowthreactionであワ、かつ i< j) 
l 0 ( otherwise ) 

(3.3) 
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まず growth

となる。

発熱、効率の定義を行う。そのために先にいくつかの量を定義しておく必要が島る。

reactionによりなされる仕事率は growthreactionの流量の和と負荷εの積であるので

W 二 jZA41Con山

と分かる。同様に growthreactionによる友誌系列からのエネルギー散逸率及び全反応による反応系

的からのエネルギ一散逸率はそれぞ、れ

九±iziA山
U = ~ L Con(j， i， l)(kijxj -kjiXi)(f.1，j ん)

と表される。ここで反JIt¥系{的}から失われたエネルギーの一部を用いて growthreactionによる仕事

がなされるので、 Uのうち一部は反JIt¥系を含む系全体に法残ることに注意する必要がある。 W，u.ぅUgが
詩間的に変化しないときに、これらの量を用いて効率 ηを

η三互い1)
'<../9 

(3.4) 

でう発熱Qを
(3.5) Q==U-W 

で定義する。

力学系としての性質

まず問(3.1)ぅ(3.2)による反誌によって成長するモデルと、 2章で、扱った流入によって成長するモデル

の違いを見る。そのためにまずは負荷 εが0のときにアトラクターの成長速度gと栄養或分譲度SのD

抜在性を調べた。読察した摂ワでは常に安定酉定点が lつだけ存在したo N=50ラK=20，Afrac=O.5であ

るlつのネットワークについて、固定点で、の{直を図 23に示すc

3.1.2 
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図 23 ヴニニ0.1，0.5，1ム10に対して毘定点での成長速虫、栄養成分譲度の植をプロットしたo (a)成
長速度の D抜存在 (b)栄養或分濃度のD抜有J性N=50，K=20，AfTac= 0.5ぅ80= 1.0 
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2章のモデルで誌内部成分濃度は最大植 1を持っていた。今のモデルにはそのような最大誼法存在し

ないため、 80によらずD→∞で栄養成分濃度、成長速度の値は一定値に収束する。内部の成分がな

いときには成長は起こらないので、 トランスポーターが存在し会くても栄養成分が系の全てを占めるこ

とはない。

重荷法存性

負荷 ξ の成長速度、効率への故事性について調べたo E > 0である場合誌系が収縮しつづける軌道に

乗ることがある。この結果ネットワーク及びパラメータに依存し、成長速度 gが負である画定点iこ到達

する場合と収躍により内部成分が2畏縮され続け乞山→∞となる場合がある。この状態では細胞が維

持されないのでここでは考えない。成長速度g>0である固定点についてのみ結果を示すc まずネット

ワークが一刻に連結された特殊な場合について述べ、その後一般のランダムネットワークについて述べ

3.1.3 

る。

. chain netwo誌の場合

以下の条件を満たすネットワークを chainnetworkと呼ぶ。

1.栄養成分から排出成分まで化学反応が1列につながっており、枝分かれ、ループがない。

2. growth reaction は常に栄養成分から排出成分偲を向いている c

:01'=5で為る lつの chainnetworkに対し、成長速度と効率の負高依存性を調べた結果を菌 2生に示

E
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関 24 N=5のchainnetworko 80 二 1，'Wo = 0.001 (a)効率と成長速度の負荷 E'依在性。ある詩
点で成長速産 0かつ効率 1となる。マ=0.1，D=1.0(b)マ=1.0かっ D=O.01，O.l，lについての成長速
震の負荷 E依存性。 Dtこ強らず再む負荷 Eで或長速度は0となる。 (a)と比べることによって成長速

慶=0とする Eはヴの彊にも依らないことがわかる。

言乙

(a) 

0.2 

負荷 ξ の増大は chainnetworkの反応涜量を減らすため、 εの増加にしたがって成長速度は下がって

いく。また効率は負荷 Eの擢加とともに上がっていくことが分かる。そしてある負荷εJこ達したとき

成長速農はGとなり同時に効率は 1となる。むを越えて負荷を上げると系は収縮しはじめる。

に誌も誌や効率が定義できなくなるため匿に誌示していない
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系内の growthreactionの橿数を nとおくと効率は

町一円
一一η
ー

それゆえ負荷をかけとかける。 Ugはεによってはさ迂ど変化しないのでこれは ξ の増加関数であるG

るほど蕩率は上がっていく

そ言い換えると全反誌について、負荷が大きく ε~εcであるとき系内の反応;立法記平横になっている。

の反応による自車エネルギー減少ムμは

(反応、がgrowthreactionである)

(otherwise) 
F
L
O
 

r
i
-
-
t
L
 

μ
 

ム

nE 
η~一一一 rvl
nムμ

である。効率は

また発熱iまであり、

Qrvπムμ-nεrvO

である。

次に一般のネットワークについて述べる。

. random networkの場合

技分かれ、ループを持つネットワークでは成長速度、効率の員荷 ξ 故草子~)t自立異なったものになる。典型

的な Nニ50ぅKニ20うAfracである lつのランダムネットワークについて函 25に結果を示す。
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図 25 N=50，K=20，Ajrac = 0.5 (a)効率と成長速農の負荷 E抜存性。ある詩点で成長速産 g<0 
となる。マ士1ヲD=10.0(b)y=l.Oかつ D=2ム101二ついての或長速度の負荷 E依存性。 Dが大きく
なるほど、成長速度g<0とする εも大きくなる。

(a) 

さらに εが増加すると有限の笹のまま不

また図 25(b)を見ると成長

このような違いは、一殻のネット

負荷 εの増加により国定点での成長速度 g泣減少していき、

安定往するo 9→ 0となる chainnetworkの場合とは異なることが分かる。

する国定点を不安定化させるけまDが大きいほど大きくなっている。
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ワークではgrowthreactionを含んだ反応がループを成していることに起因する。このよう主構造が存

在するとき、負荷εの増加はgrowthreactionと逆向きにんープを由る流量の増加を招く。これは成長

に対して負の効果を持つ。また、この流れはエネルギーを浪費するために効率を減少させる。従って ε

の増加によって成長速度は減少していき効率はある程度まで増加するものの 1には到達しない。

一方栄養成分から中間成分への反応、中間成分から流出成分への反応は或長速度を増加させる。これら

の反応涜量誌Dとともに増加する。従って Dが大きいほど系は内部ループによる成長速震減少の効果

に抗し、成長を続けることが出来る。
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(c)発熱、 Dについて単調増加、マについてぜークを持つ (d)仕事率、 Dについて単調増加、 γにつ

いて単調誠少。パラメータは N=50ラK=20ぅA=0.5ラSo= 1， Wo = 0.0001 
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近藤洋平

3.1.4 成分涜入と効率

成分の涜出入は系の非平衡性を草加させるc 系の非平梅牲が増加するとき、効率、成長速度主どはど

う変化するだろうか。今のモデルでは流出入の大きさは外界での或分譲度 80‘vr乍と革散係数Dによっ
てコントロールされているので両方について調べる。その際負荷 ε辻定常的に成長する状態が存在する

翠度に小さくとる。成長速度が正の盟定点の性質について D故存性を調べた結果を密 26に示した。

Dに関しては成長速重...単調増加、発熱" .単調増加、究主率...単調減少、任事率...単調増加の指

向を持つ。流入が増加し内部の非平衡性が大きく主主るに従って発熱は大きくなるが効率は悪化するとい

う理解しやすい結果である(ただし今は系が収縮しない程度に Dが大きい場合についてのみ考えてい

る。系の収縮と成長を分ける境界のごく近接では Dの増加によって効率が上がる場合があるが、それ

は倒外的振る舞いである)。一方γに関しては成長速度...最大値を持つ、発熱...単調減少、効率 z・・

単調減少、仕事率...単調減少という結果になっている。成長速度がピークを持つ上、発熱、効率、仕

事率は同時に減少している。これを理解するには内善成分濃度の変北を考える必要がある。

先に D故手子性について説明するc そのために、まず成長速産 gなどの量を各反応の平均流量fと平均

自由エネルギー減少 &μ を用いて書く。 growthreactionが全て類方向、つまり体覆童話張関に起こると

仮定すれば、 growthreactionの数nを用いて成長速度を

9 cv Anj (3.6) 

で近訟できる。同様に fラムμを用いて 1へんUヲむ〉を

vV rv Aηjf (3.7) 

U rv Pjムμ (3.8) 

Ug rv Aηfムμ (3.9) 

と書く。ただし Pは全パス数である。これ辻定量的に正しいものでは主いが、今問題にしている傾向

を扱うに辻十分である。これらを用いて効率と発熱誌

w ε 
η=一一~士一
Ug ムμ

(3.10) 

Q = U -vF rv j(Pムμ Anf) (3.11) 

となる。 Dが増加すると栄養成分の流入と涜出成分の流出のどちらも増加する。そわため平均反応涜

量fは唱加するG 同時に栄養成分と涜出成分の濃度差が増加し、その結果中間成分間の濃度差も大きく
なるので平均白白エネルギーぶμが増加する。そのとき g...増加、 Q・ー・増加、 η...減少、 W...増加

となリ罰 26の結果と同じ傾向を持つ。

Q
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触媒反応、ネットワークのエナジェテイクスによる細臆の状態議

γが増加すると成分濃度への希釈効果が大きくなるために府部成分間の濃度差が大きくなる。効率の減

少はこれに起因する。さらに希釈効果の増大は濃度総和 LXiの減少を意味する。発熱、仕事率法反Jit;

速産cx(乞Xi)2に比例しているため LXiの減少に斧い急激に小さくなる。或長速度ははじめは?とと

もに増加するが、栄養以外の或分の濃度が非常に小さくなってくるにつれ減少を始める。

次に、 80依存牲について講ベた。その結果、成長速震 ...単調増加、発熱...単調増垣、効率...最大

揮を持つ、仕事率...単語増加であることが分かった。?についての傾向はDを変化させた場合と同じ

である。つまり各量のγ抜存性は定性的には 80、Dの植に無関蔀である。唯一異なるのは 80に対して

は強率にどークが喜在するという点である。それゆえ効率についてのみ結果を匿27に示した。

10 n 0.00045 
立0004
む.00035

1 騒な00む3

0.00025 
子同.

0.1 0.00015 
0.0001 

5令05
立01 量。

0.01 0.1 10 

So 

図27 横軸:80，離軸:γ。成長速度g>Oである冨定点における効率を示してある。 80tこ対してピー
クを持ち、?に対して単調減少。パラメータ辻N=50，K=20，A=0.5，D= 1， Wo = 0.0001 

効率のピークについては次のように理解出来る。まず80が小さく、栄養成分から流出成分までの反

応にかかっている負荷と栄養成分と流出成分関の自由エネルギー差が近いときを考える。そのとき栄養

成分から中間成分、中間成合から読出成分への反応はlまとんど平績に近くその反応速度も非営に遅いc

しかしネットワーク内部にある grmvthreactionのループでは系を収縮させる倒に反応が起こりつづけ

るため効率が悪化する。そのため 80が増加し、栄養成分から涜出成分への growthreactionの反応速

度が大きくなるとともに効率は増加する。一方 80が非常に大きいときには反応の平均自鹿エネルギー

減少丘μも大きい。このとき効率は
E 

η~ー「
ムμ

であるから 80が増加し、ぶμが大きくなるとともに効率は減少する。これはDが大きい持に効率が落

ちるメカニズムと同じである。以上から 80が十分小さいとき、ぬとともに効率は増加し、 80が十分

大きいとき、 80の増加によって効率は減少する。この中間に効率を最大化するおが存在する。
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3.1.5 考察

grow七hreac七ionを導入し、 f成長にエネルギーが必要であるj という状況下での成長する触媒反応系

の撮る舞いを見た。さらに成長速度、発熱に加え、効率、仕事率を導入し、測定を行った。今の定義で

誌効率は growthreactionにより系 {Xi}から失われたエネルギーに対する、系が行った佳事の暫合と

して定義されている。この定義での効率は理想的な場合には 1に近づけることが可詣であることが分

かった。ここでの理葱的な場合とは反応ネットワークに枝分かれやループがなく、 growthreactionの

向きが全て栄養成分から涜入成分を向いている場舎を指す。このとき員荷 εを増していくと成長速度 g

は徐々に減少し、 g→ Oとなるとき効率は η→ 1となる。しかし一般のネットワークでは負荷 εを増

したとき、系は有F艮の成長速度 gで定常的に成長する状態から急激に収縮へと転じる。その際効率も

1より抵い。また系と外界間の拡散係数 Dを減少させた場合もある値以下では系はi畏縮する。これ誌

ネットワークに存在する grow註1reactionが成すんーブ構造が原因であった。もちろんこの場合、反応

ネットワークに存在するんーフの形と数辻、 growthreactionの割合と出きの決め方 Aij及びAfracに

佳容する。そのため系が定常成長から収縮に転じる栄養拡散係数 Dや負荷 εの誼は今のモデんに特有

のものである。しかし D.Eがある関植をまたいだときに系が急激に収縮に転じるという振る舞い自体は

一般の成長する鮭媒長誌系について成り立つ可能性がある。何故ならば、 growthreactionのんーブが

効率悪化の原医とならないようにするために法反応にかかっている逆向きの自由エネんギー勾臣を 1罵

足し合わせた時にその和がOになればよいが、この条件がネットワークの内の全てのんープに成り立つ

よう iこすることは極めて困難であると思われるからである。そしてネットワーク内に条件の成り立たな

いんープが lつでもあるならば、そのループは効率を悪化させ系を収縮に導きうる。

拡散径数Dと外界栄養成分譲度 80への或長速度等の依存牲について調べた結果は

• D依存性.雀.或長速度、発熱が増加し、効率は減少する
・80{主存性...成長速妻、発熱は増加し、効率泣最大揮を持つ
となった。この振る葬いはD設存J性については成分の読出入がすばやく行われるとき、内部の化学反花、

の自由エネルギー勾記が大きくなることによる。 80依脊牲については上のメカニズムに担え、 growth

reactionのループによる定常的なエネルギーのロスが春在するため 80が小さくゆっくり増殖する場合

には相対的に無駄が増加することが影響しているc 特iこD抜脊性について誌 1反応について成り立つ

振る舞いの足し合わせに過ぎない。 80按孝子笠についてもネットワーク内に growthreactionのんーブ

が存在するならばモデルの上では成り立つ。いずれのメカニズムもモデルに特殊なもので;まないため、

一般の成長する融媒反誌系に対しても成サ立つことが期待できる。

3.2 エネルギ一通貨を含んだモデル

3.2.1 モデんの導入

アデノシン三リン重量 (ATP)は生命系において多くの反応に関与し、エネルギー需要と畏給の媒体と

なっている。その特徴ゆえに主主P誌エネルギーの通貨と呼ばれているG より生物とのアナロジーを深

めたモデルを考えようとするとき、そのようなヱネルギ一通費として働く分子を考嘉すること法有望
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鮭媒R.正、ネットワークのエナジ、エテイクスによる細誼の状態論

な方向だと患える。そこでこれまで考えてきた内部成分科=仏・・・ラN-1)に加え、反応によリエネル

ギ一通費Y+，とその，抵エネルギー状態Uーを導入する。そして grmvthreactionをジ+→ Uーとカップ

ルさせて起こすとする。系の成長を起こすのにエネ)vギー εが必要とするならば、成長友応のレート
は比椀i定数 kgを居いて kg(糾 - esξy-)と定式北出来る(成分の名前官相官ーによって濃農も表してい
る)。一方エネルギー通貨を作る過程が必要である。これ泣反$y → y+を系内事の反応i+ l→ j +l 

とカップルさせることで実現する。費量作居期を仮定すると、その反正、レートi主的(XiY--XjY+)に比

倒すると分かる。エネルギー通賃の相互変換反誌と塁走春の反応のカップルの有議及びその向きの靖報を

行列 Bによって表すo B は

r 1 (反応 j→ iがY-→れとカップルしている)
Bij = < -1 (反高J→ iがY+→ U とカップルしている)
l 0 ( otherwise ) 

で定義する。増殖の際エネルギー通貨自身も合成されるとし、エネルギー通賞の濃度の総和は一定と板

定する。さらに簡単のため全ての反応、に Y+子士宮 がカップんしているとする。反応のカップルする向

きについては前簡の growthreactionと再様に扱う。つまり栄養成分をと9、流出成分を i=N-1にと

り、 Bを
r 1 (反応4手 jが幸子在し、かつ i> j) 

Bij = < -1 (反応4手 jが存在し、かつ i< j) 
l 0 ( otherwise ) 

ととる。さらに引+，y の標準化学ポテンシヤルμt?μよは等しいとするが、結果はこの仮定に敏感では

ない。加えて百十+智一 =ωηstとする。以上を踏まえると、変数{xi}ラジ+(成分名と詞む記号Y+によっ

て濃度も表すとする)の詩開発展は

生~ = ~xI{~Con(i， j， l)(k約料 -kj山安一)
dt ケムd

十I:Con(i，j，仰がjY--kjiXiY十)}
1 dV 

÷Dt(Xz-zz)-z一一tv dt (3.12) 

全土 =-kg弘 -y_esf.) _ (糾-f)一一1 dV 
dt 十 Vdt 

+乞I:C叫 ，j，l)xz(kijxjY--kjix'iY+) 
k i>j 

(3.13) 

ただし

1 dV .0 

一 一二づ!kg協 _y_ef.:JE) 
V dt 

(3.14) 

と書けるo growth reactionの流量から系の体積への変換率を γと置いている。また μJ=μょの板定

から υア=(y+ + y_)/2でJうる。 eq(3.13)の右辺第一項はエネルギー通貨の消費、第二項は希釈、第三
項は反感ネットワークによるエネルギー通貨の蓄積であるc
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ここで 3.1諦でのgrowthreac七ionを考えたモデルとの関採について述べる。次の手続きによって今の

モデルはん→∞の撞限で 3.1簡のモデルに掃着されることが分かる。成長反応速度んが非常に大き

いとき、 Y+r-v Yーとなるため eq(3.12)の右辺第一、二項に現れるような反応の方向への U十ラUーの影響

;まなくなる。また y÷~y?でもあるため、 eぱ3.13)ベ3.14)から

1 dV ~τ「
一一こっ，)~ Co吋 ，j，l)Xl(kijXjY--k〆iY+)V dt {L...ムJ

k t>J 

これは y → Y+とカッフルした長誌を growthreaction tこ読み替えれば前節3.1のモデルと同じ状況

である。

モデルの変更に伴い、新たに効率 ηfと発熱 Q'を定義する必要がある c 全反応による反応系 {xi}から

のエネルギー散逸率U'及びエネルギー通貨の消費Lこより与される仕事率昨刀法それぞれ

U'二 jzcm(川 (kijXj-kjiXi)(μ3 同 (3.15) 

w'土 kg(百十 -y_esξ)E (3.16) 

と表されるのでこれらを用いて

ηF三 E
U' 

(3.17) 

Q'三 U' 科r' (3.18) 

と定義する。

3.2.2 パラメータ依存性と分岐構造

このモデルは定常的に成長する安定出定点が 1つのみの場合と、 2つ共存している場合がある。しか

しまずアトラクターの複数牲に構わず、毘定点のパラメータ依存性を見る。 Nニ24うK=10の反応ネッ

トワークを 1つ選び、栄養濃度 Soとγの変化の影響を見た結果を国 28に示した。初期条件として

{ぉ}二1.0を選び、系の状態{Xi}，Y十Jーが定常に達した後、成長速室、効率、発熱、仕事率を調べて

いる。また系の収縮はこのモデJしでも起こりうるが、今は負荷 E及び成分拡散孫数Dの橿を底縮を起

こさない値にとっている。小So平E上で見たとき、前の 3.1箭のモデルと異なり効率は2ヶ所で極大信

をとることが分かる。この複雑性は今の定義による効率が系{町}からエネルギー通寅 Y+へのエネル

ギー伝達効率とエネルギー通貨泊費反応、の効率の讃であることに由来する。系 {Xi}から Y+へのエネ

ルギー伝達効率は Soが中程度の場合に極大{直を持ち、エネルギー通貨治費反応の効率はγが大きく So

が小さい場合に極大鑑を持っている。
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近藤洋平

分岐構造について述べるc 以下で示す構造は用いたネットワークに脅異的なものではない。 N、ρが

それぞれある程度以上大きい場合には (N)8ラρ>0.2程度}ほとんどのランダムネットワークが定性

的には需じ振る舞いを示す。

図 28を見ると、 So> 2ではャの増加に対し或長速度が急諜に増加する領域があるG この罵辺が先に述

べた定常成長する安定固定点が2つ吾在する領域である。 So士 2ヲ5，10について?を分岐パラメータと

して安定国定点を図 29に示した。これからわかるように、品が小さいときはγの変化による分較は起

こらず安定国定点は 1つである。しかし Soが大きくなると状況は異なる。 γが小さいときには安定出

定点は lつだが、 γが増加していくとサドルノード分岐によワ新たな画定点が現れる。その後安定屈定

点が2つ為る状態が続くがさらに γが増加すると初めにあった居定点がサドルノード分岐によリ消滅

し、固定点が 1つである状態に戻るc この 2種の固定点辻それぞれ、高7髄の成長が速い状態と抵7部

の成長が遅い状態として特徴づけることができる。そこで以後前者を phase1、後者を phase2と呼ぶc
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堕 29 1をパラメータとした場合の分岐の様チ。 80の増加するに従って、 2つの盟定点の共在する

領域が広がっていく。 (a)成長速度 (b)議率Nニ24，K=10ぅDニ1.0ラ正二0.0うたgニ1.0

(a)成長速度

成長速度以外の性質についても合わせてまとめると、 phase1ラ2の状態iiそれぞれ次の性質を持つ。

hM
一回

high 

話率

high 

low 

成長速度

high 

low 

固定点

phase 1 

phase 2 

phasel，2の性質の違いを理解するため特に 2::Xiに注目する。 LXiの違いへの寄与は栄養、流出成分
以外の成分(以後、中間成分)の護度の違いによるものが誌とんどである。したがってここから泣2::Xi 
の民わりに中間成分濃度の平均xを指標として用いる。すると以下に述べるように、高い xはxの減

少を抑えるという正のフィードパック鶏果を持っていることが分かる。その結果 phasel，2をそれぞれ

フィードパックが識いていない状態、いる状態として理解することが可能になる。まず U十の濃震と x

の相互作用について定式化する o Y+を生成する反誌の流量は、中間成分濃度をその平均値 xで置き換
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触謀長応、ネットワークのエナジ、エティクスによる組自の状態論

えると

Kx(3y_一勾十〉十Kx(xy_-Wy+) (3.19) 

とかける。またυ十誌成長反応問(3.14)によって消費される擢に、系{Xi}とカップJしした反応y-→百十
が逆向きに進むことで消費される場合がある。そのように成長反応以拝での百÷の消費は浪費と考える

ことが出来、その涜量はxを黒いて

uKx2(y+ -y-) (3.20) 

である。したがって委y+のxに依害する項は Kx(3y_-Tl'官十)-何十 1)Kx2(百十一 y-)となる。こ

れから、ある程度以上中間成合濃変xが増加すると y+の設費i主任 x2で大きくなり y+の濃産辻減少

することが分かる。一方 y+の護度の減少は成長反応の流量を下げ、内部或分に働く希釈効果を減らす

ためxに対しては正の効果を持つc したがって phase1を中間成分濃度が母いことにより y+濃震が高

く保たれた結果希釈効果により xが抵いまま維持されている状態、 phase2を高い xがy+の諒費を増

し、結果成長が遅く陪部成分が希釈されない状襲と晃ることが出来る。実諜にこのような見方の元で図

29に見られる分般の性質を再現畠来ることを次の 3.2.3節で示す。

3.2.3 平均場近似

図 29に表されているような分段構造を理解するために平均場近依を和男する。栄養成分、流出或分

はそれぞれの誼を 3o~0 で固定する。それ以外の中間成分の濃度は全てその平均値 x で重き換える。す

ると変数は中間成分の平均濃震xと、エネルギー通費の諜度言十の2つになる。 x、Y十の時間発展はそ

れぞれ

互協 =Kx(30y_ -xy+) -KX2ν一一協ヴkg(Y十一言一) (3.21) 
dt 

dy 
14z(初_-xy+)一曲2(糾 -y-)ほん_-k品一言一) (3.22) 

とかける o U は中間成分の数である。ただし糾に対する希釈効果の項γ(百十 -y-)(糾 紅子斗は笥
単のため落として考える。この効果を考慮しなくても前項 3.2.2で述べた分岐は現れることが確かめら

れている。また、この近iJjではy+の生成に寄与する反応誌栄養成分の中間成卦への分解と中需成分の

涜出成分への分解のみであり、中間成分間士の反応誌全て y+を出費する反応であると考えている。こ

れは前の 3.2.2節でphase1ぅ2の定J性的説明に用いたのと再じ仮定である。 eq(3.21)ぅ(3.22)から UXのヌ

jレクライン誌

官十二 K(30-x)十匂ikg
KSo十2Uikg

(3.23) 

型十のヌjレクライン誌

U÷=K(u + 1)x2 + K30x + kg 
2NKジ十KSox+2kg

である。これを異なるらに対して?を変えつつプロットした。結果を図 30(a)(b)に示す。

(3.24) 
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十
〉、

0.6 

0.5 
0.0001 0.001 0.01 0.1 

X 

国 30 平均場近舷によるヌルクライン eq(3.23)ベ3.24)のプロット。離軸丸横軸:y十O
Xニ24ラ五=10ラD=1.0，ξ二 0.0うんニ1.00 (a)So二 10、γニ 0.1，1，5，50について示してある。ヴ=0.1 
のxが大きい酉定点 (phase2を去す)からサドルノード分|岐により xの小ざい国定点 (phase1を表

す)が生まれ、?を大きくするにつれ 2度目のサドルノード分較により xが大きい固定点が消議す

る。 (b)So二 0.5，"Y = 0.1ぅ0.3ぅ1，3，10Iごついて示してある。 50が小さいとゥが増加しても分岐泣起
こらない。縦轄のスケールが変わっていることに注意。

Soが小さいときには分岐が発生しないこと、 Soが大きいときには γの増加とともに 2度のサドル

ノード分岐が発生し国定点が切り替わることの両方が再現されている。

平均場近似によって?について分岐が起こることを見たが、エネルギー通貨諸費速度んについても再

議に分岐が起こる。さらに kgの変化に対して、 phase1の内部状慧は一定に保たれることが分かってい

る。それについては次項で述べる。

3.2.4 譲度分布

phase1，2での内部成分{町}誌それぞれどんな状態を表しているだろうか。 N=100ラKェ10である

ネットワーク lつを用いてんを変化させつつ phase1ぅ2の rank-i農度プロットを作成したのが図 31(a)

である。ただし平積分布と一様分布を区別するため、 μ?を0から 1の間の一様乱数からサンプJしして
いる。これによって成分濃度 {Xi}が平積分事に従うとき、訪日k-護度プロットは指数分布

Z こxε-ixrankラ γは定数 (3.25) 

に従うようになる。各 kgに対して固定点における成長速度も 31(めに示してある。これらは各んに対

して同ーの拐期条件から時間発展後に得られた酉定立における彊をプロットしている。 kgニ0.1ラ0.2ぅ0.3

の場合は phase2、kg=1.0ぅ10，100の場合は phase1の固定点が得られており、 phase1とphase2は濃

震分布において大きく異なっていることが分かる。このとき phase2では状態 {xi}はほぼ平衡分布

4q二乞ぉ x(e-ßJ.1，~/ どj ;Tje-ßJk~) をとっており、 ral1k-濃度ブE ツトも eq(3.25) tこ従っている。一

方 phase1では濃度分布は power-lawに従うように見える。しかし成分数討が小さいため断言できな

いc またちの変化に対して成長速産が一定に保たれていることが分かる。これ;まちの変北を7度打ち

消すように、題定点でのエネルギー通貨濃室 Y+が変化していることによる。護震分布の power-lawと

合わせて考えると、 phase1はエネルギ一通貨濃度の調整による自己組織化臨界状態であると見ること

-786-



数謀反応ネットワークのエナジェティクスによる細胞の状譲論

++++++++++ 
Phase 1 

今
，
島田
÷
2
u
 

L
H
 
nr 
l
i
'
r
 
'z nu nu 一

0.1 

E
目
立
玉
三
O
』
向
山

kn =0.1 
J =0.2 
ニ0.3
= 1.0 
= 10.0 
= 100.0 

10 

0.1 

0.01 

0.001 

ができる。

C
O戸
市
川
』

H
c
e
u
c
o
u

止

10 

J.l. 

十

0.001 t 
0.1 100 

0.0001 

1e・05
1 100 

円

ud

z
U
R
H
 

10 

rank 

(b)成長速度

罰 31 phase1，2の(a)成分i農産分有及び (b)成長速妻。 N=100ヲK=lOのあるネットワークを用い
ん=0.1から 100まで変化させて謡ベた。初患条件を全成分についてぬ=soにと仏詩題発展後
に得られた国定点の状態{ぬ}の護度-rankプロットを作成している。 kg二 0.1，0.2，0.3ではphase2

の固定点が、 kg= 1.0ヲ10，100ではphase1の国定点が得られた。

(a)謹度分布

考察

この舗では触媒反応ネットワークに加えてエネルギー通貨を考慮し、その諸費によって成長するよう

に設定したモデんについて調べた。特定のパラメータ領域では定常成長する題定点として phaselぅ2の

2つが得られたが、それぞれ

3.2.5 

• phasel ...平衡から遠い分布、高成長速度、高効率

• phase2 ...平衡に近い分布、低成長速度、低効率

として特徴付けられることが分かったo phasel tま速く成長することによって成長に都合の悪い要素を

抑制しているという f成長によリ成長を維持しているj状態、 phase2はそれに失敗している状態とも考

えうる。今のモデルの設定ではこの 2状憲法内部成分濃度が正のフィードパックを受けるような講造

が系に埋め込まれていることによって生まれる。さらに phaselはエネルギー通貨消費速度ちの変北

に対してはエネ)vギ一通貨濃度 Y+の調整を通し、成長速度及び内部状態を一定に保っていることも分
かった。ただしこのような構造が一般の触媒反応系に対し普遍的に存在することは考え難いc さらにパ

ラメータ空間上で lつの安定題定点のみを持つ額域が広いことを思い起こせば上のような振る舞いは今

のモデルについてですらー殻的なものではないことが分かる。しかしここで重要なのは成長するという

事自体が成長する系に対して大域的なフィードパックを返し、その結果系の状態が大きく変化しうると

いうことである。成長する系を観察する際、または成長する系を構成しようとする際、このような視点

は意味があると考えられる。
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4 まとめ・展望

4.1 まとめ

本論文では物質流入と成長を考慮した融媒反忠系のモデルにエネノレギーを導入し、その力学系として

の振る舞い及び工ナジェテイクスを調べた。物費流入によって或長が起こるモデル (2章)においては

-定常成長状態と成長できない状態関の転移

・成分濃度分布iこ現れる Zipf'slaw 

・成長速度と発熱の関係

反応、によって成長がおこるモデル (3章)においては

・ネットワーク構造や系への物覧読入と効率の関係

・成長の効果による状態の生成

を見た。その上でこれらの結果がー殺の成長する触媒反応系について成り立っかを議論し、生命系の振

る舞いの理解につながる可能性について考察してきた。

4.2 展望

本論文で構築したモデル泣高次元の力学系であるもののアトラクターは一つないし二つ、かつそのは

とんどが固定点であリ振る舞いは非常に単純であった。分較の誌とんどが平均場近似に基づいて記述可

能であることはそれを象徴している。そのため生命系が普遍的に示す、被数の異なる状態を持つという

現象に対応しうる振る葬いをモデルに見出すことが出来ない。このことは成長する触媒反応系を理解し

ようとする際にも大きな制限となるだろう。ある状態のエナジェティクスを議論するためには菩提とし

て状態と対応するアトラクターもしく誌特激的主軌道が必要であるから、今後は力学系としてより複雑

な挙動を示すモデルを講成したい。候補としては次の系が挙げられる。

-化学反応ネットワーク÷遺伝子ネットワーク

ft学反応ネットワークの反応経路が遺伝子ネットワークによって ONjOFFされるようにしたモデルで

ある c 事前に馬意されたシグナル伝達系に抜存しない遺応メカニズムの探求という文訴において、遺伝

子ネットワーク上の各遺伝子の状態が化学反応成分によって制御される場合について Hoshino、遺伝子

同士の椙互作用によって制調される場合について Furusawaらによって謁べられている [24J[25]0系は

遺，伝子ネットワーク却に起因する多くのアトラクターを持つ。

. chemical net glass under fiow 

chemical net glassとは詳稿釣り合いを満たし、平衡状態を持つ触媒反応、ネットワークにおいて各成分

の平積状態における濃震差が非常に大きい場合のモデルで為る。一般のネットワーク構造に対して、平

調への緩和過程が[ガラス的j に遅くなることが Awazu，Sanoらによって示されている [13][26]02章

のモデルについて各成分の標準邑由エネルギー差を大きくすると伊ムμ>> 1) chemical net glassに物
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質流入と成長を考嘉したものになる。平衡状態での緩和退患の変化に対車し、流入と成長を考えた系で

のダイナミクスも違ったものになることが期待できる。

また、本論文の範囲内においても、以下のよう主点についての理解辻不足してちり、今後の研究が必要

である。

-撮動状態のエナジェティクス

本論文ではアトラクターが闇定点の場合のみ、エナジェティクスを扱ってきた。しかし化学反芯系のダ

イナミクスが振動、さらにはカオスを不しうることはよく知られている。単に振動状態に対し、発熱、

効率を計算するのだけであれば一周期以上の範囲にわたって平均をとればよい。そこで問題になるのは

系が振動状態にある場合、発熱や効率の大きさ、及びそれらの量の成長速震などとの関孫誌振動のない

場合に比べどう変わるか、また振幅や属期に対しどう依在するのかといったことである。実捺、生命系

においても振動瑳象は普遍的に観樹され、特に解糖系については振動的振る舞いが効率を増却させてい

るとの主張も在在する [27J。援動状態に対するエナジヱティクスが確立すれば、このような現象が一般

的であるのかどうかの判断をする枠組みになる可謹性がある。

. non-random ~ネットワークの振る舞い

本論文では少数の伊j外を捨けば、一貫して触媒反志ネットワークとしてはランダムネットワークを選ん

できた。 non-random主ネットワークについて調べる場合、 2つの方向性が考えられる。 1つは現実の

北学反誌ネットワークにrtく見られる構造を模倣することである。例えば代議系についてはランダム

ネットワークとは異なり、べき乗尉に従う成分あたりパス数分布(スケールフリー性)や小さい平均頂

点間距離(スモールワールド性)を持つことがしられている。これらの構造を持つネットワークに対し

てはランダムネットワークについてはほぼ普遍的に成り立つことが適用出来ない場合、ランダムネット

ワークでは起こらない現象が生みだされる場合がありうる。

もう一つの方向は何らかの条件下でネットワークを最適北し、その構造について調べることである。特

に3章で定義したモデルで辻growthreactionまたはエネルギー通貨の相互変換の向きに任意性がある

が、それが結果を大きく左右しかねない。椀えば遺伝的アルゴリズムを用いて成長速度主どを最適化す

るようにネットワークを決定すれば、任意牲による問題を軽減することが出来る。
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