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進化の主要な移行の一つである原核生物から真核生物への移行は、細胞内共生者がミ

トコンドリアや葉緑体ヘオルガネラ化することで生じた [1]。この過程において特に

重要なイベントが、分裂同調の獲得である [2]。それは、分裂同調によって、共生者

が宿主の分裂をとおして過不足無く宿主の娘細胞に分配され、宿主内で永続的に維持

されているためである。実際に、細胞内共生者の細胞分裂はしばしば宿主と同調する

ように抑制されている (e,g.[3,4])。その一方で、共生者にとって、宿主の遅い分裂と

の同調は増殖率の低下につながるため、共生者の適応の観点から、分裂同調の進化は

逆説的にみえる。本稿では、共生者の分裂率の進化動態をモデル化し、共生者が宿主

に合わせて分裂の「自粛」を進化させる条件を理論的に調べた Uchiumiet al. (2019)[5] 

の概要を紹介する。

Mo~el 
Uchmmi et al. (2019)[5] (以下、本研究）では宿主と共生者の共進化動態をモデル化し、

共生者の「分裂自粛」を通して垂直伝播が安定的に維持される条件を理論的に調べた。

共生者の進化形質は共生時の共生者分裂率とした。また、宿主の進化形質は共生時の

共生者死亡率とした。これは細胞内消化や資源の提供を通して、宿主が細胞内の共生

者の死亡率を操作できる状況に対応する。この共生者による共生者分裂率と宿主によ

る共生者死亡率の共進化動態を、本研究では AdaptiveDynamics理論 [6] に基づいて

分析した。この枠組みでは、進化動態として、平衡状態に達した野生型集団へ突然変

異体が侵入し、集団を置き換えるというイベントが繰り返される過程を考える。そこ

で、本研究ではまず野生型集団の個体群動態モデルを構築し、次にその集団への突然

変異体の侵入と置換による進化動態を解析した。

個体群動態モデル

本研究では、図 1に示すような、単細胞性の宿主とその細胞内共生者の 2種系の個体

群動態モデルを構築した。このモデルでは、宿主内での共生者の動態を明示するため

に、宿主を保持している共生者数ごとに異なるクラスとして分け、簡単のためにその

上限を 2個体までとした。つまり、個体群動態として、共生者を内部に i個保持して

いる宿主の密度 xi(i = 0,1,2)と宿主外で自由生活している共生者の密度 yの動態

を考えた。これらの密度は次の過程で変化するとした： (1) 自由生活宿主の増殖と死

旦：増殖率を B。とし、死亡率は密度依存死亡を仮定し D。x(x == If=o功）とした。 ill
自由生活共生者の増殖と死亡：増殖率を b。とし、死亡率は密度依存死亡を仮定し



33

d。y とした。 (3) 自由生活共生者の自由生活

宿主への感染：感染率を c とした。 (4)宿主

内に共生している共生者の増殖と死亡：宿主

内での共生者の増殖率を b、死亡率を d と

した。すでに述べたように、宿主内の共生者

増殖率 b は共生者自身の進化形質であり、

宿主内の共生者死亡率 d は宿主によって操

作される、宿主の進化形質である。宿主内の

共生者数が限界（ここでは 2個体）を超える

←L..OJ→ 
2d↑↓ b 

！ャ田→
2 ~ 

と、宿主は破裂し死亡するとした。このとき、 図 l: 個体群動態のモデル

,---
＇ 

I p , __ r-

宿主内にいた共生者は確率 pで自由生活状灰色の四角は宿主を、緑色の丸は共生者を

態に戻り、確率 1-pで宿主の道連れで死亡表す。薄い色の図は遷移途中の状態を表す。

するとした。 (5)共生者を保持している宿主の増殖と死亡：共生中の宿主は率 B で増

殖し、その際に保持している共生者を子孫に確率的に分配するとした。つまり、例え

ば宿主が共生者 2個を保持している場合、宿主が増殖すると確率 1/2で娘宿主の両

方が 1個ずつ共生者を保持し、確率 1/2で一方の娘宿主が 2個の共生者を保持し、

もう一方の娘宿主は自由生活状態になるとした。また、死亡率は密度依存死亡を仮定

し Dxとし、宿主が死亡した際には (4)と同様に内部の共生者は確率 pで自由生活

に戻れるとした。

以上の仮定から、個体群動態は次のように記述できる：

dx。 1
—= (B。-D。x)x。一EX。y+ (d + B)x1 +-Bx2, 
dt 2 
dx1 

dt 
ー=ex。y-(b + d + Dx)x1 + (2d + B)x2, 

dx2 1 

dt 
—= bx1 -(2b + 2d + 2 B + Dx) x2, 

dy 

dt 
-=  (b。-d。y)y-ex。y+ 6bx2p + Dx(x1 + 2xz)p. 

また、共生関係は相利的で、宿主と共生者の両方とも共生時には死亡率が下がると

した。このため、自由生活時と比べた共生時の死亡率の減少（宿主では D。/D、共生

者では d。fd)を共生の利益の指標とした。つまり、この割合が大きいほど、共生の

利益が大きいことを表す。ただし、この相利共生は潜在的なものである。例えば、共

生者による宿主の破裂が共生の利益を上回るほど頻繁に生じれば、宿主にとって共生

は有害であり、もはや相利共生ではなくなる。

進化動態

野生型集団への突然変異体の侵入と置き換わりの繰り返しを進化動態とした。具体的

には、上述の個体群動態の平衡状態を野生型集団だとして、分裂率がわずかに異なる

突然変異体の共生者がこの野生型集団に侵入した時に、集団中で増えられるのかを分

析した。野生型集団の平衡状態 (x。,Xi,X2,y) = (え。，ふ，兌，y)での突然変異体の共生者

の動態は、侵入直後でその密度が非常に低い場合には次のような線形近似で表せる：
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, -(b'+ d + Dえ） 2d+B 

糾）~(b'-(2b'+ 2d +~B + D父
y 

2 )  
Dxp 6b'p + 2Dxp 

ここで、 x[は突然変異体の共生者を保持する宿主の密度を、 y'は自由生活状態の突

然変異体の共生者の密度を、 b'は突然変異体の共生者の分裂率（進化形質）を表す。

そのため、突然変異体が集団中に侵入し増加できるかは上記の行列の最大固有値が正

かどうかで与えられる。もし、分裂率がわずかに大きい突然変異体の共生者が野生型

集団中で増えられるのだとすれば（つまり b'>bのとき上記行列が正の最大固有値を

もつ）、野生型の共生者は変異体の共生者に置き換えられ、結果的に共生者の分裂率

は大きくなるように進化したことになる。この変異体に置き換えられた集団を新たな

野生型の集団として、さらなる変異体の侵人と置換の過程を繰り返し考えることで、

長期的な進化動態を記述することができる（詳細は[5])。宿主の進化動態も同様にし

て分析した。 進化後の共生者の分裂率 b
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Results 
祖ミ 104

寄ミ
共生者による分裂の自粛 G c:i 
相利共生の利益（死亡率の低下）が共

姐墜 103
井/::;l、

生者のみならず宿主にとっても高け §蓮
れば、共生者が分裂を自粛し垂直伝播 ド月

e 102 

するように進化することが明らかに ~~ 
IJ 8 101 ¥Hi 

なった（図 2)。逆に、共生の利益が 西柑 ‘‘ 

宿主と共生者のどちらかの一方でも 戸 lnfiniteb ｀ 言〗：三［詈：三誓三また、宿主死亡の道連れになって共 0.5,b。=3,d。=2,c=0.1,p=l
生者も死亡してしまう効果は、分裂率の進化にほとんど影響を及ぼさなかった。一見、

宿主の道連れになる場合は、宿主の破裂を抑えるように共生者が分裂を自粛すると予

測される。しかし、分析の結果からは、高い確率で道連れになってしまうとしても、

共生者は分裂を自粛するとは限らなかった。

宿主による共生者の消化と維持

共生者の分裂率が低いときに、宿主は共生者の死亡率を減少させ、共生者を維持する

ように進化した（図 3灰色線）。逆に、共生者の分裂率が高いときには、宿主は共生者

を稽極的に消化し共生者を排除するように進化した。これらの結果は、宿主にとって、

分裂率の低い共生者は協力的であるのに対し、分裂率の高い共生者は寄生的であるた

めだと考えられる。

10'-' 

10'・' 

10-0., 
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宿主と共生者の共進化動態

上述の共生者と宿主の共進

化の帰結として、共生者がオ

ルガネラ的に振る舞う場合

と共生者が病原体的に振る

舞う場合があった（図 3)。前

者では、宿主が共生者の消化

を抑えて共生者を維持する

ょうになり、共生者も分裂自

粛をする（図 3右下）。また後

者では共生者が限りなく速

く分裂し、宿主も対抗して共

生者を迅速に消化する軍拡

競争が生じた（図 3左上）。

これらは双安定的で、どち

らが実現するかは進化前の

軍拡競争へ
3 

101 102 103 104 
共生者の共生の利益 d。/d

（宿主の進化形費 d)

図 3:宿主と共生者の共進化動態

寄生系：

High b 
Highd。/d

□ v v~ 
屯念

紺実矢印：オルガネラ化する場合の共進化動態の軌跡、紺破

矢印：病原体化する場合の共進化動態の軌跡、緑矢印：共生

者の進化の方向、灰矢印：宿主の進化の方向、緑線：共生者

進化のヌルクライン、灰線：宿主進化のヌルクライン。パラ

メータは図 3-3と同じ。

共生者分裂率・消化率や両者の進化速度に依存していた。特に、共生者がほとんど分

裂できず、すぐに消化されてしまうような被食捕食系が共生系の起源だった場合は、

共生者に比べ宿主の進化が速い場合にオルガネラ的な進化の帰結に至る（図 3左下か

ら右下への経路に対応）。また、共生者が宿主をすぐに破裂させ、宿主がまだ共生者

に抵抗力をもたないような寄生系が共生系の起源だった場合は、宿主に比べ共生者の

進化が速い場合にオルガネラ的な進化の帰結に至る（図 3右上から右下への経路に対

応）。逆に、被食捕食系の被食者や寄生系の寄主のように、種間相互作用において搾

取される側の進化が速い場合には、対抗手段が進化することで、軍拡競争が始まって

しまうことが明らかになった。

Discussion 

本研究の結果から、共生者が分裂率を下げるように進化するには、共生者自身にとっ

て共生の利益が大きいのみでは不十分で、共生相手である宿主にとっても共生の利益

が大きくなければならないことが明らかになった。その理由の一つとして、次のよう

な直感的な説明が考えられる。宿主の利益が低い場合、共生者に破裂させられること

もあり、共生状態の宿主は自由生活城田の宿主に比べ、相対的に不利である。そのた

め、集団中には自由生活状態の宿主が優占しており、共生者は宿主を破裂させてもす

ぐに新たな宿主を得られる。その結果、共生者は分裂率を下げずに素早く増殖し、宿

主を次々と渡り歩いたほうが有利になってしまうのである。逆に、宿主の利益が高い

場合は、集団中に自由生活状態の宿主が稀にしか存在しておらず、共生者は一旦宿主

を破裂させてしまうと新たに宿主を得るのが難しい。そのため、分裂率を下げて、得

られた宿主と長期的な関係を維持するほうが有利になるのだと考えられる。

また、本研究では、共生者がオルガネラ的な相利共生になる場合と共生者が病原体
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的な軍拡競争になる場合とで、共進化の帰結が双安定的になった。そのため、共生者

が病原体と相利共生者の間で進化的に移行するのは難しいと考えられる。実際に、共

生細菌の系統比較から、このような進化的移行がまれであることを示している [7,8]。

Moran and Wemegreen (2000)[8]では病原体と相利共生者の間での進化的移行がまれ

な要因として、共生者が宿主内に隔絶されているため移行に必要な遺伝子セットを遺

伝子の水平伝播によって獲得しにくいことを挙げている。本研究の結果は、 Moranら

が主張する要因に加え、自然選択の面からもこの進化的移行が少ないことを説明する

ものである。

従来、宿主と共生者の分裂同調は宿主が共生者の分裂を強制的に制御していると信

じられてきた。しかし、分裂同調の進化過程を理論的に分析することにより、相利共

生系であれば共生者が自ら分裂率を下げるように進化し得ることが初めて明らかに

なった。このことは、細胞内共生からオルガネラ獲得に至る道筋として、相利共生系

が成立した後に分裂同調が生じるという新たな進化的シナリオを示唆しており、実証

研究と理論研究の両面から今後の新たな研究の展開が期待される。
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