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生物系-の統計物理学の2･3の応用

メルボルン大学 Prof. C･J･Thompson

この講義は以下の様に三部からなる｡

第 1章 進 化

但 し,この意味は分子 レベルでのものを指 し,マクロなものは含まない0

第 2章 生化学反応

第 3章 相互作用をする集団

第 1回 5月 20日

第 1章 進 化

§1.1 分子生物学の簡単な レヴュー

最初に簡単に分子生物学について述べよう｡ 極めて判 りやすい参考書として, [J･D･

watsonqMolecularBiologyoftheGene"Benjamin2ndEd]を挙げてお くo

o 生体を構成する基本的成分

1. ヌクレオチッド(塩基 )

A(アデニン)

T(チ ミン )

U(ウラシル)

C(シ トシン)

G(グアニン)

2. アミノ酸

比較的小さな分子であって, 20種類存在 する｡

これら1, 2の基本的成分か ら,基本的 な構造 が作 られ る｡

⇒ このノー トは京都大学理学部物理学第 1教室でメルボルン大学のThompson教授により行われた

講義の記録である｡木立英行,太田隆夫の両名がおのおののノー トをもとにして作製 した｡
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生物系-の統計物理学の2･3の応用

o基本的構造

1. 核 酸

(1) DNA

これは二重ラセン購造 を成 していて,それぞれの qヒモ"はA,T,C,Gの連鎖

となっている｡但 し,A-T,C-Gの結合のみが現われ る｡ (下図参照 )

(2)RNA

これは一本の "ヒモ "であ り,A,U,C,Gの連鎖から成 っている｡DNAにTが

存在するのに対 して,RNAにはUが存在する｡

2. 蛋 白 質

アミノ酸からな り,極 めて多 くの種類が存在する｡ そしてそれぞれ特別な機能を持

つo

例 a)酵素 生化学反応における触媒

b)輸送タンパク質

小さな分子を運ぶ｡たとえば,酸素を運搬す る-モグロビン｡

以上が基本的な成分 と構造である｡次にこの次の レベルである｡細胞について述べる｡

o 細 胞

これには核酸 とタンパク質が含 まれてお り,異った型の細胞は異ったタンパク質を成

分 としてもっ｡また生物が成長する過程は

(1)細胞の分割

(2) 細胞の分化 (細胞の型が生 じる )

(3) 発生 (development)(構造ができる )

の段階に分かれるが,この過程が正 しく進行するためには, "情報 "(遮伝子 )が必要

である｡ この "情報 "の保持,伝達に関 して,分子生物学の中心的な定論 (Central
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Dogma)ができている｡それは,

1. DNAが遺伝物質である｡

1本の ttヒモ"の上にあるA,T,C,Gの配列がすべての情報を担っている0

2. I)NAの情報は,RNA(m RNA+tRNA)に転写される0

3. リボゾーム内でタンパク質が合成 される｡DNAから転写 されたm RNAは リボ

ゾームと結合する｡そ して, tRNAによりアミノ酸が運ばれてきて,mRNA 上

の情報によりタンパク質が合成 される0

4. 3文字 (A,T,C,Gの うちの)の配列 (遺伝情報のコー ド)が特定のアミノ酸 と

対応 している｡ 43のコー ドがあるからおのおののアミノ酸に対 して複数のコー ド

が存在することになる｡

DNAの情報によってタンパク質が合成 される様子をモデル化すると, 下の図の

ようにまとめることができる｡

っ董 〇く＼ 一情報影 が=
＼

TA T

リボゾーム

つ や っく

合成されているタンパク質

このような生体系に基本的な物質がいかにして進化 してきたかという点に関して二つ

の大きな問題がある｡

1. 核酸 ･情報 とタンパク質一機能 とどちらが先にできたのか｡

これは卵が先か鶏が先かの問題 に似ている｡
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2. いかにして, 自己増殖する分子が生まれて進化 したのか｡

現在の ところ 進化の過程の順序は

(1) Prebiotic;A,T,C,G,Aminoacidの "Soup" の段階｡

(2)自己増殖, 自己組織化の能力の獲得｡

(3)選 択

と思われ る｡

次に進化の問題に関する, 1つのモデルを紹介 しよう｡

§1.2 Diffusion Model(F･J･Dyson)

考えている分子には, vitalsites(もしくは segments)と,non-vitalsitesがあ り,

分子は non-vitalsitesが置換 ってもなお機能を有するが vitalsitesの置換に関しては

機能 しなく.なるもの とする｡たとえば,チ トクロームCは約 104個のアミノ酸から成っ

ているがそのうち30個 ぐらいの vitalsitesがある｡

さて,ある分子 tからその子孫 t′が複製されるものとしよう｡そ して,m個のvital

sitesとM個の non-vitalsitesをもち (f-昔≪1),T(ら)でb個の non-vitalsites

が異なった (誤った )分子 を表わすとする｡

T(b)からT(完全な分子 )の進化する確率を求めよう｡

T(b)からT′が複製 される際,各 siteあた り誤まって転写される確率を

q(b)

M

とすると,T(b)から,生きているで(a)が作 られ る確率はこのとき

P(a, b )-
M!

(M-a)!a!(旦許 )a(卜 豊 )"~a'-

で与えられる｡

ここで,M,m--,f-貰 fixedとすると

M! MMe-Mll■~~~~~~~~~~~~~~~~T ～ ■lll■■■■■~■■■■■lll.ll.- .■■~
(M-a)!M (M-a)M~aeー(M~a)Ma

～.1

- 121-

(2･1)

(2･2)



講義 ノー ト

であるから,

p(a,b)～吉 [q(b)]a[.-q# ]"(1+f~孟)

～去 (q(b))a(1
q(1+f)

M(1+f))"̀ 1'f'- 某 e-q(1･f) (2･3)

ゆえにb個の non一Vitalsiteが誤 っている分子の次の世代が死滅する確率 D(b)は

00

D (b)-1-∑P (a, b)-1-e-q(b)f｡ (2･4)a=0

以下 q(b)-db(｣:const･)と仮定 してみる｡T(0)を完 全な分子 とす る｡ そ して

T(b)-T(a)の複製は単位時間に 1回起 るとする｡ よって,NT(a)で時刻 丁に T(a)で

ある確率 を表わせば次式が成立する｡

00

NT(a)-∑P (a,b)-NT_1(b)b=0

この式 を解 くために次の母関数を定義する｡

00

ので(Ⅹ)-∑ XaNT(a)
a=0

(2･3),(2･5)を代入 し,aの総和をとると

0く)

¢丁(Ⅹ)-∑ ㌔ (x一日 )NT_1(b)
b=0

ゆえ に

-Z]m(eA(x- ∫))bNT_1(b)
b=0

¢ T(Ⅹ )- ¢ T_1(ed (x- 1 -f))

ここで,関数,

fn(Ⅹ)-∫(fn_1(Ⅹ))I fl(x)-f(x)-eA(x~1-∫), fo(x)-Ⅹ

を導入すると

めT(Ⅹ)-¢T_1(fl(Ⅹ))-¢T_2(f2(Ⅹ))- - - -¢0(fT(Ⅹ))
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生物系-の統計物理学の2･3の応用

求めるべきものはNT(0),すなわち時刻 TにおいてTがT(0)である確率である｡ T

-Oの ときTはT(B)であったとしよう｡つまり

･o(a,-i:
ゆえに

a-B

a≒B

00

¢o(x)-∑ XaNo(a)-ⅩBa=O

NT(0)-¢T(0)-¢o(fT(0))-(fT(0))B

時間が十分たった ときのNT(0)をPとする｡つま り,

p … lim NT(0)-[lim fT(0)]B
T-ナ00 T→ 00

もし, E … limfT(0)-fT(0)が存在するとすれば
T-→(X)

E- tim fT(0)-i(lim fT_1(0))-f(E)
T→00 T-う∞

すなわち, Eは関数 fの最小の固定点で与えられる｡ (図参照 )

(2･12)よ り

f-eA(I-ILL)
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すなわち

E-1+f+illogE

(2･11)より

p-EB

Aの大小で 3つの場合 にわけて,Pの値を調べてみよう｡

(i) A≫1の とき つまりE≪1

(2･13)より

E～ e-A(1+f)

ゆえに

p- e-dB(1+f)

(2･10)よ りあきらかにこのとき

Nl(0)-N∞(0)

(2･13)

(2･14)

であることがわかる｡ つま りPは一世代だけで完全な分子になる確率 を示 している｡

このようなことはほとんど起 りえない｡実際, B-100,f-1/20のとき

p- e-100

である｡

(jj) A-1,つまりE-1のとき

LE-1--8とおいて (2･13)に代入すると

8- √至了~

ゆえに

E-1-J¥

p-e-B√汀 ～ el33 (B-100, f-去 )

Oii) A<1の とき
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(ii)と同様にして

E～1-
df

1-｣

BAf

P-e 1-A

B-100, f- 去 , ｣-圭 とすると

p-e~5

この場合は完全な分子-進化する確率がある程度あることを示 している｡

第 2回目 5月 27日

先回,F･.J･DysonのDiffusionmodelを紹介したが,今 日はM･Eigenのモデルを考

察する｡

M･EigeII

DieNaturwissenihaften58, 465-523 '71

§3. Eigen'sModel

Eigenの現象論的なモデルの目的は,自己増殖 しかつ突然変異も起こし得る多種 q物ガ

からなる集団が,ある条件下で一種あるいは高々数種の"選択された種 "によって支配

されてしまうことを示すことである｡

この "物 "(object)は i-1,2,-,N種 あるとしよう｡それぞれ自己増殖 し,また

突然変異により互いに他種に変化 しうる｡具体的には自己増殖する巨大分子 を考えれば

よい｡

1) Eigenの方程式

時刻 tの i種の密度をⅩi(t)とすると,Ⅹi(t)は次の方程式に従 うものと考えられる｡

N

=(Fi~Ri)Xi+D;1PieXe (Pii=0) (3･1)

Fiは iの自己増殖による生成の割合｡Riは系外-取 り出され る割合であるCまた
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PiCは種 Bが突然変異 して種 iに変ずる割合であるo

Fi-koAiQi O≦Qi≦ 1

と書 く｡k｡は rate-constantで今 1とするoAiは増大因子で,突然変異 も含めて種 i

がどれだけ一回の増殖で増えるかを示 し,Qiは質因子でその増殖 した種 iのうち何割

が純粋の i種であるかを示す｡即ちQi-1ならば種 iは完全であって突然変異は起 さな

いことになる｡

Ri=I)i+ poi

I)iは種 iが分解または死ぬ割合 を示 し,p.iは iが稀釈 される場合いであるoここで

はこの ¢｡iは iに依存 しないと仮定 し, さらに系内で生成する速度 と, 減 ってい く速

度 が常に釣合 っていることを要請す る｡即 ち,

poi-責 , ¢o全稀釈流

とすると
N

全生成速度-良 A kXk

N

=全減少速度-k!lRkXk

N

=kElDkXk+¢0

ゆえに

¢o=k;1(Ak~I)k) Xk

この時 (3･1)は

些 - (AiQi-Di一且 )Xi+ C!lPieXe
N

dt kBlX k

N

=(wi-E)Xi+昌 piBXe
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Wi=AiQi-Di

E-
∑ EkXk

∑Ⅹk

Ek=Ak-I)k

(選択度 )

(平均生成度 )

(剰余生成度 )

である｡

Eig6nは選択種 を得るために,多 くの束縛条件 を置いたが, ここではその うち次の二

つのみ を考えることにする｡

N

a)kEixk=~定

b)恒常的な環境下にあるもの とするO即ちEi,Wi,Pilは一定o

a)の仮定 と,Xi-αXi(αは任意の定数)の変換に対 して式 (3･γ)は不変 であるこ

とから, a)の一定値 は 1とすることができる｡よって (3･1′)は

N

意 xi-(Wi-E EkXk)Ⅹi･C!1PiPXa (3･lr)

さらに時刻 t-Oで a)が満たされているとして, Vt>0でもこの条件が成 り立つた

めには

N N
ま (i!lXi)-∑WiX了C!1E kX ki=1

N N N

+ig1品 PiBXc=∑[Wi~Ei+B!lPci]Xi=0

とならなければ仮定 a)は意味 を失な う｡故にもL

wi-Ei･BB19pi-0 Vi

(3･3)

(3･4)

と要請すれば (3･3)は成立するので, ここではWi,Ei,PPiの間に (1･4)の関係 を置 くo

(3･4)は

N

Ai(1-Qi)=B;1PPi

ー 12 7 -
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とも書け,Qi-1,即ち種 iは完全で突然変異種を作らない時,すべての 1に対 してpli

- Oよワ(3･4′)((3･4))の条件は妥当と考えられる｡

さて,これ らの条件を置いたEigenの方程式 (1･1′)について考えてみよう｡

初めに極端な選択が起こる場合,つま りt--である一種だけが生残 り,他種は全く

存在 しなくなる現象を考えてみよう｡

･i- 七三㌦ ≡: t--

Eigenはこの現象が起るのは,Pilが十分小さければ,Wm-MaxWi(1≦ i≦N)とな

る種mに対 して常に起ると主張 したが,残念なことにこの主張は特別な場合いを除いて

誤 りである｡ (3･1つ より

N N

(wi~k!1EkXk)Ⅹi+C!1甲iPXB=0
今 i-m だけ生残ったとすると,Xi-0(i≒m)により

(Wm-EmXm)Ⅹm-0

x--%m-1

故にW.n-Em-0からQm-1でなければならないことが判るoつま りmが完全種に対

してのみこの極端な例が成立する｡興味ある例は,従って完全種がまったくない場合で

ある. (3･1d) の厳密解 を求めよう｡

次の変換 を採用する｡

I
xi(I)-exp(-∫ E(丁)dT)Zi(I)O

N

E(t)≡£ EkXk(t)

(3･5)式 を (3･1d)に代入することによってZi(I)の満す方程式は

dZi(t)

dt

N

=wiZi+昌やieZc
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となるok;1Xk-1, 音 譜 よりⅩiは次の式よ り求まるo

N

･i-暖若]~1- [k!1%]~1

また Zi(t)が求まったとすれば

･EkXk-Ⅹik!.Ek貴 -Xik!lEk著 -ⅩiE"t,

N N X'., N

k=1

c!1PieXe-XiB;1PiC老 -xi姉 )

N N

(3･7)

と書き変えると,Ei(t),¢i(t)は既知関数であり(3･1d)式は次の様に変形 されるo

-[wi+¢i(t)]Xi-fi(I)Xi2

これはBernoulli型の微分方程式である｡解は

Ⅹi(I)-
P i( t )

/atf i(I)P i(I)dT

となる｡

αは初期条件によって決まりPi(t)は

I
pi(I)≡exp[J (wi+¢i(丁)dT]0

である｡

さて (3･6)式 を解 こう｡ この式は

dZi N

TaT=e!1AieZB

Aie… Wiぶie+ PiC

と書 き直せる｡行列形式で書けば,

_生 Z=AZ
dt～ 声》～

- 1 2 9 -
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簡単の為に,Aの固有値は縮退 していないと仮定する｡声》

)i> 12 ･--, スN

このときA を対角化する行列 畳が存在 し戸》

A- SDS~1声》 声》 声》

A-(i.i12tL､10N)

(3･6′)の解は

Z(t)-e皇 tz(o)-e急患A-1tz(o)-seDts-1Z(o)～ ～ ～ 声‡ゴ 芦》 ～

となることが簡単に示せ,成分で表示すれば

z i(t)-= Sijel jt(S-1)jk Z k(0)-kBla ike }k い

N

aik…,･EISik(SI1)kjZj(0)

この (3･7)式から t---での漸近解を求めると

zi(t)～aiBellt (}1-MaxAi)0≦ i≦N

故に

Xi Z.i ail....-二.- ～一･.･.･..･.･.一･･..･.._
Xl Z.1 all

＼
ー

･‖り

11

21

N

S

S
-

･
S

′--ーーし≡57

N

silj; 1 (S-1)liz ,I(0)

N

s ll,gl (Sll)ljZj(0)

Sil

Sll

(3･7)

(3･8)

は 項 こ対応する基の固有ベク トルであるOそこでこの且1を,突然変異の起る割合い

が小 さいと仮定 して摂動計算で求めてみる｡

A≡W+¢
《 ゴ 《》 ク》

-1 3 0 -
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鷲-(W.1W2､二N)
2

＼

S=

,I
0

21N1

o
P-S

L

′-/
し

こ¢
ll

(3･8)

と置いて藍を富の摂動 とみなして, よく知 られた方法によ り,基 1を求めることができ,

Ⅹiは

甲il + ∑
¢ik¢kl

Wl-Wi k=7,i(W1-Wi)(Wl-Wk)
十0(¢3)

となる｡

この結果を使 うことにより,Ⅹ1は

･1-[kB1葦 ]~1-[1+k!2貴]~1- (1･kE;2品 )~1

1 N

～(1宣 = 両 a pkl)-1- (1十
)~1-1

Al(1-Ql)､-1 Al(1-Ql)

wl-W ノ ▲ w l-W

となる｡これから,た とえ生成度が最大の種であっても完全でないかぎりt--の極値

で もこの種が系全体 を占めることはないことが理解できる｡

Prof･Thompsom の略歴

1941年 シ ドニーに生まれ, 1962年 New SouthWales大学を卒業｡ 62-64年同大

学 AppliedMathematicsDepartmentの TeachingFellowとなる.その後 2度渡米 し

72年 よ りメルボル ン大学教授 (Mathematics)0Ⅰ'h.D.

著書 ttMathematicalStatisticalMechanics" (Macmillan,N.Y.1972)
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