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L-システムによる植物の形態の進化

東京工業大学 理学部 柳田達雄

1 はじめに

植物は環境に応じて非常に多様な形態を持っている｡ この植物の形態の多様さがどのよう

にして発達 ･進化してきたのかを簡単な動力学モデルを用いて解析することが目的であ

る01968年にLindenmayerは形態形成を記述するセル ･オートマトン(彼の名をとって

Lシステムと呼ばれている)モデルを導入した【1日2】｡ このモデルを用いて多 くの植物の

形態形成を記述することは数多くなされているが､与えられた形態 (植物)を記述するよ

うに遷移規則を決定している[3】｡ここでは特定の植物の形態を記述するために遷移規則

を構築するのではなく､形態は種間の競争により選択される｡すなわち､形態と種間相互

作用をもとに決定される適応度をもとに淘汰のダイナミクスを導入し植物形態の進化を

考える｡

2 Lシステム

Lindenmayerは海藻の一種である糸状体の紅藻の発生の時間発展の観測 (EvaKorrad-

Hawkink【4】)をもとに形態形成 (発生)過程を表現するモデルを導入した【2】｡形態形成

は静的にも核､葉緑体などの微細構造を持ち､遺伝子の複製､核分裂と動的過程も複雑で

ある｡Lシステムは発生過程を細胞のマクロな状態や近接する細胞の相互作用によって

記述するものであり､有限な状態集合∑､状態遷移規則 p､初期系列LJ､環境記号姓の組

G-(≡,Plo,#)によって決定されるo(Lシステムはここで定義した形以外にいろいろな

変形 ･拡張がある)

ここで､状態遷移規則pはm,nを非負整数として (mは左側の細胞との相互作用距離､

nは右側からの影響である)

P:(∑∪(拍)m⑳∑⑳(∑∪(i))n トヰ(∑*の有限部分集合の全体) (1)

で表せる｡ここで､∑*は集合∑に属する記号を有限個並べて作った系列の全体､(∑∪(相)m

は書き換えるべき記号の左側にm個の細胞がなかった場合､環境記号出を補うことを意味

する｡また､右辺が有限部分集合となっているのは､左辺 1つに対 して1個以上の∑*が

対応し､遷移が非決定的であることを意味する｡
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以下､Lシステムのもっとも単純であるPDOLシステム (P:細胞は消滅しない､D:

決定論的である､0:細胞間に相互作用がない)を考える.すなわち､m-n-Oの場合

で 1記号が 1記号列に書き換えられる場合である｡

次に､Lシステムの具体例を示す｡

例 1

状態集合: ∑-(1,2)

初期状態: W=1

状態遷移規則‥p-(1ト.2,2ト･12)

この例で記号列の生長を見ると1ト→2ト→12ト.212ト→12212トー ･∴のようになる｡こ

の時､各セルは同期的に変化 ･分裂 してゆく｡

例2Lindenmayer

状態集合: ∑-(1,2,3,4,5,6,7,8,9,(,))

初期状態: LLJ=1

状態遷移規則:
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この規則にしたがって時間発展すると記号列は上表右のように生長する｡ここで､状態

集合の括弧の意味は図 1のように植物の枝の分岐を意味している (枝の分岐の方向や細胞

の大きさは別に与える必要がある)0

このシステムは紅藻の一種であるCallithamnionroseumHarveyの発生過程の以下の特

徴を持っている｡

1.主軸の根部分の_1つないし3個の細胞は分岐しない｡
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図 1:Lindenmayerシステム

LindepmayerによるCallithamnionroseumHarveyの発生過程の摸武図｡

2.枚の先端の3､4個の細胞は分岐しない｡

3.それ以外の細胞は全て分岐を持っている｡

上の例ではLシステムの記号を細胞の "状態"として考えたが､よりマクロな単位とし

てとらえることにより､花序 (茎の回りの花の配列の仕方)や葉序の記述も可能である｡

多くの場合､Lシステムは遷移規則 Pを目的の植物の形態を示すように構成している

[3】｡ここでは､遷移規則を構成せず､形態に応じ種間相互作用する生態系を導入して形態

がどのように進化するかを見る｡

3 モデル

淘汰のダイナミクスを導入するにあたって､PD0Lシステムの状態遷移規則に2つの制

限を加える (上の例はこれらの制限内である)0

●細胞は単位時間に高々一回しか分裂しない｡

●分岐は細胞分裂と同時に起こる｡

この制限のもとで状態遷移規則は次の3つの型で表せる｡

qi rj qj
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Ji一 g3･qk

c,i - qj(Jk)

ここで､≡-(ql,q2,･･･,U.nト i,i,k∈(1,2,･-,nlである.

このような制限のもとにおいてもルール空間は非常に大きく､I∑lを集合の要素数とす

ると異なったルールの数は

[2×lq×(IEl+1)][∑l (2)

となる.例えば､lEI-2,3,4に対してルールの数は144,13824,2560000となる○図2に

ランダムに生成された状態遷移規則に従いt=10まで生長した形態を示す.このような

制限付きLシステムにおいても多様な形態を表現する能力を持っている事が分かる｡図2

にはランダムに生成された例を15個示したが､樹状構造を持つかどうかは状態遷移規則

がどの程度の分裂 ･分岐規則を持っているかなどに依存し､必ずしも樹形構造を持つとは

限らない｡

図 2:ランダムな状態遷移規則によって生成された形態

ランダムに生成された遷移規則をもとにt=10まで生長させた形態 (分岐角

7r/6とし､括弧により左右交互に分岐させた)｡状態数は10であるが少ない
状態数でも多様な形態を表現することが可能であることが分かる｡

次に､Lシステムによって生成された記号列に葉を定義する｡枝の先端が葉であるとする

と括弧記号 ")"の直前記号を葉とすることに対応するO具体的には62g3014(q5聖)q2(A)J363

なる記号列のとき葉はアンダーラインで示された記号である｡
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一枚の葉eiが光合成によって得られるエネルギーp(ei)はその葉に当たる光量L(ei)に

比例するとする｡

P(ei)-aL(ei) (3)

現実的には､ある強度以上に光りが当たっても光合成の効率は上がらないためp-aL/(a+

bL)一mや alog(L)+bとするほうがよい[5][6]O

光量は葉eiより上方にある葉によって遮られ､指数関数で減衰する【7].

L(ei)-Loexpl-7(葉eiiり上方にある乗数)】

- Loexp卜7∑0(h(C,･)-h(ei))】
3'

(4)

ここでh(ei)は葉eiの高さ､0はHeaviside関数である｡

従って､上方にある葉ほど光量は多く光合成の効率は上がる｡一方､上に葉を作るには

それなりのエネルギーが必要である｡例えば､水分を輸送するにはコストがかかるし､風

などに対して倒れない丈夫な幹を作るにもコスートはかかるここのことを考慮して､高さに

対するコストとして

C- ∑ αh(ci)2
1'=aLLcells (5)

を考える.ここでコストを高さの2次関数としたのは上方にセルを作るにはそれより下を

より強化しなくてはならず､また､すべての細胞に水分を輸送するためには高さに対して

2次の仕事が必要なためである｡

光合成によって得られるエネルギーと高さに対するコストを考慮し種の適応度は

F-∑p(eiトC
守

となる｡この適応度をもとに以下の淘汰のダイナミクスを行をう｡

些 - FaNa-pNa'∑ pNb.
di a

(6)

(7)

ここで､Faは種 aの適応度､Naは個体数､pは突然変異率である｡ 突然変異はランダム

に選んだ個体のある状態に対する遷移規則を確率的に変化させることにより行なう｡さら

に､種間の交配として､確率11でランダムに2つの個体を選び遺伝的組み換えを行なう.

選出した2個体の遷移規則のうち同じ状態に対する規則を交換する｡例えば､個体A､個

体･Bの状態益に対する規則A:q3ト→ql02とB:q3ト→C'2(cr｡)を交換し､A:q3r-q2(q4)､
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B:q3ト→qlq2とする｡これにより､互いの優位な形態が組み合わされ､よ･り適応的な形

態へと進化することが起こる｡

ゲーム (適応戦略)として樹木の高さと樹冠の形をとらえようとする試みがなされてい

る【8】.適応戦略モデルで埠形態が連続的に変化できるが､我々のモデルでは形態は必ず

しも連続的に変化できない｡すなわち､遷移規則を少し変えると形態に多大な影響をおよ

ぼす事があるため､.ほとんど最適な形態を･している植物が変異により必ずしも最適な形悲

を獲得できるとは限らない｡

4 シミュレーション

シミュレーションは状態数IEl-10,α-1.0-6,7-1.0-4,L0-0.01,FL-1.0-3,T1-1.0-2

とし､初期状態としてランダムな遷移規則に従う100種から始めた｡また､種の形態と

してW-qlを初期値とLi-10まで生長させた記号列を用いた｡

このモデルの特徴として､遺伝子型 (ルール)が異なっていても表現型 (形態)が同じ

ことがある｡図3に異な?たルールによって生成された形態を相互作用のない適応度順に

列挙した｡ノヒールは異なるが同じ形態の植物が多数存在することがわかる｡例えば､ある

形態記述するために､すべての細胞 (記号)を用いる必要がない場合がある｡この場合､

必要外の記号に対するルールは任意であろため､これらの記号に対する遷移規則の変異は

中立で適応度の点で意味はないが､進化過程では重要な役割を持つ｡

種の個体数の時間発展を図4に示す｡時間発展の初期段階に大きな変動が起こる｡その

後､個体数の周期的変動期が現れ､安定期に入る｡しかし､このような安定期は突然変異

や遺伝的組換えによって現れた適応度が高い種により不安定化する｡特に､新種が現れた

直後では個体数は非常に不安定になりカオス的変動を見せる｡また､ルール空間が広く､

進化的に安定な種が存在しないため固定点や周期解落ち着かず終りなき戦いを続ける｡

図5に個体数が多い上位5種の形態の時間発展を示す｡ある種が優位になると中立な変

異を起こし､類似形態を持った植物が繁栄するとこれらの種は適応度の点では違いはない

が､中立な変異によるルール空間への拡散は､より優位な形態を獲得するためのルール空

間探索の役割を持っている｡すなわち､現時点では形態に影響を与えない遺伝子の変異で

も､後に生ずる突然変異や遺伝的組換えとの関連で優位な形態に進化することができる｡

これは､種の繁栄には適応度だけでなくエントロピー (中立な形態を持つ遷移規則数)ち

重要な要素であることを意味している｡
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図3:静的適応度順に並べた植物形態のカタログ

1EJ-2における各形態に対して静的適芯度を求め大きい順に並べたもの.ルー
ルは異なるが形態が同じ植物が多く存在していることがわかる (岡を大きく
するとさらに類似形態種は増える)｡このような中立な変異の存在は進化に影
響を与える｡
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図4:上位5種の親格化した個体数の変化

時間発展初期段階に激しい種の入れ変わりが起こる｡その後､適応的な種が生
まれ安定となるが､優位な突然変異種の出現によりカオス的な変動が起こる｡
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図5:上位5種の形態の進化

個体数上位5種の形態の進化｡
個体数が多い優位な種は中立な変異が起こり

やすいため類似な形態をした種が多くなる(右下)｡
この中立な変異は進化過
程に大きな影響を与える
｡
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これらの植物の形態の進化を見てみる｡ある時点で優位な植物がどのような経緯で今の

形態を獲得したをみる (図 6)｡左図のみに木が書いてある場合は下図の形態が上の形態

から突然変異によって獲得されたことを示し､右図にも木が書いてある場合は両方の個体

が遺伝的組換えを行ない新しい形態を獲得したことを示している｡不利な変異によって適

応度が下がった個体が他の個体との遺伝的組換えによって以前よりも優れた形態を獲得す

ることが起こるため､適応度の低い種の存在も形態進化に影響を与える｡

その他に見られる現象として高さ競走がある (特に､状態数 岡 が少ない時に見られ

る)｡適応度は他の植物より背が高いほど光合成の点で有利である｡ このため､背の高い

形態へと変化してゆくが､高さに対するコストがかかるためある臨界点を越えると､むし

ろ背の低い植物の方が優位となる｡この時､背の高い種 (軍備拡張種)はコストを賭けて

光量を得ようとしているため､少数の突然変異種によって光を遮られても多大な被害を受

け絶滅する｡このため､一時的に背の低い種が繁栄するが､背の高い方が有利なため､再

び高さ競争を始め変動を繰り返す｡

5 まとあ

この系の特徴として表現型を記述する遺伝子型に不安定性 (遺伝型の微小変化に対 し形

態は著しく変化する)があることが上げられる｡このため､適応的でないが細々と生存し

ている植物 (背が低いため光合成によってエネルギーは得られないが､コストもかからな

い)が変異により優位な形態となる可能性がある｡例えば､背の低い植物が突然変異に

よって高い植物になることや葉の少ない植物が葉をたくさん付けるようになる変異も存在

する｡この時､中立な変異の存在が進化に大きな影響を与える｡優位な種は個体数が多く

変異確率も高いため類似な形態を持つ種を爆発的に増やすことができる｡これらの変異は

適応度の点で違いはないが､より優位な形態を獲得するための探索の役割を持っている｡

そのため､種の繁栄には適応度が高いのみならずエントロピーが高い声とも重要な要素と

なる｡

現モデルの種間相互作用は平均場をとうした大域的相互作用である｡このため植物の種

間競争で重要である空間は考慮されていない (空間を考慮したプログラムを書くことは大

変である)｡今後､空間を考慮したモデルへ拡張する必要がある｡また､ここではPDO

Lシステムに限定したがルールを一般化することにより､複雑な形態･戦略が現れること

も期待される｡
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図6:形態の進化

ある時刻に優位となった植物の形態がどのような経緯を経て進化してきたか
を見るO左図はt=1160で個体数が2位め種､右図はt=2640で3位の種の
形態の系統｡適応的ではないが細々と生存している植物が遺伝的組換えによっ
て優位な形態を得るこが起こる｡また､形態には影響を与えない中立な変異
が進化に強い影響を与えている｡
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