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研究成果の概要（和文）：生物が作る構造は基本的には動的なもので、ある意味では一過性のものである。細胞が動き
ながら分裂を繰り返すことで、生物体全体としての構造が作られる過程は、創発と考えることができる。本研究では、
シアノバクテリアの一種が前後に規則的な運動を行いながら、寒天培地上で渦巻き構造を生ずることを超細胞構造と考
え、生物構造の創発の単純なモデル系として解析した。
　電子顕微鏡観察、タイムラプス観察、ゲノム解析の結果、この細胞の運動は粘液銃モデルで説明できると考えられ、
前後運動の際に、細胞体が回転していることもわかった。これらの結果に基づき、細胞と寒天との相互作用に依存した
渦巻き形成モデルを提案した。

研究成果の概要（英文）：The spiral formation of a filamentous cyanobacterium was analyzed as a model of 
supracellular structure, which is considered as an emergent structure. The results of electron 
microscopic observation, time-lapse analysis of cellular motion, and genomic analysis suggest that the 
motility of this cyanobacterium can be accounted for by the slime gun model. Based on these results, a 
model of spiral formation was proposed.

研究分野： 生命基礎論

キーワード： シアノバクテリア　超細胞構造　ゲノム解析　細胞運動

  １版



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
 
 生物は個体や細胞ごとに生きているばか
りでなく，集団として構造形成を行うことが
できる。人間の体も多細胞体として，複雑な
組織化の結果として成り立っているが，もっ
と原始的で基本的には単細胞の生物であっ
ても，たとえば，細胞性粘菌の子実体形成の
ように，化学物質によって誘導・媒介される
細胞集合体形成は，活発な生物物理学の研究
対象となっている。シグナル物質に依存した
系の他に，細胞の接触や運動によって形成さ
れる構造体やパターンもある。たとえば，ク
ラミドモナスの細胞が多数集まって作る生
物対流がある。これは必ずしも個別の遺伝子
に依存しない現象でありながら，創発的な現
象である。創発的(emergent)というのは，多
数の分子や細胞などの集団があるときに，そ
の中に自発的に構造が形成されることを指
しており，生物の「生き物らしさ」の象徴で
ある。 
 こうした点について注目することは，生物
現象を機械論的に，つまり分子レベルで理解
する科学的な態度に反すると考えられてき
た一面もある。しかし，分子レベルの現象で
も創発的なものはあり，そもそも化学進化に
よって生命が誕生したのは，自己組織化によ
る自己増殖系が創発したことによっている。
創発的現象では，一方で大きなエネルギーを
消費しながら，こうした自己組織化が可能に
なっている。これについての基本的な理論は
公表した（論文①）。これからの生命科学の
応用では，創発をいかにうまく利用するのか
が課題である。 
 本研究で扱うのは，運動性のシアノバクテ
リアで，細胞が連なったフィラメントが多数
移動する
ときに，
束になっ
て，渦巻
き 構 造
（図１）
やシート
状 構 造
（図２）
を形成す
るものである。 
                 図１ 渦巻き構造 
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 こうした現象は，もともと，Nägeli（論文
②）が 1860 年に記載していたが，その後ほ
とんど顧みられることがなかった。シアノバ
ク テ リアの 運 動に関 し ては， 滑 走 や

twitching などが知られ，それぞれに異なる
タンパク質の関与が考えられている。しかし，
細胞が集まって作る立体的な構造に関して
は，パターンの記載程度しか行われておらず，
詳しい仕組みの解明，特に，数理的な説明が
できていないままである。本研究の目的は，
創発的な現象の代表として，シアノバクテリ
アの構造形成を取り上げ，それに関わる遺伝
子の解明とともに，運動の力学的解析を通じ
て，構造形成の数理的な解明を目指すもので
ある。この研究を通じて，細胞レベルでの創
発的現象の存在を広くアピールすること，生
命世界における創発的現象の本質的な意義
の理解を広めることなどを目指している。 
 材 料 と し て は ， 独 自 に 単 離 し た
Phormidium sp. KS を用い，そのゲノム解析
によって，運動やシグナル伝達に関わる因子
を調べ上げる。次に，運動の特性をビデオ撮
影像の解析によって調べ，個々のフィラメン
トの運動と，束になったフィラメントの運動
の特性を明らかにする。そうしたデータをも
とに，細胞間の相互作用に基づく構造形成の
原理を明らかにすることを目指す。 
 シアノバクテリアのゲノム解析は既に 40
種以上について行われ，データが公開されて
いる。しかし，このグループは，ゲノム解析
が手薄なシアノバクテリアということがで
きる。私がこれまで行ってきたシアノバクテ
リアの比較ゲノム解析においても，これらの
種を取り入れることは非常に意味がある。
Phormidium のゲノムは，既知のシアノバク
テリアの中でもかなり大きな方に属し，そう
した点で遺伝子セットの内容にも興味がも
たれる。 
 
２．研究の目的 
 多数の物質や細胞の集団の中に自発的に
秩序構造が形成されることを創発と呼び，
これは生物の「生物らしさ」の本質である。
本研究は，これまで研究が手薄な創発的な
現象の代表として，運動性シアノバクテリ
アのフィラメントが集団で形成する二次元
または三次元の構造（渦巻き，シートなど）
を取り上げ，その形成に関わる遺伝子の解
明とともに，運動の力学的解析を通じて，
構造形成の数理的な解明を目指すものであ
る。この細胞レベルでの創発的現象の研究
を通じて，生命世界における創発的現象の
本質的な意義の理解を広めるとともに，創
発性を利用することによってエネルギー生
産を一カ所に集中する新たな研究の創出も
目指している。 
 
３．研究の方法 
（１）細胞の培養 
 Phormidium KS 株は，もともと自宅の金魚
鉢の中に繁茂していたシアノバクテリアか
ら単離し，BG-11 培地を用いて，約 20 μE m−2 
s−1 の光照射下，30-32℃で培養した。コロニ
ーはできないので，増殖する先端部に相当す



る部分の寒天を切り取り，新たな培地に植え
込むという形で増殖させた。寒天培地の場合，
前培養は 0.5%の寒天を含むものを用い，1.5%
寒天培地にうえたのち，フィラメントの増殖
ととともに増殖先端部付近に生じた短いフ
ィラメントを選んで，運動の観察を行った。 
 
（２）Phormidium KS 株のゲノム解析 
 当初の rDNA 配列決定においては，原核生
物の 16S rDNA 増幅用として知られるプライ
マーセットを用いて DNA を増幅し，プラスミ
ドにクローニングした上で，塩基配列を決定
した。これは AB510147 として登録した。 
 Phormidium を大量培養して，CsCl 密度勾
配遠心法で DNA を精製した（論文③）。Solexa 
(Illumina)によるシーケンス解析を外注に
より行った。アセンブルは，Velvet ソフトウ
ェアを利用して，自前の Linux サーバーを用
いて行った。 
 Nostoc punctiformeにおいて，既に運動に
関わることが知られているタンパク質のホ
モログを，Blast 検索によって探し出した。
登録番号は AB992254, AB992255, AB992256、
AB992257 である。 
 
（３）電子顕微鏡観察 
 寒天培地上で生育している細胞フィラメ
ントをグルタルアルデヒドとオスミウム酸
で二重固定し，エタノールシリーズで脱水後，
エポン樹脂に包埋した。超薄切片を酢酸ウラ
ニルとクエン酸鉛で二重染色し，日本電子製
1200EX を用いて透過像を観察した。 
 
（４）細胞増殖の記録と解析 
 寒天培地上における短い細胞フィラメン
トの運動を正立型の顕微鏡（オリンパス
BX-60）によって観察し，CCD カメラ（オリ
ンパス DP70）で数秒おきに連続的に撮影して
ゆくことにより，動画を得た。より速い動き
の記録には，CCD カメラとして Rolera-XR を
用い，StreamPix ソフトウェアを利用して，
コンピュータのハードディスクに直接書き
込む形で記録した。 
 このほか，変異株の作製や運動のシミュレ
ーションも，研究に加えることを検討してい
たが，今回の研究期間の中では実現できなか
った。 
 
４．研究成果 
（１）Phormidium KS 株の単離と系統分類 
 水槽から取り出した細胞塊は，BG-11 寒天
培地上で育て，必要に応じて殺菌剤を併用し
ながら，純化した。細胞から取り出した DNA
を利用して，16S rDNA を増幅し，配列を調べ
た 。 近縁種 の 配列と 比 較した 結 果 ，
Phormidium tergestinum CCALA1 55 SAG 75.79
に最も近いことがわかった（図３）。 
 この株はもともと水槽内で，林のように生
えていたもので，水流にのって立体的な形を
作ることもできる。液体培地で培養すると，

表面に膜状に広がり，一部は，内部に気泡を
生じた。短いフィラメントは，約 5分から 10 
 

 
図３ 単離した株の系統樹 
（雑誌論文①より改変） 
 
分の間隔で方向転換する繰り返し前後運動
をした。寒天培地上では，フィラメントの増
殖につれて，やがて渦巻き構造を生じた。こ
れらについては，研究の背景の項目でも示し
た通りである。よく観察すると，前進すると
きに，フィラメントは右回りに回転していた。 
 
（２）電子顕微鏡観察 
 この株の運動の仕組みを知るため、電子顕
微鏡観察を行った。細胞フィラメントのまわ
りには鞘と呼ばれる多糖類の構造物が存在
していた。フィラメントを構成する細胞の隔
壁の外側の部分の鞘が膨らんでおり，隔壁の
ところから粘液が噴射されているという従
来の観察を裏付けていた。 
 細胞隔壁の両側には小さな穴が多数一列
に並んでいることがわかった（図４）。これ
は junctional pore と呼ばれているものに相
当すると考えられる（論文④）。 

 
図４ 隔壁の両側にならぶ粘液噴出口
(junctional pores)を示す電子顕微鏡像 
（雑誌論文①より改変） 
 
これらの結果は，Xanthomonas で提唱されて
いる slime gun model（粘液銃モデル）によ
る運動機構を示唆している（論文⑤）。 
 
（３）寒天培地上での増殖 
 寒天培地で増殖したフィラメントを含む



寒天プラグを，新たな寒天培地の中央におく
と，フィラメントが周辺部に向かって増殖し
た。このとき，寒天濃度が 0.7, 0.9%の場合，
フィラメントは寒天内部に潜り込み，渦巻き
を形成しなかった。しかし，1.1 %以上の寒
天濃度の場合には，フィラメントは表面で増
殖を続け，やがて渦巻きを生じた。このこと
は，フィラメントと寒天表面との相互作用が
渦巻き形成に必要であることを示している。 
 
（４）フィラメントの運動の観察 

 フィラメン
トの前後往復
運動をタイム
ラプス観察し，
その運動を詳
細に解析した
（図５）。往復
運動において，
方向転換直後
の速度が最も
速く，その後
の速度が指数
関数的に減少
することがわ
かった。 

図５ 細胞の往復運動 
(雑誌論文①より改変) 
 
この結果も、粘液銃モデルを支持していると
考えられた。 
 
（５）運動に関わる遺伝子群の同定 
 すでに Nostoc punctiforme では，ホルモ
ゴニアの運動に関わる遺伝子群が同定され
ており，粘液産生に関わる hps遺伝子群とシ
グナル伝達に関わる hmp遺伝子群がある（論
文⑥，⑦，⑧）。Phorumidium KS 株でも，ゲ
ノム解析の結果，これらのすべてがそろって
いることが確認された。これらについては，
方法に述べたとおりの番号でデータベース
に登録してあるが，N. punctiformeの対応す
るタンパク質との間での相同性は極めて高
かった。遺伝子の並び順も比較的よく保存さ
れていたが，hpsI, hpsJK などは，他の遺伝
子とは離れて存在していた。 
 別の Phormidium では，oscillin と呼ばれ
るタンパク質が細胞の表面に斜めに整列し，
これにより粘液の流れが斜めになることに
よって，細胞の回転運動が起きるとされてい
た（論文⑨）。しかし，oscillin と相同なタ
ンパク質の遺伝子を KS 株で見つけることは
できなかった。oscillin 自体きわめてグリシ
ンに富むタンパク質で，他の生物にも相同な
タンパク質はない。仮に細胞運動における
oscillin の役割が重要なものだとしても，KS
株では別のタンパク質がそれに代わる役割
を果たしていると考える他はない。 
 
（６）運動と渦巻き形成のモデル 

 まず，運動のしくみとして，粘液銃モデル
が当てはまると考えられる根拠は次のよう
なものである。(a) 運動の反転が起きた時の
最初の速度が最も速く，そのあと速度が指数
関数的に減衰すること。これは，ピリ繊毛な
どによる機械的なしくみで運動する場合に
は考えにくい性質である。(b) 寒天濃度が高
いと運動速度が遅くなること。これは粘液を
ためるノズルの中で粘液物質が水和して膨
潤する際に，寒天濃度が高いと脱水されてし
まうことにより説明できる。(c) 粘液を一度
噴射すると，ノズルに粘液を充填するまで，
しばらくは次の噴射は起こらない。これも粘
液銃モデルで説明される。しかし周期的に運
動方向が反転することについては，何か特殊
なシグナル伝達機構があると考える他なく，
今のところ，はっきりとしたしくみはわから
ない。 
 細胞の運動に基づく渦巻き形成モデルと
して，次のようなものを提案した（雑誌論文
①）。(a) 寒天濃度が 1.1%よりも高いと，増
殖過程で，それぞれのフィラメントが寒天表
面上で左巻きのカーブを描くように伸びて
いくが，これは次のように考えられる。鞘の
内部でフィラメントが動いているときには，
運動の道筋は変わらないが，細胞の増殖に伴
い，先端部が既存の鞘から飛び出すことが起
きる。そのときフィラメントは寒天表面と直
接接し，粘液の移動方向と反対方向に力を受
けるため，寒天表面を上から見た場合に左巻
きにカーブする。フィラメントが鞘から飛び
出すたびに少しだけ左向きに旋回した軌跡
を描くため，フィラメントが入った鞘もその
形になる。(b) フィラメントが伸長してゆき，
他のフィラメントと衝突すると，ぶつかった
ところでやはり左向きに旋回する．その後障
害物なしに伸長できれば，全体として枝分か
れ構造のような形になり，それを元にすると，
メッシュワークからなる膜状のバイオフィ
ルム構造になる。(c) フィラメントが衝突し
たあとで，さらに束縛される条件がある場合
には，そのままカーブを続け，渦巻きを生ず
る。(d) ひとたび渦巻きができると安定に保
持されると考えられるが,その理由は次の通
りである。長いフィラメントにおける運動は，

全体として同期
しておらず，局
所的に違った運
動を示すことが
ある。しかし渦
巻きであれば，
こうした局所的
な運動の食い違
いを，半径の増
減によって吸収  

 
図６ 渦巻き構造の頑健さの説明 
局所的な運動の不揃い（灰色矢印）があって
も，渦の半径の増減（点線矢印）により，全
体の構造は保たれる。(雑誌論文①より改変) 



することができ，結果として，渦巻き構造が
維持される（図６）。すなわち，渦巻き構造
は複雑系におけるアトラクターのような状
態に相当し，一度できると解消することはな
い。 
 
（７）超細胞構造と創発 
 本研究において，糸状性シアノバクテリア
の渦巻き構造形成を，細胞運動のダイナミク
スから理解するモデルを提出した。個々の細
胞の構造とは別の上の階層で作られる創発
的な構造（雑誌論文⑤）という意味で，こう
した構造を超細胞構造と名付けることにす
る（雑誌論文①）。超細胞構造は単細胞生物
でも見られ，生物対流も，細胞運動のダイナ
ミクスにより作られる構造という意味で，超
細胞構造と言うことができる。多細胞生物の
構造は，はじめから発生プログラムが存在す
るという意味で，これとは異なるように見え
る。しかし，生物の構造が動的な形態形成運
動によって作られることは，多細胞生物でも
変わりない。多くの生物学者は，生物の構造
が，ゲノムに書き込まれた発生プログラムの
情報から作られると信じている。しかし，構
造が動的なものであり，常に作り続けている
ものである以上，これが完成形という構造は
存在せず，発生プログラムは機械の設計図と
は異なる。それにもかかわらず,多細胞生物
の構造がほぼ決まったものになり，親と子の
間で類似している理由は，こうした創発的な
構造形成の過程が何世代にもわたって繰り
返されてきた結果として，いつも同じような
構造を作るようなインストラクションのセ
ットが固定化されたためと考えられる。 
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