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生物 は 高度 に秩 序 化 さ れ た細 胞 内機 構 ある い は個 体内 の 統御 機 構を 持 つが ， 環

境中 で は同 種あ る いは 異 種の 生 物が 多 数混 在 する 中で 生 命活 動 を営 ん でい る 。結

果と し て ， 微生 物 から 高 等生 物 まで 様 々な 生 物群 と， 水 ，空 気 ，養 分 など の 環境

要因 が 時空 間的 に 遷移 し てい く 複雑 な 生態 系 を構 成す る 。独 立 した 個 々の 生 命が

それ ぞ れの 利益 を 求め る ため ， とき に 競争 し 捕食 し捕 食 され ， とき に 共生 す る な

ど直 接 的ま たは 間 接的 な 相互 作 用に よ り結 ば れて いる 。 さら に 長い 時 間ス ケ ール

では ， 交配 や世 代 継代 に 伴う 環 境適 応 が加 わ り ， 個々 の 生命 が 持つ 能 力は 多 種多

様に 変 化す る 。 ま た， 鳥 の編 隊 飛行 や 魚の 群 泳と いっ た 群行 動 に代 表 され る よう

に， 生 物は 同種 ま たは 他 種を 交 えた 群 衆や 集 団を 形成 す る 。 群 衆が 一 体と な り行

動す る ため には ， 多個 体 間の 調 和し た 相互 作 用 ， さら に 調和 し た相 互 作用 を 生み

出す 各 個体 の機 構 や仕 組 みが 必 要と な る。 素 朴に は， 調 和し た 相互 作 用に は 広範

な時 空 間の 認識 能 力や 計 算能 力 ，あ る いは そ れを 俯瞰 す るリ ー ダー な どの 高 度な

機能 が 必要 だと 感 じら れ るが ， これ ら の群 行 動 の 多く は 簡素 な モデ ル で も 模 倣や

再現 で きる 場合 が ある 。 群行 動 は微 生 物か ら 高等 生物 ， さら に はソ フ トマ タ ー や

ロボ ッ トな ど幅 広 い 対 象 で研 究 され て おり ， その 多様 性 と 背 後 に潜 む 類似 し た 構

造の 解 明が 期待 さ れて い る。

微生 物 もま た ， 生 物群 集 を形 成 する 。 例え ば 単一 また は 複数 種 の微 生 物が 細 胞

外物 質 を介 して 形 成す る バイ オ フィ ル ムは ， 外環 境か ら の刺 激 を防 ぎ ，好 適 環境

に長 期 間滞 在す る こと を 可能 に する 。 さら に ，微 生物 集 団が 土 壌や 砂 を巻 き 込ん

で長 期 的に 成長 す ると ， スト ロ マト ラ イト な どの 高次 の 構造 体 を形 成 する こ とも

ある 。 バク テリ ア など の 微生 物 が寒 天 培地 上 で描 くコ ロ ニー パ ター ン もま た ，実

験環 境 中で 微生 物 が行 う 群行 動 の結 果 と考 え るこ とが 可 能で あ る。 バ クテ リ アは

高等 生 物に 比べ 微 小か つ 世代 時 間が 短 く ， 群 全体 の観 察 や環 境 操作 が 容易 な た

め， 群 行動 の研 究 に適 し てい る 。 本 研 究で 扱 う光 独立 栄 養生 物 ，シ ア ノバ ク テリ

アは 光 合成 を行 う 原核 微 生物 で ， 地 球 上の 炭 酸固 定 の 5 割近 く を担 っ てお り ， 形

態や 機 能も 多岐 に わた る 。 そ の ため ， 特徴 的 なコ ロニ ー パタ ー ンを 呈 する 種 が少

なく な い。  

筆者 の 所属 する 研 究室 で 独自 に 単離 さ れ た P s e u d a n a b a e n a  s p .  N I E S - 4 4 0 3 株

（以 下 ， N I E S - 4 4 0 3 株） は， 特 徴的 な コロ ニ ーパ ター ン を呈 す る株 と して 早 稲田

大学 構 内か ら 岩 崎 によ り 分離 さ れた 株 で ， 寒 天培 地上 で は目 視 可能 な ミリ メ ート

ル単 位 の 細 胞集 団 が動 き 回る 。 この 巨 大な 集 合体 は ， 長 距離 を 移動 す る彗 星 状コ

ロニ ー と， 定点 で 回転 し 続け る 円盤 コ ロニ ー に大 きく 分 類さ れ る。 単 独の 個 体

（フ ィ ラメ ント ） でも 滑 走運 動 を行 い ，数 個 体が 集合 し て束 を 形成 し たり ， 小規

模の 渦 を形 成し た りす る 場合 も ある 。 本研 究 は， こ の N I E S - 4 4 0 3 株が 呈 する 巨

大な 運 動性 コ ロ ニ ーの 挙 動や 形 成過 程 ，個 々 の個 体の 振 る舞 い を解 析 し ， 集 団の

形成 機 構や その 特 徴を 解 明す る こと を 目指 す とと もに ， コロ ニ ーパ タ ーン が 大き

く変 化 する 変異 体 の分 離 とゲ ノ ム D N A 解析 を 行い ，遺 伝 学的 な 解析 の 基礎 を 構
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築す る こと を目 指 した 。

本論 文 は 四 章で 構 成さ れ る。 第 一章 で は序 論 とし て ， 本 研究 を 遂行 す る上 で の

目的 を 明確 にす る ため ， 生物 集 団 ， 特 に微 生 物集 団の 先 行研 究 で得 ら れて い る知

見に つ いて 述べ た 。さ ら に具 体 的に ， 微生 物 集団 の形 態 に大 き く関 わ る運 動 機構

やコ ロ ニー パタ ー ンに つ いて 述 べ ， 最 後に 本 研究 で用 い られ る N I E S - 4 4 0 3 株 を

用い た 背景 につ い て述 べ た。  

第二 章 では ，主 に 顕微 鏡 観察 と 画像 解 析を 用 いて ， N I E S - 4 4 0 3 株が 呈 する コ ロ

ニー パ ター ンの 特 徴や ， その パ ター ン 形成 に 関わ る現 象 につ い て 報 告 した 。

N I E S - 4 4 0 3 株を 寒 天培 地 中央 に 植菌 す ると 菌 体は 増殖 し ，一 定 期間 後 に複 数 の彗

星状 コ ロニ ーが 発 生し て 植菌 位 置か ら 遠方 へ と 移 動し た 。さ ら に 一 部 の彗 星 状コ

ロニ ー は回 転す る 円盤 コ ロニ ー へと 遷 移 し ， 結果 とし て 散在 的 に円 盤 コロ ニ ーが

存在 す るド ット 状 のコ ロ ニー パ ター ン を呈 し た。 枯草 菌 の一 種 （ B a c i l l u s  

c i rc u l a n s  や P a e n i b a c i l l u s  ）で も類 似 した コ ロニ ーパ タ ーン が 報告 さ れて お り，

近縁 種 の P s e u d a n a b a e n a  g a l e a t a で も ご く簡 単 な報 告は あ るが ， これ ら の コ ロ ニ

ーパ タ ーン の形 成 過程 や メカ ニ ズム は あま り 明ら かに な って い ない 。 そこ で ま

ず， N I E S - 4 4 0 3 株 で見 ら れる 巨 大な 運 動性 コ ロニ ーの 性 質を 詳 しく 解 析し た 。 共

焦点 顕 微鏡 によ る タイ ム ラプ ス 撮影 画 像を 粒 子画 像流 速 測定 法 （ P I V）に よ り 解

析し た とこ ろ ， 彗 星状 コ ロニ ー 内 全 体 で個 々 の個 体（ フ ィラ メ ント ） の 運 動 方向

と速 度 は 斉 一化 さ れて お り ， 集 団と し て著 し く一 体化 さ れて い るこ と がわ か っ

た。 円 盤コ ロニ ー では ， 中心 か らの 距 離に 従 って 流速 が 上昇 す るこ と ，つ ま り角

速度 が 全体 で揃 う 傾向 が ある こ とを 確 認し た 。こ れは 彗 星状 コ ロニ ー ，円 盤 コロ

ニー ど ちら の内 で も菌 体 は整 列 しな が ら運 動 し ， コロ ニ ー内 で の相 対 的な 位 置が

変化 し ない こと を 示唆 し てい る 。結 果 とし て コロ ニー の 形状 は 非常 に 安定 し てお

り， 特 に円 盤コ ロ ニー は 数日 間 同じ 位 置で 回 転運 動を 続 ける 様 子も 確 認さ れ た。

原子 間 力顕 微鏡 に よる 観 察 に よ り， 細 胞表 面 に線 毛ら し き繊 維 が確 認 され た こと

から ， フィ ラメ ン ト同 士 が 線 毛 によ り 接着 し てい る可 能 性も 考 えら れ る。  

個体 の 速度 を測 定 した と ころ ， 条件 に より 幅 広い 速度 分 布を 示 すこ と が示 唆 さ

れた 。 単独 の個 体 は個 体 長に 応 じて 速 度が 上 昇し た。 彗 星状 コ ロニ ー の速 度 は最

大で 単 一個 体 の 2 倍近 く に達 し ， 円 盤 コロ ニ ー の 外周 の 速度 の 最大 値 は ， さ らに

彗星 状 コロ ニー の 2 倍 近 くに 達 した 。 この よ うな 幅広 い 速度 分 布を 許 容す る 機構

には 幾 つか の可 能 性 が あ るが ， その 一 つと し て 運 動時 に 培地 表 面と の 摩擦 を 軽減

する 細 胞外 物質 の 存在 が 考え ら れた 。 実際 ， 彗星 状コ ロ ニー や 個体 が 移動 し た跡

には ， 何ら かの 物 質が 残 留す る こと が 示唆 さ れ ， 先行 す る個 体 集団 が 通過 し た軌

跡を 後 続の 集団 が 通過 す る 時 に は急 激 に速 度 が上 昇す る こと が 分か っ た 。 レ クチ

ンや ア ルシ アン ブ ルー に よる 染 色結 果 から ， 特に 彗星 状 コロ ニ ー 近 傍 には ， 多糖

類が 多 く分 泌さ れ て い る こと が 示唆 さ れた 。

以上 の 結果 から ， 単個 体 から 円 盤コ ロ ニー ま での 遷移 に つい て 以下 の 仮説 を 導
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いた 。 まず 個体 同 士は 衝 突 を 介 して 整 列化 し ，さ らに 進 行方 向 を 被 覆 する 個 体を

得て 小 さな 彗星 状 の集 団 を形 成 する 。 この 小 さな 集団 同 士が 衝 突に よ る合 流 を繰

り返 し て よ り大 き な 彗 星 状コ ロ ニー へ と成 長 する 。彗 星 状コ ロ ニー は ，確 率 的

に， も しく は 局 所 的な 培 地環 境 の影 響 を受 け て進 行方 向 が揺 ら ぐ。 こ のた め ，し

ばし ば 円軌 道を 形 成す る 場合 が ある 。 一旦 円 軌道 を形 成 する と ，多 く の場 合 それ

は安 定 であ り ， 最 終的 に 閉起 動 内の コ ロニ ー の先 頭と 尾 が繋 が って 安 定的 な 回転

運動 を 続け る円 盤 コロ ニ ーへ と 遷移 す る。 こ うし たコ ロ ニー 形 成の 背 後に 潜 むメ

カニ ズ ムに つい て ，さ ら に議 論 と予 測 を行 い ， コ ロニ ー の 形 成 が実 環 境で 微 生物

に与 え る意 義を 議 論し た 。

第三 章 では ，コ ロ ニー パ ター ン 形成 に 寄与 す る要 因を 分 子レ ベ ルで 探 索す る 一

助と し て ， コロ ニ ーパ タ ーン が 大き く 変化 す る 自 然変 異 株 の 分 離と ， 標準 株 と変

異株 の ゲノ ム解 析 およ び 一塩 基 多型 （ S N P s）の 探索 を 試み た 。ま ず， N I E S - 4 4 0 3

株か ら ，彗 星状 コ ロニ ー や円 盤 コロ ニ ーを 形 成し ない 変 異株 の 分離 を 報告 し た。

興味 深 いこ とに ， その 個 体の 長 さは 標 準株 の 1 / 4 程 度と 短 く， 液 体培 地中 で も標

準株 に 比べ て凝 集 が少 な い 。 そ こで ， 標準 株 の d e  n o v o ゲノ ム シー ケ ンス と 変 異

株ゲ ノ ムの シー ケ ンス 解 析を 行 い ， ゲ ノ ム D N A 上の 変異 箇 所 の 抽 出と ， 原因 遺

伝子 の 探索 を試 み た。 ま ず， 標 準株 の ゲノ ム D N A 配 列を 次 世代 シ ーク エ ンサ ー

によ る d e  n o v o ゲ ノム シ ーケ ン スを 行 っ たの ち ，確 定で き なか っ た 部 位 をダ イ レ

クト シ ーク エン ス によ り 補完 的 に 解 析 する こ とで ， 9 9 . 7  %以 上の ゲ ノ ム D N A の

塩基 配 列を 決定 し た。 変 異株 の ゲノ ム D N A には 多 く の S N P s を 確認 し た が ， こ

のう ち ，タ ンパ ク 質の 配 列に 影 響を 及 ぼす と 予測 され た 変異 は 5 箇 所 あり ， それ

ぞれ 膜 間輸 送タ ン パク 質 S h l B， メ チル 基転 移 酵素 ， N T P a s e を コー ド する 遺 伝 子

上な ど にマ ッピ ン グさ れ た 。 現 状で は N I E S - 4 4 0 3 株の 形 質転 換 系は 開 発で き て

おら ず ，分 子遺 伝 学的 に これ ら のど の 変異 が コロ ニー パ ター ン や個 体 長に 影 響す

るか を 検討 する こ とは で きな い が ， あ りう る 可能 性に つ いて 議 論し た 。  

第四 章 では ，最 新 の微 生 物を 含 むア ク ティ ブ マタ ーや バ イオ フ ィル ム の研 究 の

成果 を 踏ま え ， 第 二章 と 第三 章 に記 述 した 知 見か ら， シ アノ バ クテ リ アの 運 動 ，

集団 形 成の 意義 に つい て 総合 的 に 議 論 した 。 また ，今 後 行っ て いく べ き解 析 につ

いて 述 べ ， 今後 の 展望 と して ， 微生 物 全般 の みな らず ， 高等 生 物や 非 生物 の 自己

組織 化 現象 を解 明 する 一 助と な る こ と を期 待 する 旨ま と めた 。  



No.1

氏名： 印

種類別

原著論文

国際学会発表

学会発表

学会発表

学会発表

学会発表

学会発表

山本宏輝，小林大晃，深澤有貴，岩崎秀雄「運動性シアノバクテリア Pseudanabaena  sp.のコロニーパ
ターン解析」微細藻類研究会2014，岡崎， 2014年12月

東海林祐，山本宏輝，深澤有貴，岩崎秀雄「運動性シアノバクテリアPseudanabaena  sp. ILC 545 の
「彗星状コロニー」の形成ダイナミクス」第52回日本生物物理学会年会，札幌市，2014年9月

山本宏輝，深澤有貴，岩崎秀雄「運動性シアノバクテリア Pseudanabaena  sp. ILC 545の集団パターン
形成ダイナミクス」第55回日本植物生理学会年会，富山市，2014年3月

山本　宏輝

早稲田大学　博士（理学）　学位申請　研究業績書

〇Yamamoto H, Fukasawa Y, Shoji Y, Kikuchi T, Kobayashi H, Hirose Y, Iwasaki H. "Morphological and
genome analysis of cluster forming cyanobacterium Pseudanabaena  sp. NIES-4403." 11th European
Workshop on the Biology of Cyanobacteria. Porto, 2020年9月

馬橋博大，山本宏輝，広瀬侑，岩崎秀雄「運動性シアノバクテリアPseudanabaena  とGeitlerinema  のゲ
ノム解析」藍藻の分子生物学2015，木更津，2015年11月

山本宏輝，東海林祐，深澤有貴，小林大晃，広瀬侑，岩崎秀雄「糸状性シアノバクテリア

Pseudanabaena  sp.の集団形成パターンに対する個体長の影響」「細胞を創る」研究会8.0，吹田市，
2015年11

（2022年 4月28日現在）

題名、　　発表・発行掲載誌名、　　発表・発行年月、　　連名者（申請者含む）

〇Yamamoto H, Fukasawa Y, Shoji Y, Hisamoto S, Kikuchi T, Takamatsu A, Iwasaki H. "Scattered migrating
colony formation in the filamentous cyanobacterium, Pseudanabaena  sp. NIES-4403." BMC Microbiol. 21,
227 https://doi.org/10.1186/s12866-021-02183-5，2021年8月


	概要書表紙
	山本博士論文概要書_20220711
	研究業績書0711

