
早稲田大学大学院 先進理工学研究科 
 
 
 
 

博士論文審査報告書 
 
 
 
 
 
 

論  文  題  目  
 
 

糸状シアノバクテリア Pseudanabaena sp. NIES-4403 
が形成する運動集団とコロニーパターンの解析 

 
Analysis on moving clusters and colony pattern of the 

filamentous cyanobacterium, Pseudanabaena sp. 
NIES-4403. 

 
 
 
 
 

申  請  者 
 

山本 
 

宏輝 
 

Hiroki 
 

YAMAMOTO 
 

電気・情報生命専攻 細胞分子ネットワーク研究 

 
 
 
 

2022 年 7 月



 

No. 2 

多 数 の 個 体 が 群 集 を 形 成 し 、 集 団 的 な 振 る 舞 い を 示 す こ と は 多 く の 生 物 種 で 知 ら

れ て い る 。 群 行 動 は 、 多 く の 場 合 特 定 の 先 導 者 が い る わ け で は な く 、 比 較 的 シ ン

プ ル な 個 体 間 の 局 所 的 相 互 作 用 に 基 づ き 、 全 体 と し て 揺 ら ぎ と 統 一 性 を 持 つ 群 行

動 が 創 発 さ れ る 。 こ う し た 群 行 動 は 生 態 系 の 中 で 、 効 率 的 な 移 動 や 探 索 行 動 、 外

敵 か ら の 防 御 な ど 様 々 な 機 能 を 担 い 、 群 知 能 と し て 解 釈 さ れ る 場 合 も あ る 。 群 行

動 は 、 高 等 動 物 や 昆 虫 の み な ら ず 、 プ ラ ン ク ト ン や バ ク テ リ ア な ど の 微 生 物 に も

一 般 的 に 見 ら れ る 。  

バ ク テ リ ア は 単 独 個 体 で 生 存 す る こ と は 稀 で あ り 、 通 常 は コ ロ ニ ー と 呼 ば れ る

集 団 を 形 成 し な が ら 増 殖 す る 。 歯 垢 や 水 回 り の ぬ め り に 見 ら れ る バ イ オ フ ィ ル ム

は 代 表 的 な バ ク テ リ ア の 集 合 形 態 で あ る 。 運 動 能 を 持 つ 種 は 、 特 に し ば し ば 特 徴

的 な 群 行 動 を 示 す 。 寒 天 培 地 上 で は 、 運 動 性 バ ク テ リ ア の 群 行 動 は 、 そ れ ぞ れ の

種 に 固 有 の コ ロ ニ ー パ タ ー ン （ 形 態 、 模 様 ） の 形 成 を も た ら す 。 バ ク テ リ ア で コ

ロ ニ ー パ タ ー ン な い し 群 行 動 を 解 析 す る 利 点 の 一 つ は 、 他 個 体 間 の 複 雑 な 相 互 作

用 や 群 集 形 成 を 、 実 験 室 環 境 の 狭 い 空 間 範 囲 で 観 察 ・ 解 析 す る こ と が で き る こ と

に あ る 。 ま た 微 生 物 学 的 に は 、 コ ロ ニ ー パ タ ー ン 形 成 の 理 解 は 、 そ れ ぞ れ の 種 特

有 の 行 動 様 式 を 理 解 す る こ と に 繋 が る だ け で な く 、 多 種 多 様 な 種 と 共 存 す る 本 来

の 生 存 環 境 に お け る 生 き ざ ま を 推 測 す る た め の 基 礎 情 報 に も な る 。 本 論 文 の 対 象

と な っ た シ ア ノ バ ク テ リ ア は 、 酸 素 発 生 型 光 合 成 を 創 出 し 、 地 球 を 分 子 状 酸 素 に

富 む 惑 星 に 作 り 替 え 、 酸 素 呼 吸 生 物 の 反 映 と そ の 炭 素 骨 格 の 供 給 を し 続 け て い

る 、 生 態 学 的 に 極 め て 重 要 な 生 物 群 で あ る 。 そ れ ゆ え に 海 洋 を 含 む 地 表 の 多 く に

生 存 圏 を 持 ち 、 そ の 多 彩 な 生 存 環 境 に 応 じ た 多 様 な 代 謝 系 や 形 態 を 持 つ 。 形 態 的

に も 多 様 だ が 、 ご く 限 ら れ た 種 を 除 き 、 コ ロ ニ ー パ タ ー ン の 形 成 過 程 に つ い て の

研 究 は あ ま り 行 わ れ て こ な か っ た 。  

申 請 者 は 、 大 学 構 内 か ら 単 離 さ れ た 糸 状 性 シ ア ノ バ ク テ リ ア 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 P s e u d a n a b a e n a） を 用 い 、 こ の 種 が 生 み 出 す 特 徴 的 な コ ロ

ニ ー パ タ ー ン の 形 成 過 程 に 関 し て 詳 細 な 観 察 お よ び 画 像 解 析 を 行 う と と も に 、 コ

ロ ニ ー パ タ ー ン の 変 異 株 の 分 離 と ゲ ノ ム 解 析 を 行 っ た 。  

 本 論 文 は 4 章 か ら 構 成 さ れ て い る 。 第 1 章 （ 序 論 ） で は 、 バ ク テ リ ア の コ ロ ニ

ー パ タ ー ン や 運 動 機 構 に 関 す る 知 見 に つ い て ま と め ら れ て い る 。 続 い て 、 シ ア ノ バ

ク テ リ ア の 運 動 機 構 の 知 見 が よ り 詳 し く 紹 介 さ れ 、 今 回 の 研 究 対 象 と な っ た

P s e u d a n a b a e n a の 分 離 と 同 定 の 経 緯 に つ い て 述 べ ら れ て い る 。  

第 2 章 で は 、 P s e u d a n a b a e n a の コ ロ ニ ー パ タ ー ン と そ の 形 成 過 程 ， 運 動 様 式 に

関 す る 、 主 と し て 顕 微 鏡 観 察 や 画 像 解 析 に 基 づ く 結 果 が 述 べ ら れ て い る 。 ま ず 、

P s e u d a n a b a e n a を 寒 天 培 地 上 で 培 養 す る と 、 様 々 な 大 き さ の 運 動 性 の 集 団 が 多

数 出 現 す る 散 在 的 な コ ロ ニ ー 分 布 を 示 す こ と を 報 告 し て い る 。 目 視 で き る よ う な

巨 大 な 細 胞 集 団 は 、 彗 星 状 の 形 状 を と っ て 比 較 的 直 線 的 に 移 動 す る 「 彗 星 状 コ ロ

ニ ー 」 と 、 同 じ 場 所 で 回 転 し 続 け る デ ィ ス ク 状 の 「 円 盤 コ ロ ニ ー 」 に 大 別 さ れ



 

No. 3 

た 。 申 請 者 は 、 光 学 顕 微 鏡 お よ び 共 焦 点 顕 微 鏡 を 用 い た 彗 星 状 コ ロ ニ ー の タ イ ム

ラ プ ス 画 像 解 析 か ら 、 集 団 内 で は 多 数 の 個 体 が 整 列 し 、 そ の 運 動 方 向 や 運 動 速 度

が 斉 一 的 に 揃 っ て い る こ と を 明 ら か に し た 。 円 盤 コ ロ ニ ー に つ い て も 内 部 の 細 胞

の 運 動 速 度 分 布 を 解 析 し た と こ ろ 、 円 盤 の 中 心 か ら 外 延 部 に か け て 距 離 依 存 的 に

運 動 速 度 が 上 昇 し 、 大 局 的 に は 角 速 度 が 揃 っ て 回 転 し て い る こ と を 示 し て い る 。

さ ら に 、 こ れ ら の コ ロ ニ ー 間 の 遷 移 に つ い て も 報 告 さ れ て い る 。 彗 星 状 コ ロ ニ ー

は 、 植 菌 位 置 か ら 外 側 へ の 生 存 範 囲 の 拡 大 を 先 導 す る よ う に 動 く が 、 そ の 進 行 方

向 に は 揺 ら ぎ も あ り 、 何 ら か の き っ か け で 閉 起 動 に 入 る と 自 ら を 追 尾 す る こ と で

や が て 円 盤 コ ロ ニ ー に 変 化 し た 。 円 盤 コ ロ ニ ー の 回 転 運 動 の 安 定 性 は 高 く 、 し ば

し ば 彗 星 状 コ ロ ニ ー が 衝 突 す る と 巻 き 込 ん で 円 盤 コ ロ ニ ー が 生 長 す る 様 子 も 報 告

し て い る 。 彗 星 状 コ ロ ニ ー 同 士 が 衝 突 し た 際 に 融 合 し て さ ら に 大 き な 彗 星 状 コ ロ

ニ ー に 生 長 す る 場 合 や 、 衝 突 に よ っ て 集 団 が 崩 壊 す る 様 子 も 報 告 さ れ て お り 、 コ

ロ ニ ー 間 の 極 め て 動 的 な 遷 移 過 程 を 明 ら か に し た 。  

こ う し た 斉 一 的 に 運 動 が 統 制 さ れ る 巨 大 な 細 胞 集 団 の 形 成 に は 、 個 体 間 の 強 い

相 互 作 用 が 必 要 な は ず で あ る 。 申 請 者 は 、 集 団 を 形 成 し て い な い 個 体 同 士 が 出 会

う と 交 差 す る こ と な く 並 行 も し く は 逆 並 行 に 整 列 化 す る 「 ネ マ テ ィ ッ ク 相 互 作

用 」 の 特 性 を 持 つ こ と や 、 あ る 個 体 が 通 過 し た 軌 跡 上 を 別 の 個 体 が 通 過 す る 頻 度

が 高 い こ と （ 追 尾 性 を 持 つ こ と ） も 示 し て い る 。 さ ら に 成 熟 し た 運 動 性 コ ロ ニ ー

で は 、 自 分 も し く は 別 コ ロ ニ ー が 通 過 し た 軌 跡 を 交 差 す る 際 に は 運 動 速 度 が 上 昇

す る こ と も 示 し た 。 滑 走 運 動 を 行 な う バ ク テ リ ア で は 、 細 胞 外 多 糖 を 主 成 分 と す

る 粘 液 上 の 分 泌 物 質 が 、 摩 擦 の 低 減 な ど を 介 し て し ば し ば 運 動 性 を 亢 進 す る こ と

が 提 案 さ れ て い る 。 そ こ で 申 請 者 は 、 複 数 の 生 体 染 色 技 術 を 併 用 し 、

P s e u d a n a b a e n a の 運 動 性 コ ロ ニ ー が 通 過 し た 軌 跡 部 分 に は 何 ら か の 物 質 が 分 泌

さ れ て い る こ と 、 高 密 度 の 細 胞 集 団 中 に は 多 糖 類 が 分 泌 さ れ て い る こ と を 示 し

た 。 運 動 マ シ ナ リ ー 自 体 に つ い て は 、 シ ア ノ バ ク テ リ ア は 鞭 毛 を 持 た ず 、 未 知 の

要 素 が 多 い が 、 I V 型 線 毛 の 収 縮 の 関 与 を 示 唆 す る 先 行 研 究 が あ る 。 申 請 者 は 電

子 顕 微 鏡 お よ び 原 子 間 力 顕 微 鏡 を 用 い て 細 胞 表 面 の 微 細 構 造 の 観 察 を 試 み 、 細 胞

表 面 か ら 多 数 の 毛 状 の ナ ノ ワ イ ヤ ー が 伸 び て い る 様 子 を 捉 え た 。 申 請 者 は 、

P s e u d a n a b a e n a で は I V 型 線 毛 が 滑 走 運 動 の み な ら ず 個 体 間 の 相 互 作 用 に も 関 係

し て い る 可 能 性 を 指 摘 し て い る 。  

第 三 章 で は 、 遺 伝 学 的 な 観 点 か ら 行 っ た 、 P s e u d a n a b a e n a の コ ロ ニ ー パ タ ー

ン 形 成 や 運 動 能 に 関 わ る 研 究 の 成 果 が ま と め ら れ て い る 。 申 請 者 は 、 継 代 培 養 中

に 、 上 述 の 散 在 的 な コ ロ ニ ー パ タ ー ン （ 円 盤 コ ロ ニ ー や 彗 星 状 コ ロ ニ ー ） を 示 さ

な い 変 異 株 を 分 離 し た 。 興 味 深 い こ と に 、 変 異 株 で は 標 準 株 に 比 べ て 個 体 長 が 著

し く 短 い こ と が 分 か っ た 。 申 請 者 は 標 準 株 と 変 異 株 の ゲ ノ ム D N A の d e  n o v o シ

ー ケ ン シ ン グ を 行 い 、 P s e u d a n a b a e n a が 4 . 6  M b p か ら な る 染 色 体 と 5 個 の プ ラ

ス ミ ド を 持 つ こ と を 明 ら か に し た 。 申 請 者 は 、 同 じ 糸 状 性 シ ア ノ バ ク テ リ ア で 運
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動 性 に 関 す る 先 行 研 究 が 行 わ れ て い る N o s t o c  p u n c t i f o r m e の 運 動 関 連 遺 伝 子 群

の オ ル ソ ロ グ の 多 く が P s e u d a n a b a e n a に も 保 存 さ れ て い る こ と を 報 告 し て い

る 。 ま た 、 変 異 株 ゲ ノ ム に は 多 く の 一 塩 基 多 型 （ S N P s） が 存 在 す る こ と を 認 め

た 。 こ の う ち タ ン パ ク 質 の 機 能 に 特 に 大 き な 影 響 を も た ら す と 考 え ら れ る 原 因 遺

伝 子 候 補 を 5 つ に 絞 り 、 表 現 型 と の 関 連 性 に つ い て 考 察 を 加 え て い る 。  

第 四 章 （ 総 合 討 論 ） で は 、 以 上 の 結 果 を ま と め る と と も に 、 今 後 の 課 題 や 研 究

の 展 望 が 述 べ ら れ て い る 。 例 え ば 、 第 三 章 に 示 し た 単 個 体 長 変 異 株 の 原 因 遺 伝 子

の 特 定 の た め に は 形 質 転 換 系 の 開 発 が 不 可 欠 で あ る が 、 い ま だ そ れ に 至 っ て い な

い 。 そ こ で 申 請 者 は 、 形 質 転 換 可 能 で 運 動 性 を 示 す 変 異 体 が 得 ら れ た 糸 状 性 シ ア

ノ バ ク テ リ ア L e p t o l y n g b y a  b o r y a n a 株 を 用 い た オ ル ソ ロ グ 遺 伝 子 の 機 能 解 析 を

提 案 し て い る 。 ま た 、 数 理 モ デ ル を 取 り 入 れ た シ ミ ュ レ ー シ ョ ン 研 究 の 重 要 性 に

つ い て も 議 論 し て い る 。  

 予 備 審 査 会 で は 、 研 究 の 質 は 認 め ら れ る も の の 、 論 文 全 体 の 構 成 や デ ー タ 解 析

の 解 釈 、 研 究 手 法 の 記 述 の 不 備 を 指 摘 し 、 多 く の 改 善 を 求 め た 。 公 聴 会 で は 、 再

提 出 さ れ た 博 士 論 文 の 修 正 箇 所 を 確 認 す る と と も に 、 質 疑 応 答 を 行 い 、 申 請 者 が

十 分 に 学 識 を 備 え て い る こ と を 確 認 し た 。 質 疑 応 答 で さ ら に 指 摘 し た 項 目 に つ い

て は 再 度 微 修 正 し た 博 士 論 文 が 提 出 さ れ 、 修 正 箇 所 を 確 認 し た 。  

本 研 究 は 、 糸 状 性 シ ア ノ バ ク テ リ ア 集 団 が 作 り 出 す コ ロ ニ ー パ タ ー ン の 動 的 形

成 過 程 に 焦 点 を 当 て 、 画 像 解 析 と 遺 伝 学 的 解 析 を 駆 使 し て メ カ ニ ズ ム に 迫 ろ う と

し た も の で あ る 。 画 像 観 察 に つ い て は 、 忍 耐 強 く 詳 細 な デ ー タ 取 得 ・ 解 析 を 行 っ

て お り 、 コ ロ ニ ー 形 成 過 程 の メ カ ニ ズ ム に つ い て 多 く の 知 見 を 与 え た 。 ゲ ノ ム 解

析 に お い て は 、 野 生 株 、 変 異 株 の 比 較 に よ り シ ア ノ バ ク テ リ ア の 運 動 機 構 、 細 胞

間 相 互 作 用 、 環 境 と の 相 互 作 用 の 実 体 に つ い て 、 発 展 途 上 で は あ る が 、 有 用 な 情

報 を 与 え て い る 。 非 モ デ ル 生 物 で あ る 、 身 近 な 環 境 か ら 分 離 し た シ ア ノ バ ク テ リ

ア を 用 い て 新 規 性 の 高 い 研 究 を 行 っ た 点 も ユ ニ ー ク で あ る 。 以 上 の こ と か ら 、 本

論 文 は 博 士 （ 理 学 ） の 学 位 論 文 に ふ さ わ し い も の と 判 断 す る 。     
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