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論文題目
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中垣俊之

論 文内容の要 己
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1.序

生物は時間的空間的秩序を自ら創り、様々な生理機能を創発する。秩序の自己形成や発展の

機構は、近年、散逸構造理論や複雑系の理論によって解明され始めた o反応拡散モデルや結合

振動子モデJレは、その例である。本論文は、この様な理論の枠組みを利用して、細胞行動の制

御機構を実験的に解明することをg的とする。我々は、巨大なアメーパ様細胞である真性粘菌

変形体(出eplasmodium of Physarom polycephaJum)の生物材料としての特徴を活かして研究を進め

る。変形体は、シート状に拡がる原形質の集合体で、大きさは数m以上にもなか時空間ダイ

ナミクスを容易に測定できる。さらに、変形体は、あらゆる部分で代謝振動やそれにカップJレ

した周期的な収縮運動をしているため、結合振動子モデルを適用できると考えられる。これら

のことから、細胞の行動発現に伴う細胞内化学パターンおよび収縮リズムの位相パターンを解

析し、行動発現に見られる情報統合機構が動的な自己組織化であることを明らかにする。

2.粘菌の行動レベルにおける刺激に対する応答性
定常光および周期的に変動する光刺激に対する変形体の応答を解析した 2.3"0 (1)光行動と

光形態形成(胞子形成)に対する波長依存性を比較し、さらに光行動に対する環境因子の影響

を調べた。光行動と胞子形成のいずれも、 UVC，UV A， blue， far-r剖の4つの波長に応答した。そ

れらの感度は環境条件によって別々に変化した。粘菌は、複数の光受容系を持つことがわかっ

た。ρ)周期的な光刺激に対して、粘菌の収縮リズムは引き込まれ、引き込み周波数帯で走光性

が負から正へ逆転した。このように粘菌は、非線形援動特有の引込み現象を利用して行動を制

御している。

楊症な化学環境に対する変形体の応答を調べた。約20箇所に餌が配置された場合、変形体は、

餌の上に原形質を残しながら次々に拡がった。餌と餌の聞はシート状構造が出え一本の太い管

状構造で結ばれ、全体の餌の配置パターンに依存してネットワークを形成した。この様に粘菌

は寄る逃げるという行動以外に体制を作り替えることによっても、環境状況に対応する。
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3 細胞内化学パターンの自己組織化と行動発現

変形体の収縮リズムに伴ってATP.W. ea". NAD(p)H. cAMP. cGMP. phospholipidなどの細胞
内渡度が、約2分の周期で振動する九散逸構造理論によると、これらは空間パターンを生み出

す原動力となる。細胞行動に伴うATP濃度の空間分布の変動を調べた。粘菌全体を約50片の小

片にメスで切り分け、各小片からATPを熱水抽出し、ルシアェリンJレシフエラーゼ系の化学発

光法により定量した。一方向に移動している変形体では細胞内ATP分布は、先端が高く後方に

向かつて減少する方向性のあるパターンを示した。円形や扇形等の様々な形に拡がる場合では、

細胞形状に対応した分布を示したが、高ATP濃度領域は変形体の進行端にあった。化学刺激に

よって移動を抑制すると、 ATP分布は凸凹または平坦になった九 二個体の細胞融合や走光性・

走電性発現に伴って、 ATPパターンは、 10-20分程度の時間スケールで別のパターンに推移し

たら以上のように、 Aτ?濃度の大域的な分布パターンが、細胞行動と対応することがわかる。

4.収縮リズムの位相スイッチング現象による原形質流動と巨大アメーパ体制の調節S

アメーパ行動の発現に伴う収縮リズムの位相ダイナミクスを解析した。収縮リズムは、厚み

変動のコンビューター函像処理法によりモニターし、等張張力や原形質流動の駆動力と比較し

た。収縮リズムは、ごく周辺部を除いて変形体内の大部分で同調していた。この同位相の関係

は、次のような状況で反位相に切り替わった。(1)二つの変形体が融合して一つの個体になる時、

(2)カバーグラスによって一つの狭い連結部を残して二つの部分に仕切られた時、 (3)ダンベJレ型

の変形体において、中間部の往復原形質流動が、 外部からの静水圧によ って止められた時、で

ある。いずれの状況も、反位相になったこつの部分間の相互作用が弱いといえる。原形質流動

の駆動力は、反位相状態になると増大した。つまり、変形体の弱い相互作用は、同位相から反

位相へ位相関係の切り替えを誘導し、この切り替えが原形質流動を激しくさせるため、相互作

用が強まる。この大域的なフィードパック機構は、変形体が部分部分に分裂することなく巨大

なアメ ーパ体制を維持するのに役立つと考えられる。結合振動子モデルによれば、結合強度の

低下に伴い反位相が現れることがしばしば見られるため、変形体における反位相の出現は、粘

菌の振動機構の特殊な性質ではなく、結合振動子系における共通した特徴と考えられる。

5.収縮リズムにおける2'倍周期状態の出現と発展9
従来変形体の収縮リズムは、単純なリ ミットサイクル振動であると されてきた。これに対し、

我々は、原形質がゲル化するような刺激、例えば機械刺激等によって、振動数が分岐すること

を見い出した。収縮リズムは、刺激後、約4時間かけて元の向調したリミットサイクル振動

(周波数ω。)に戻った。その過程で、曲。をはじめ、曲J2、2曲。、無振動状態、乱れた振動状態
が現れ、しばしばlhr時間以上続いた。統計的には、曲J2と曲。が高頻度であった。 ωJ2とω。は、
period-doublingや同町四 period-doublingに見られる波形変化を示して、互いに遷移し合った。空間

的に見ると、 二つの振動状態 (ωJ2.ω。)は、一つの変形体の中でしばしば分離共存した。∞J2
とω。の空間的な相互作用を明らかにする目的で、それぞれの振動状態にある変形体を細胞融合

させた。振動数は、多くの場合l対 lもしくは l対2のどちらかの比にlhr以上固定された。

以上の様に収縮リズムは、非線形振動子に一般的に見られる、 2'分岐や相互引き込みを示すこ

と、ならびに、その過程を自律的に嗣胸して単一のリミットサイクル振動体になることがわかっ

た。
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6.変形体の形状変化に伴う収縮リズムの多様な動的パターンの出現9，10

変形体は、通常図Aの様に管状構造のネットワークとシート状部分とからなる。この形状は、

(1)障害物への接触等によって図Cの様な斑なシー ト状に、 (2)殺菌灯照射によって図Eの様な網

目状に、 (3)IOmM7ェニルアラニンによって均一な厚みのシー ト状に、 変化した。この時、細

胞内頼粒は、形状Aでは樹枝状に分岐した管に沿ってー回の収縮振動のうちに変形体全体に行

き渡ったのに対し、その他の形状では、 狭い範聞に限定された。 この様に、管の網目構造は、

原形質の細胞内混合、すなわち振動子間の相互作用を担う。それぞれの形状における収縮リズ

ムの位相パターンの一例を図BDFに示す。形;jjtcでは、細胞内で一定の振動数を保ったまま、
帯状の位相波が、太さを変えながら細胞全体にわたり伝播した。形状Eでは、様々なパターン

が、約20minおきに現れては消えたが、いずれもほぼ銭面対称的であり、位相波は大域的に伝

播した。均一なシート形状では、振動数がめまぐるしく変動し、動的パターンは、大域的に伝

播する事のない数多くの小さな位相波からなった。以上の様に粘菌は、振動子聞の結合糠式を

変え、多様な動的位相パターンを作り出す。

図変形体の様々な形i苅A.C.E)と収縮リズムの位相パターンのスナップショッ

土盛.....!Ml.位相パターンの猟史レベルは、変形体の厚みの増(黒)減(白)を表す。

6.終わりに11

以上により、 1)引き込みや位相スイッチング現象という結合振動子系の性質に従い行動が制

御されること、 2)環境に依存して様々な秩序(化学パターンや収縮リズムの位相パターン)が

形成されること、 3)秩序形成の機構は、結合振動子系になぞらえると、振動子聞の結合様式が

自律的に制御されるという特徴をもつこと、が示された。
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序章:はじめに

生物は、外界を積極的に感知し判断し行動する過程を自律的に営み、環境に適応して生き

抜いている。単細胞生物も、脳や神経系を持たないにも拘わらず、 このような高度な情報機

能を創発している。細胞は生命の構造的機能的単位であり，物質と生命が出会う場である。

そこでは，おびただしい種類と数の分子が複雑な化学反応ネットワークで結びつき，多様な

ダイナミクスを生み出している。すなわち、細胞の自律的な情報機能は、これらの時空間ダ

イナミクスによって担われていると考えられる(Ueda，1993)。例えば、アメーパ細胞のアクト

ミオシン系は細胞内で均一に分布するのではなく (Naib-Majaniet aJ.， 1982;福井，1987)、細胞

運動に伴い常に再配置される (Ogihara& Kuroda， 1979; Isenberg & Botterrnann， 1976; Ishigarni， 

1986; Ishigarni & Hatano， 1986; Ishig訓 iet aJ.， 1987)。この様に細胞は、先頭部と後方部という

役割分担を自ら作り出して、一つのまとまりあるシステムとして移動できる。本論文は、生

物システムにおける機能創発の機構を、細胞の行動制御を例にとり解明することを目的とす

る。

生物の秩序は、どのように自己形成されるのだろうか?熱力学によれば、エネルギーや物

質の出入りの無い系は、単にエントロビー最大の状態に落ち着くだけで決して巨視的な秩序

を生み出さない。これに対し生物系では、物質の出入りや変化が絶えることなく起き続けて

いる。プリゴジーヌらは、この様な非平衡状態にある系の示す自己秩序形成を解明し、散逸

構造と命名した (Nicolis& Prigogine， 1977)。具体的には、反応拡散系と呼ばれる、 化学反応

と拡散がカップルした系が挙げられる。例えば、呼吸鎖のモデル反応として考案された

Belousov・Zhabotinski反応(Winfree，1980; Marek & Schreiber， 1991)や酵母抽出液からなる解糖反

応系(Mulleret a1.， 1986; 1987)、またはミトコンドリアの懸濁液 (Chay，1981; Holmuharnedov， 

1986; Jouavi11e et aJ.， 1995)等である。そこでは、化学物質が不均一に分布し、螺旋や標的パ

タ}ンをはじめとした様々な化学パターンが形成される。反応拡散系による散逸構造は、現

実の生物においても観察されている。一例として、心臓細胞や血管内皮細胞等の様々な細胞

におけるカルシウム波動 (Goldbeter，1996)が挙げられる。しかしながら、細胞内反応はシャ

ーレ中の反応とは異なり、原形質流動による拡はん効果、ならびにオルガネラや細胞内の構

造に基づく空間の不均一効果が存在する。反応拡散系は、基礎的な理論モデルであり、その

本質を抽象化することによって、さらに発展したモデルを構築できる。即ち、反応拡散系の

秩序形成は、仮想的な微小反応槽で起こる非線形反応が、拡散により隣接反応、槽と相互作用

することによって生まれるといえる。つまるところ非品販三要素とその相互作用が本質である。

従って、拡散効果のみならず、様々な相互作用を検討すれば、モデルは自然に拡張される。

そのーっとして、近年、化学パターン形成におけるマランゴニ対流や電場効果 (Snita& 

Marek， 1994)が検討されている。あるいは、より自由に相互作用を設定できるモデルとして、

結合振動子モデル (Win世田， 1967; Ku日moto，1984; 1991; Kaneko， 1990; 1993)やセルオートマト

ンが用いられている。

非線形要素の相互作用によると考えられる秩序形成は、細胞運動のみならず、細胞集団、

-1-



個体、群tL-生態系に至るまで、あらゆる階層の生命現象(Mu打ay1989)に見られる。例えば、

媒の羽や貝殻(Meinhardt，1995)、熱帯魚の表皮(Kondo& Asai， 1995)や崎乳類の毛皮等の模様、

タマホコリやヒドラの形態形成 (Meinhardt，1982)、心臓の拍動 (Guevaraet a1.， 1981; Glass & 

Mackey， 1988)、脳の活動電位 (Hayashiet a1.， 1983; Skarda & Freeman， 1987; Singer， 1993)、視交

差上核における概日リズムの発現、免疫系ネッ トワーク (Segel& Jager， 1994; Segel et al.， 

1995)、魚、や鹿の群れ行動、植物や動物の生態的な住み分け、病気の流行と伝幡、人口の変動、

等々枚挙に暇が無い。これらの時間的空間的秩序は、それぞれ生理的役割を担っている。す

なわち、生物は、要素の相互作用によ って単なる要素の総和以上の機能を創り出していると

予想される。そこで、現実の生命現象において、自己組織化現象と機能発現との関係を具体

的に解明することが、重要となる。しかしながら、コンビューターシミュレーションの隆盛

とは裏腹に、実験的な研究は決して多くはない。1952年に予言されたチューリングパターン

(Turing， 1952)でさえも現実の化学系 (Castetset al.， 1990; Oyang & Swinney， 1991)や生物系

(Kondo & Asai， 1995)で検証されたのはごく最近である。これらの実験を遂行するためには、

要素と全体の変動をつぶさに、しかも注目する生命現象に比べ十分速い時間で測定しなけれ

ばならない。従って、実験系の選定が鍵を握る。

我々は、実験材料に巨大な単細胞生物である真性粘菌変形体(theplasmodium of Physarum 

po1ycepha1um)を用いる。変形体は、シート状に拡がる原形質の集合体で、厚さは1-2mm、

大きさは数cmにも及ぶ (Alexopoulos& Mims， 1979)。変形体を切り分けるとそれぞれが独立

した微小変形体となること、 ならびに変形体同志が出会うと 自然に融合して一つの個体にな

ることから、変形体は自律的な要素が協調して一つのシステムを成しているといえる。ある

いは、変形体のあらゆる場所で周期的な収縮弛緩運動が見られるため、変形体を収縮振動子

の結合系と見なすこともできる。以上の特長を利用して、変形体の細胞内化学成分や収縮振

動を、適当な空間分解能で個体全体にわたって測定できる。さらに、変形体は、様々な環境

要因に応答してアメーパ様運動により動きまわる。この時間スケールは数分程度であるため、

速すぎず遅すぎず実験上極めて都合が良い。本研究では、粘菌の持つ特徴を最大限に活かし

て、アメーパ様細胞の行動発現を細胞内化学パターン形成と収縮リズムの時空間ダイナミク

スとに基づいて解明する。とりわけ、外界からの刺激が、どのように統合され、処理されて

細胞運動に現れるかに注目する。

第一章では、 行動レベルで見た刺激に対する応答性を論じる。まず光刺激に対する応答性

が細胞の状態に依存して変わる事を示し、その意義を考察する。次に、周期的な光刺激が、

収縮リズムを引き込むことによって定性を反転させること を示す。これは、結合振動子系の

引き込み現象が行動発現を制御する事を示唆する。さらに、 あちらこちらに餌があるという

やや複雑な状況での粘菌行動を観察し、粘菌が高度な情報機能を持つことを明らかにする。

続いて、第二章では、粘菌の形状、サイズ、移動速度、刺激応答に対応した細胞内化学パタ

ーン形成、具体的にはアデノシン三リン酸(ATP)の波度分布、を示す。化学パターン形成を反

応拡散モデルを用いて説明し、行動発現との因果関係を論じる。化学パターンは、破壊測定

によって求められるためスナップシヨットしか得られない。これを克服するために、第三、
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第四章では、画像処理法を利用して収縮リズムを時間空間的に測定する。第三章では、収縮

リズムの位相スイッチング現象によってアメーパ体制や細胞行動が調節される事を示す。こ

れは、結合振動子モデルにおける結合強度の変化として説明される。原形質の交換程度が結

合強度に相当し、結合強度と位相スイッチングが巧みに合わさって細胞行動を調節する。第

四章では、収縮リズムにおける多様な位相パターンの出現と分岐、発展を示す。振動子の結

合様式に注目してパターンダイナミクスの機構を解明し、粘菌というシステムの特徴を結合

振動子モデルになぞらえて考察する。以上により、 1)変形体に見られる多様な大域的秩序

形成が反応拡散系や結合振動子系におけるパターン形成と見なせること、 2)引き込みや位

相スイッチング現象という自己秩序形成能に従い行動が調節されること、 3)原形質の交換

が振動子閣の結合を担い、その結合の強度や範囲、方向性が全体のパターンを介してフィー

ドパック制御されることでパターンが選択されること、を主張する。
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第 l章粘菌の行動レベルにおける刺激に対する応答性

1 -1序

粘菌は、環境に依存して図lの様な生活環を営んでいる。例えば、光による胞子形成の誘導、

乾燥による休眠体の形成誘導、気流による胞子の飛散、湿度による胞子の発芽誘導、栄養等

による変形体の成長等である。巨大なアメーパ細胞である変形体は、光、化学物質、湿度、

温度、電気等に敏感に応答する事によって、 好適条件下へ移動し活発に増殖する。変形体の

先端部はシー ト状に広がり、後方部では管状の網目構造が発達する。その管の中を原形質の

ゾルが周期的に向きを変えながら往復流動する (Kamiya，1959)。流動の駆動力となる収縮リ

ズムも細胞の至る所で観察される (Kamiyaet aJ.， 1972)。この様な原形質流動に基づいて、変

形体は移動する。行動発現の機構を研究するにあたり、本章では、まずはじめに様々な刺激

に対する行動レベルでの応答性を以下の三点について調べた。

1 )光は、変形体の光行動 (走光性)や光形態形成(胞子形成)をヲ|き起こす (D印刷&

Rush， 1962; Gray， 1938; Rakoczy， 1980; Ueda et aJ.， 1988b)。野外では、子実体は朽ち木の上な

どの明るいと ころでよく見つけられる。従って、光行動と胞子形成の光受容系は互いに関連

していると予想される(Rakoczy，1980;Schreckenbach， 1984)。しかし、これらを同じ生物で直

接比較した報告は、わずかにPhysarumnudumに見られるのみである (Rakoczy，1962; 1965; 

1966; 1973)。我々は、第一に刺激光の波長依存性を明らかにするために、光行動と胞子形成

の作用スベク トル(Hartmann，1983)を調べた。次に、光行動に対する環境因子の変化の効果を

調べた。そして、 1)光行動と胞子形成の両方が同様な光波長領域に応答したこと、 2)紫外領

域から赤外領域にわたり 4つの有効な波長領域が存在すること、 3)それらの感度は環境条件

によって波長選択的に変動すること、を示す(Nakagakiet aJ.， 1996)。

2)粘菌の収縮リズムは、リミットサイクル振動と考えられる。従って、引き込み同期を

はじめとしたいくつかの非線形振動特有の性質を示す (Kuramoto，1991; 1994; Matsumoto et 

a1.， 1986; 1988; Miyake et aJ.， 1992; 1993; 1996)。粘菌の行動は、元をたどれば収縮リズムによ

る原形質流動に基づくため、周期的な刺激に対してどのような行動をとるか極めて興味深い。

そこで光の周期的刺激に対する応答を調べた。そして、 1)収縮リズムは周期的光刺激に引込

まれること、 2)引き込みの起こる周波数千背で負の走光性が逆転若しくは減弱することを示す。

結局、粘菌は、引込み現象を利用して行動発現するといえる。

3 )野外では複数の環境要因が空間的にも時間的にも複雑に重なり合っている。例えば、

ゆらゆら揺れる木漏れ日の下で凸凹した朽ち木の所々が露で濡れている様な状況である。野

外ではごく自然に見られる複雑な状況で、粘菌はどのように行動するのだろうか?厳しい

生存競争を乗り越えて生き抜くためには、複雑な状況での総合的な判断こそが重要であろう。

しかしながら、粘菌のみならず、単細胞生物の行動を概的状況で調べた例はほとんど無い。

そこで、第一歩として、格子点状に離散的に置いた餌に対する粘菌の行動並びに形状変化を

観察した。粘菌は、限られた量の原形質で効率良くたくさんの餌に接触することを示す。
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1-2材料と方法

生物材料の培養と調製

真性粘菌Phys制 mpo1ycepha1umの変形体(系統皿J554xHU560、親株をSouthCarolina 

Biological Supplyより入手)を、スクレロチウムより再生し、オーツフレークを与えて暗所に

て約2週間培養した (Camp，1936)。実験に先立つて、変形体を、新しいプレーン寒天ゲル(

Difco社のBactoAgar 1 %のみ)に移し (40x 25 cm')、12時間自由に這わせた後、胞子形成と

走光性の作用スペクトルを調べる実験に供した。全ての培養ならびに実験は、特にことわら

ない限り 25'Cで行った。

培養した巨大な変形体 (25x 35 cm')のシート状の先端部をメスで切り取り (Ixlcm')、

プレーン寒天ゲル(1%)を敷いたシャーレ(直径6cm)の中に置いた。1-2時間経って、直

径3cmほどの円形に広がった変形体を周期的光刺激の実験に供した。

胞子形成の作用スペクトルの決定

上記の様に這っている変形体のシート状の先端分をメス等で切り取り σx3 cm' )、プレー
ン寒天ゲルをしいたシャーレ(直径 6cm)に移した。暗所にて110時間放置後、単色光を2時

間照射した。刺激光の単色性は、分光特性半値幅で12nmであった。これらの操作は、赤外

光(赤外発光ダイオードGL537，最大波長 950nm、半値幅45nrr】，東芝製，東京，日本)の下で

赤外線ゴーグル(型番NVR2015、日本電気製、東京、日本)を掛けて行った。光強度は、発

光ダイオード(型番S1 226-44BQ，浜松フォトニクス社製、浜松、日本)を利用した手製の光

度計を用いて測定した。この光度計は、あらかじめ、理化学研究所特製の光度計 HK-Iと比

較され更正された。照射終了後24時間目に、黒色多頭形の子実体が形成されているかを観察

した (G日.y& Alexopoulos， 1968)。実験は、各波長の各光強度で少なくとも 10回繰り返した。

以上の実験は、岡崎国立共同研究機構基礎生物学研究所大型スペクトログラフ施設0Na凶 abe

et a1.， 1982)にて実施した。

主立盈笠盟主
上記の様に拡がっている変形体のシート状の先端部を切り取り (1x 1 cm')、1%プレーン

寒天ゲルを敷いたシャーレ(直径 6cm)に置いた。暗中で3-4時間経て、変形体は直径2-3

cmほどの円形に拡がった。変形体の半分に、上から垂直に単色光をl時間30分間連続照射し

た。この光照射は、上記の様に岡崎大型スペクトログラフにて実施した。変形体は、この光

照射に対し、逃げる(暗い方に集まった)、寄る(明るい方に集まった)、応答無し(明る

い方にも暗い方にも均等に拡がった)という三種類の応答を示した。光行動指標(

photobehavior index)は、次式により計算した。

I (逃げた個体数)ー(寄った個体数)I / (全個体数)

つまり、忌避行動が強くなると光行動指標は大きくなり 、逆に誘因行動が強くなると負の値

をとる。どの条件においても、それぞれ少なくとも 20回は試行した。
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変形体の入ったシャーレを、温度可変プレートの上に置き、温度条件を変えた。

紫外線照射によ る収縮リズムの抑制効果の測定

周期的収縮は、コンピューター画像処理法により観察した (u抽出al.，1986)。 図2は、測

定装置の模式図である。変形体全体に下世uから赤外光(約920nm)をあて、変形体を透過し

て来た光をピデオカメラで撮影した。透過光の強さは、主に原形質の厚みを反映した。この

ようにして、収縮リズムに伴う厚みの変化を時関空間的に測定した。変形体の半分に、 上側

から垂直に単色の紫外線をあてた。この照射は、上記の様に岡崎大型スベク トログラフにて

実施した。図3は、輝度レベルの典型的な時間変化を示す。照射により、振動の振幅が減少し

た。照射前後の振幅をそれぞれ、A"， Aとし、抑制効果 (%inhibition)を次式により計算した。

(トA/Ao)x 100 

各条件で5回実験を繰り返し、平均値を求めた。

周期的な光刺激下の収縮リズムの測定

図4Aに、光強度をサイン波的に変動させて変形体に照射し、同時に収縮リズムを画像処理

法により測定する装置の模式図を示す。光透過度が0%から90%まで連続的にかわる田町剖

density7イJレターを、コンピューターで制御し、光強度を様々な周期でサイン波的に変えた

(最大強度l時4x10"photons ' sec'¥・cm号、最低強度4x10l'photo明S 目 SEI・cmO' ) 。冷光源(型

番FiberOptic Light Source、ニコン、東京、日本)からの白色光を刺激光とした。変形体のす

ぐ上に設置した硝子板の上に、赤外フィ Jレター (赤外より短波長をカ ットオフする)を置き、

刺激光があたる部位を図4Bの様に全体またはIβに調節した。収縮リズムは、上記の方法に準

じて赤外光により観察した。光センサーで刺激光の変動をモニターし、画像処理用のコンピュ

ーターに変形体の画像とともに取り込んだ。変形体の縁から少し内側にはいった部分の収縮

リズムを図4Bの様に平均し、解析した。

収縮リズムの周波数変動と画像処理法による光行動の測定

時刻 tにおける収縮振動 I(x，y， t)のドリフト成分DI(t)と振動成分必(t)とを，

DI(t) =(112) (1バ')J'oT川 JĴI(x， y， t) dx dy dt， 
l>I(t) = JĴ  I(x， y， t) dx dy -DI(t) 

と定義した。ただし、 T=60secであり、Aは、細胞内の平均化する領域を表す。図5Aは、 l>I(t)

を模式的示す。刺激の前と後のμak-阻・戸ak時間を、それぞれ約5回(ωρと8回(ω)の振動で平均

した。 曲rは、刺激振動数を表す。図5Bは、局所的な刺激をした場合のDI(t)を模式的に示す。

DI(t)の低下は、原形質の集積に対応した。刺激前後の傾きの差tanザ を光行動指標とした。

この指標の正叉は負値は、それぞれ誘因または忌避行動に対応した。

複数の餌に対する粘菌行動の観察

四角い容器 (15x 15 cm')の中にプレーン寒天ゲルを1.5c澗程の厚さで敷いた。その寒天の
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上に、餌のオーツフレーク(0.5x 0.5 cm2)を1.5cmマスの格子点上に一つづっ置いた。大きな

変形体 (25x 30 cm2)のシート状の先端部をメスで切り取り (2x 2 cm2)、餌を載せた寒天ゲル

の中央部に置いた。 2-3時間後、粘菌は広がり近くの餌に接触した。少しずつ餌を食べなが

ら広がって、餌にありついていく様子を観察した。

1-3結果

光忌避行動の作用スベク トルと比較した胞子形成の作用スベクトル

図6は、胞子形成頻度を、 photonfluence rateの対数に対してプロットしたものである。光の

効果が見られる場合、典型的には、胞子形成は、対数photonfluence ra胞に比例した。弱い

UVC (UVCは、 2∞-280nmの紫外線を指す。ここでは、図中の275nm光を指す。)照射は、
胞子形成を促すが、強いとむしろ阻害した。我々の実験条件では、変形体は、暗所でも 18%

程の頻度で胞子を形成したので、それ以下のレベルは光による効果ではないと判断した。よっ

て、我々は、 20%レベルを光効果のいき値とした(図6の破線)。

胞子形成の作用スベクトルを図7に示す。各波長におけるいき値photonfl uence rateの逆数を

photon e能 ctlvenessと定義し、黒丸印で示した。白丸は、用いた最大のphotonfluence rateを示

すが、胞子形成を促さなかったことを表す。比較の為に、光忌避行動の作用スベクトルを、

破線で重ね書きした (Uedaet aJ.， 1988c)。 胞子形成と光忌避行動の作用スベクトルは、赤外

部で胞子形成が100倍も高感度であることを除けば、ほぽ同様であった。

飢餓状態に伴う光忌避行動の波長選択的変化

図8は、飢餓状態と栄養状態の光忌避行動の比較を示す。 4つの光波長領域である、

UVC(near 270 nm)、UVA(near 350 nm)、青(near460 nm)、近赤外(near750 nm)における、光行

動指標を対数photonfluence ra胞に対してプロットした。飢餓状態では、 UVAに対する応答性

のみが15倍程度低くなったが、他の応答は影響されなかった。変形体は、飢餓状態でも光か

ら逃げた。

温度変化による光忌避行動の波長選択的変化

図9は、栄養状態下の変形体の二つの異なる温度下における光忌避行動を示す。31"cでは、

青色光の光応答曲線のみが、約12倍低感度側へシフトした。青色光に対する応答のみが変化

し、他は変化しなかった。このことより、青色光とUVAに対する応答は異なる光受容系であ

ると結論できる。

収縮リズムの抑制に対する作用スベクトル

変形体の収縮リズムは、 UVC照射のみによって阻害された。photo明fluencerate-response曲

線を、図10aに示す。阻害作用は、 255nmから290nmにわたり、 photonfluence rateの増加にと

もなって増加した。これらの阻害曲線は、飢餓状態でも栄養状態でも変わらなかった。 70%

の阻害効果に対する作用スベクト Jレを、図IObに示す。 270nm付近に単一のピークが見られ
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変形体全体に光刺激した時の収縮リズムの引き込み

図11は、段階的に変えられた刺激周波数下での、収縮リズムの周期の時間変化を示す。横

軸は、振動の回数である。刺激前、数秒の揺らぎを伴った平均92秒の周期であったが、 86秒

周期の光刺激を開始(図中の破線)した直後、揺らぎの減少と伴に速やかに86秒周期になっ

た。12回程振動した後に、周期が95秒前後に延びて、周期の引き込みはひとりでに外れた。

しかしながら、刺激周期を103秒に変えると、収縮リズムは再ぴ引込まれた。さらに刺激周期

を伸ばして124秒にすると、周期の引き込みは見られなかった。以上の犠に、変形体は、外場

の振動数の変化に対しては直ちに追々して引き込まれるが、一つの引き込み状態には長くは

留まらないことが分かった。

図12は、様々な外場振動数に対する収縮リズムの周波数変動を示す。収縮リズムは、外場

振動数が近い時(振動数の比で0.8から1.2)に限って l対 lの周波数比で引き込まれた。そ

れ以外では、周波数が高くても低くても収縮リズムの振動数は、定常光刺激の場合と同様に

15%程低くなった。

局所的な周期的光刺激による光行動の変調

図13は、様々な周波数で局所的な周期的光刺激をした時の、変形体の光行動を示す。刺激

周波数が収縮リズムの周波数に近い時に限り、変形体は、しばしば誘因行動を示した。この

ような周波数帯は、引き込み問調が見られる周波数帯とほぼ一致し、ゆえに、外場への引き

込みによって行動が変調されるといえる。引き込み周波数帯以外では、定常光刺激の場合と

同程度の忌避行動が現れた。この時、位相勾配は必ずしも先端から後方にかけて定常的に形

成されず、向きを変えたり、媛味になったりした。

多数の餌に効率よく接触するための細胞形状の首長最適化

粘菌は、広がって餌に接触すると餌を覆い尽くし、餌を覆ったまま残りの原形質で新たな

場所に広がった。図14は、このような状態を示す。格子点状に並べられた白い部分が、一つ

一つのオーツフレークを表し、その問に所々薄〈白く見える糸状もしくは不定形の模様が粘

菌の原形質である。一度接触した餌には原形質を残し続け、餌と餌の聞には徐々に変形体糸

カ溌逮し、ついには一本の太い変形体糸のみになった。変形体は、細胞のどこかーないしニヶ

所から集中的に扇型に広がり、新たな餌に接触すると広がるのを止めて餌に群がった。餌と

餌の悶を繋ぐ変形体糸は、はじめ変形体が這ってきた道筋をトレースしていたが、多くの餌

に接触するに伴い再配置が行われ、 2，3日経って全ての餌に接触するころには、図15の様に

きれいな格子状になった。このような変形体糸のネットワークは、餌の配置を変える事によっ

て変化し、場合によっては二つの個体に分裂する事さえ観察された。

1-4考察
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環境に依存した走光性の変調と 4つの光受容系

野生の環境では、子実体はしばしば明るい場所で発見されるので、正の走光性が効いてい

ると考えられてきた。しかし、このような推測に反して、正の走光性ではなく、光忌避行動

のUVA選択的抑制(図8)や他の走性、例えば走湿性や走水性カサhくようだ(Rakoczy，1963)。

それにもかかわらず、胞子形成と光忌避行動は同様の波長、例えばUVA、UVC、育、近赤外

であり、近赤外を除いて感度も同様である、によって誘導される(図7)。従って、同様もし

くは同一の光受容体が、両者の光信号伝達機構を担っていそうである。

紫外と青色の両領域における最も可能性のある光受容体は、フラピン蛋白質である

(Watanabe， 1995; Haeder & Tevini， 1987; Ahmad & Cashmore， 1993; Lin et a1.， 1995a; 1995b)。し

かしながら、変形体の光忌避行動は、環境変動により波長選択的に影響されたし(図8，9)、

UVCは、収縮リズムに対して特異な効果を示しもした(図10)。一つの可能な説明は、変形

体の持つ黄色色素、これは光に対して光受容体をシールドするのであるが、が示す吸光度の

変動に基づくとするものである (Rakoczy，1971; 1973)。 しかしながら、この可能性は我々の

実験条件ではありそうもない。なぜなら、吸収スベクトルは、光忌避行動の作用スベクトル

ほどには変化しなかったからである。ゆえに、これらの光受容系は独立に作用しているよう

に見えるから、変形体には4つの異なる光受容体が存在するということになる。

シダ植物の一種目叩svit臼taにおいて、われわれの結果を支持する報告がある。つまり、赤

色光に誘導される胞子の発芽は、青色と紫外光によって阻害され、この阻害効果はさらに呼

吸阻害剤によって括抗されるが、 UVCのみは箔抗されない (Sugai& Furuya， 1990)。 この事は、

青色と紫外光の信号が一つの光受容体分子によって単純に伝達されないことを示唆する。で

は、一体フラピン以外の他のどんな光受容体分子が作用しているのだろうか?最近の研究

では、ミドリムシEu.宮l四 aには3ないし4つのタイプの光受容体、つまりフラピン蛋白質、プ

テリン結合蛋白質、ロドプシン様蛋白質、その他の蛋白質が存在する事が示唆されている

(Galland et aJ.， 1990; Brodhun & Haeder， 1990; Schmidt et a1.， 1990; Sineshchekov et a1.， 1994)。青

色と紫外光の光信号は、粘菌変形体でも、これら複数の光受容体が複合した光受容系によっ

て伝達されると考えられる。

引き込みによる光行動の発現

周期的な強い光刺激に対する引込みによって光忌避行動が反転した。この光は、変形体に

対し強い毒性(Rakoczy，1980;Sch問ckenbach，1984)を示す。にもかかわらず、忌避行動が変調

されたことは、引き込み現象が行動発現にいかに本質的に関わっているかを示す。この事は、

同様な結果が走熱性(Matsumo柏， 1988; Miyake， 1996)でも報告されていることから、刺激の

種類にもよらないことが分かる。粘菌の行動発現は、非線形振動子の動的性質に基づくこと

が明らかになった。

多数の餌に接触するための細胞形状の準最適化

変形体糸は原形質が勢い良く往復流動する経路であるので(Kamiya，1959)、餌の上にある
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原形質問志は、少量の原形質で効率良く(より長い距離を強く)連絡する。そして、新たに

餌を探索する時には、粘菌は特定のー，二箇所から集中的に拡がった。このようにして、粘

菌は、一つの個体体制を維持しながら、効率良〈餌にありついた。さらに、この変形体糸の

ネットワークは、全体の餌の配置に依存した最適状態を持つと考えられる。最終的なネット

ワーク構造は、一見無駄が少なく(図15)何等かの計算原理に基づいて準最適解を求めてい

ると予想される。具体的な計算原理は不明だが、この性質は、今後の粘菌行動の研究の発展

性を示唆する。なぜなら、粘菌は複雑な状況に置かれてはじめてその秘めた能力を発揮した

のだから、様々な複雑な状況を設定してやれば粘菌の潜在能力をさらに引き出せるだろう。

以上の様な行動の基本的な性質を踏まえて、行動発現の機構を以下の章で解析する。
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光温度化学物質湿度重力電気等に応谷

(mature plasmodium) 
若い~形体

(young plasmodium) 

図 l 真性粘菌Phvsarum∞JvceDhaJumの生活環
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図2 収縮リズムの動画像処理法による時間空間的測定法

装置の様式図。変形体 (PL)の下側から変形体に影響のない赤外光を照射し、透過光をビデオ

カメラ (VC)で披影した。収縮リズムに伴う原形質の厚み愛化が、透過光の強度変化にあらわ

れる。ピデオカメラのまえにフィルターを置き、刺激光を遮断した。IP;画像処理ユニット.IR; 

赤外より短波長を透過させないフィルター，DC;暗幕，AG;寒天ゲル.DF;観測光を散乱させるた

めのトレーシングペーパー，GP;ガラス板，LE;赤外発光ダイオード。
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図3.UVC照射前後の典却的な収縮リズムの時間変化

変形体の収縮リズムは、 UVC田射によって抑制された。その効果は、 A/A 0という照射前後

の振幅の比により定量した。
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図4、 光強度をサイン波的に変動させて変形体に照射しながら収縮リズムを測まーする装情(Alと

光照身訂Blの模式図
(A)連続的な光透過度 (90%から 0%)をもっ neutraldensity 7イJレター (0めを、コンピュータ
ー制御(PC)されたステッピングモーター (SM)で往復運動させ、冷光源(LM)からの白色光の強

度を自在に変えた。刺激光の強度を光センサ一匹$)でモニターし、赤外光(LE)で観察した粘菌

の薗像とともに画像処理用コンピューター (IP)に取り込んだ。VC;ビデオカメラ， MR;鏡，IR;赤
外光より短波長をカットする7イJレター，SL;スリット。
(B)図aとbは、全体的照射と局所的照射(1β)の様子をそれぞれ示す。破線で図まれた部分の平
均的な収縮リズムを測定した。PL;変形体，IR;照射部位。
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図5 収縮リズムの振動数(A】と光行動alの測定方法

仏)企I振動の模式図。決められた場所 (図48)の透過光強度Iを平均化した。ドリフト成分Dlとの

差をとり、短動成分を強調した。刺激の前(ω0)と後(曲)のpeak-Io・p回k時間を測定し、それぞれ5
回、 8回の撮動で平均した。曲，1;1，刺激振動数である。
(8)局所的光刺激をした場合のドリフト成分Dl(t)の時間変化の模式図。Dl(t)の増大は、原形質の正
味の減少を示した。刺激による傾きの変化tan自を光行動指標にした。正または負値は、 誘因と忌避

行動をそれぞれ示す。
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破線は、暗中での胞子形成率(20%)を表す。胞子形成誘導の最低fluencerateは、

各波長におけるfluencerate -response curveと20%レベルとの交点により決めら

れた。

( 

腕-

Eω  
G 

ENB 
古

H

102 

100 

告で 10-2ト
E言
z王
0.. 

10-4卜

200 

，、‘
/貝、.
1.、@
。i j¥ ・ぺ.， . 

o 。

300 400 500 600 

Wavelength (nm) 

図7 胞子形成と光忌避行動の作用スベクトル
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黒丸印と実線 胞子形成 ;白丸印:試験された最大抑otonfluence国teの逆数(胞

子形成を誘導しなかった破線:光忌避行動(UedaelaJ.，1988cより転載)。 変
形体は、良〈知られたUVAと青色光に加えて、 UVCや近赤外光照射後にも胞子を

形成した。
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photobehavior indexは、 I (逃げた個体数)-(寄った個体数)I I 
個体数)で定義され、 UVC(270nm，丸印)，UVA (350 nm，三角印)，青色 (460nm，四角印)，
近赤外(750nm，半円印)において、対数日uencerateに対してプロットされた。光行動

は、常に忌避行動であり、近赤外光に対する応答は極めて弱かった。UVAに対する応答
性は、飢餓状態で低下したにもかかわらず、 UVCと背色光に対する応答性は飢餓状態で

も栄養状態下と同じであった。
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図9温度変動による光行動の波長選択的抑制

白抜きと黒い印は、それぞれ 250Cと310Cの条件を表し、丸印はUVCを、三角印
はUVAを、四角印は青色をそれぞれ表す。青色光に対する応答のみが、 高温度下で

弱まった。
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図i且 変形体における収縮リズムの抑制に対する作用スベクトル

(a) UVC領域における収縮リズムの抑制にたいする 日uencera阻-response曲線。
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nmに単一のピークを示した。同線の応答性が、飢餓状態の変形体で見られた(白丸
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図11 変形体全体に居期的光刺激をしたときの収縮リズムの周期の時間変化

光強度をサイン渡的に振動させ、周期を865ec， 103 5ec， 124 5ec (実線で示した)と変えた。
点線で示したところより光照射を開始した。横軸は、観察を始めてからの収縮振動の回数を

示し、縦軸は、その振動のpeak-旧-peak時間を周期として示す。平均 925目の周期で振動し
ている変形体に、光刺激の強制掻動を始めると、すぐさま周期引き込みが起こった。12回程

振動した(約17分)後に、引き込みが外れたが、外場の周期を変えるとまた引き込が起き
た。周期の差が大きくなると、引き込みは起きなくなった (1245ec)。
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図12 光刺激の振動数に対する収縮リズムの引き込み周波数帯

変形体全体に周期的光刺激(振動数回f)を開始した後、約8回分の収縮振動の振動数 (peak-IO・
peak時間より求めた)を求めて平均(叫)し、刺激前の収縮掻動の振動数(曲。)で割った。 曲fと
叫。が近いときに限り、かなり揺らぐもののほぼl対lの周波数引き込みが見られた。
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図13. 局所的な周期的光刺激による光行動の変調

円形に拡がる変形体の約 1/3に、周期的光刺激をした。 曲fと曲。は、刺激振動数と刺激前
の収縮振動の周波数(刺激直前の約5回の振動を平均した)とを、それぞれ表す。図12に
示した引き込み周波数帯に対応して、光オ子動指標が誘因行動側にシフトした。点線は、定

常光刺激下における、光忌避行動の強さを示す。

-19ー



図14. 格子点状に情かれた餌を食べながら拡がる粘菌変形体

-1 cm 
格子点状に並べられた白い部分が、 一つ一つのオーツフレーク (餌)を示す。オ-77
レーク問の糸状もしくは不定形の白い模様が変形体の原形質である。ーないし二箇所

(矢印で示した)で、集中的に扇形に拡がった。

図15 格子状に配置された餌の聞に変形体糸を発遣させた変形体

-Icm 
始めに作られた変形体糸は、新たな餌に接触するに連れて再配置され、最終的にほぼ

格子状になった。
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第2章細胞内化学パターンの自己組織化と行動発現

2-1序

変形体の安定した収縮リズムは、収縮系とカップルした代謝振動に基づくと考えられてい

る(Kamiyaet aJ.， 1957ab; 1958; Abe et aJ.， 1958; 1959; Ogihara， 1982; Satoh et aJ.， 1982; 1984; 

Baranovski， 1985; Achenbach & Bottenn叩 n，1986ab; Ueda et aJ.， 1986; Mori et aJ.， 1986; Ueda et 

aJ.， 1987)。 今までに、 ATP(Yoshimoto et aJ.， 1981a)， It (Nakamu回 etaJ.， 1982)， Ca" (Ridgway 

& Durhan， 1976; Yoshimoto et aJ.， 1981 b)， NAD(p)H仰 oriet aJ.， 1987)， cAMPやcGMP(Akitaya et 

aJ.， 1985)， phospholipid (l地， 1995)が、収縮リズムと同期して、しかもそれぞれ固有の位相差

で援動する事が明らかにされている。さらに、 Aτ?やげでは、収縮リズムに対応して変動す

るスケールに比べ101音以上も大きい濃度差が、細胞内に存在する事が示唆されている

(Nak町 ura& Kamiya， 1985; U噛 etaJ.， 1986)。本章では、このような大きいスケールで細胞内

ATPの空間パターンが、行動発現に対応して自己形成されることを示す。様々な状況下での

ATPパターンを調べ、化学パターン形成の生理的役割や形成機構を考察する。

2-2方法

生物材料ならびに画像処理法による収縮リズムの時関空間的測定

1-2節の方法に準じた。ただし、収縮リズムの空間二次元的な測定の際には、処理時間の短

縮のため、 30秒前との輝度レベルの差を求め、白黒のドットパターンで表示した。原形質が

厚くなるほど、より黒いパターンにした。

移動速度の測定

変形体を、濡れたろ紙(Whatmann，NO.I)を載せた1%プレーン寒天ゲJレ(22x 33 cm'の容器)

の上を一晩暗所にて自由に這いまわらせた。翌朝、いくつかの容器から変形体の先端部分を

ろ紙ごと切り取り、それらをあわせてさらに新たな濡れたろ紙の上に置いた。2-3時間後、

それらは融合して巨大な変形体となって広がり、進行端は約60cmにも及んだ(u曲 etaJ.， 

1988b)。このような大きな変形体の先端部を30片以上 (2x 1 cm')にろ紙ごと切り取りわけ、

被験化学物質が混入した寒天ゲルをしいた細長い容器 (2x 20 cm')の端にそれぞれ置いた。

変形体は、数時間にわたり定常速度で伸びた。プレーン寒天ゲルでの移動速度は、秒速3-4

μmだった。実験は、一つの化学物質の希釈系列について二重に行い、かつ二回繰り返し平均

値をとった。

直流電場での移動速度の測定

巨大な変形体(22x 33 c四うの先端部を数片切り取り、プレーン寒天ゲルをしいた細長い柄

。x20 cmうの中央部に置いた。2-3時間後、変形体は、融合して一個体となり、桶の両方向
に同じように伸展した。この様な両極性の変形体を用いて、 移動運動に対する直流電場の電
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極依存的な効果を調べた。直流電流は、桶の両端に置いた一対の銀・塩化銀電極を通じて供

給された(u出 etaJ.， 1990)。進行端の位置は、時間に比例して進んだので、定常的な移動速度

を印可電流の強さの関数として表した。それぞれの直流電場に対して、実験を 5回繰り返し

平均値を求めた。

細胞内ATPの空間分布の測定

粘菌を約50片の小片 (0.2x 0.2 cm')にメスで切り分け、各小片からATPを熱水抽出(1∞ 
。C，10 min， 10 mM  Tris-HC1 buffer，凶-17.3) した。遠心分離後 (30，000g， 20 min， 4 'C)、上清

をATP定量に、沈澱を蛋白質定量に、それぞれ供した。 ATP量を蛋白質量で除しATP濃度と

した。ATPの定量は、ホタルの発光系であるルシフェリンールシフエラーゼ系を用いた化学発

光法によった(Beutler& Balu也，1964)。 蛋白質の定量については、沈殿を水酸化ナトリウム

(1 N， 0.7 ml)で抽出 (1hr，十分撹詳した)し、遠心分離 (30，000g， 20 min)後、上清を

Lowry法により行った。

2-3結果

化学物質による移動速度の抑制

多くのアミノ酸がmM濃度で変形体の移動を抑制した(図16A)。その拘附Uは、 濃度に依存し、

次のようなHill型の式に適合した(Uedaet aJ.， 1988a)。

V = V， / ( 1 + ( K C ) " ) 
VとV。は、化学物質がある時(波度はC) と無い時の移動速度をそれぞれ表す。Kとnは、

それぞれ化学物質に対する感度と協向性を表すパラメータであり、それぞれのアミノ酸の値

を、表17にまとめた。n=l/2という低い協向性は、側鎖に陰電荷を持つアミノ厳 (アスパラギ

ン酸、グルタミン酸)や、ベータ位の炭素に極性の有る嵩高い基がついたアミノ酸(スレオ

ニン、チロシン)で見られ、一方n=2という高い協向性は、側鎖に陽電荷を持つアミノ酸 (ア

ルギニン)や、ベータ位の炭素にメチル基がついたアミノ酸(イソロイシン、パリン、プロ

リン)で見られた。さらに、光学異性体であるD型セリンは、 L型セリンに比べ10倍も低感

度でかつ、協同性も低かった。簡単にいえば、 Hill型の式に現れる協向性と感度は、側鎖の

電荷状態とアルファ位またはベータ位の炭素における分子の配座状態に強〈影響される。い

くつかのアミノ酸(表中のグループrr)は、部分的にしか移動を抑制しなかった(60から90%)。

一方、糖類や塩類は、高濃度でのみ移動を抑制lした(図16B)。移動速度vは、濃度の上昇に

したがい直線的に減少した。つまり、

V = Vo ( 1・C/ Kc) 

に適合した。パラメータKcは、完全な抑制をする濃度を表す。第一近似として、 Kc値は溶液

の浸透圧に関連する。従って、糖類や塩類の効果は、溶液の熱力学的性質を通じて現れる。

変形体における直流電場による電極選択的移動抑制

電流は、変形体の移動を陰極側でも陽極側でも抑制した(図18)。電流が増加するにつれて、
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移動速度Vは、はじめ徐々に、そして臨界電流値Icrt1-寸近で急に低下した。臨界値を超えると

移動は完全に抑制された。抑制効果を表す経験的な式は、次の様に臨界現象の様であった

(Ueda et al.， 1990)。

V I Vo ; ( 1 -1 11国)'

ここに、 v。はI;Qにおける移動速度であり、また指数aは0.21であった。陰極側の」値は、

陽極側に比べほぼ1.4倍大きかった。従って、陽極側の抑制が陰極側より強いので、変形体は

陰極側へ寄っていく様に見えた。

粘菌のサイズや形状に対応したATPパターン

図19は、一つの方向に移動する変形体の細胞内ATP分布パターンを示す。 (A)の様に、幅2

cmの細長い容器中を這っている時、 ATPは、(B)の様に先端が高く後方に向かつてなだらかに

減少するという不均一な分布をとった。同じ形をしたより大きな変形体(約20倍)では、

(C，D)の様に相似的な分布パターンを示した。つまり、 ATP濃度は、先端からの絶対的な距離

ではなく、細胞全体のどこにあたるかに対応するので、細胞内の位置情報を担うことができ

る。濃度差は、先端部と後方部で約2倍であり、絶対値で15μg/mgpro岡田だった。これは、

変形体の含水量から換算して、 0.3mM程であり、収縮リズムに同期した変動量に比べ10倍以

上も大きく、 ATP変動は少なくとも二相的であることがわかった。

円形に拡がる粘菌(図20A)では、 (B)の様に周辺部が高〈内側が低いというAτ?パターンを

示した。一方向に移動する場合と比較すると、進行の前方から後方にかけてATP濃度が減少

する点で一致した。図21Cbは、完全に閉じこめられた時の変形体の写真である。原形質が全

体にわたって散らばり、形態的に見て前後という極性が失われている。 ATPの空間分布(図

21Ca)は、極性を失った凸凹なパターンになっている。壁を一部取り外し出口を作ると、原形

質が出口にあつまってきた(Bb)。先頭部分の形成に伴い、前方から後方にかけてのATP勾配

も形成され(Ba)、分布パターンに極性が現れた。狭い通路をあけると、変形体は扇状に広が

り(Ab)、自由に移動する場合と同様なシート状管状構造を呈した。 ATP分布は、外側の縁に

沿ったうねりが見られるものの概して先端部が高かった(Aa)。様々な形状の変形体において、

ATP勾配は、細胞の進行方向と常に一致した。

移動速度の抑制に伴うATPパターン

先に述べたように様々な化学環境によって移動運動は抑制された。移動速度が、コントロ

ール(プレーン寒天ゲル上を移動する場合)の20%程度に低下した時のATP分布を図22に示

す。分布パターンは、アミノ酸や糖や塩等をはじめとした化学物質の多様性にも拘わらず、

二つの型に分けることができた。一つは、閉じこめられた時(図21C)のような凸凹なパター

ンであり、フェニルアラニン、セリン、グリシン、システイン等の各アミノ酸存在下で見ら

れた。一つ一つの凸凹は、コントロールで見られるような二倍に及ぶ濃度差を示すものもあ

り、個体全体としての極性が唆味になっていた。高ATP濃度のところでは、大抵、原形質が

集合してシート状となり、全体の進行方向とは無関係に、 小さな扇型をした新たな進行先端

-23-



を形成した。もう一つは、先端部のATP濃度が低下した全体に平坦なパターンであった(図22)。

このパターンは、 トリ プトファン、イソロイシン等のアミノ酸、グルコース等の糖類、塩化

カリウム等の塩類がそれぞれ存在している場合に見られた。このような平坦パターンを呈す

る場合において、移動の速さは、図23に示すように、先端部のATP濃度の減少とともに低下

し、先端ATP濃度が後方部と問レベルになったところで、完全に抑制された。この関係を表

す幽線は、化学物質の種類によらず一定で、 ATP濃度15μg/mgprotein付近に臨界濃度A胃 cr

を持つ協同現象的な次式にしたがった。

V /V，=a(ATP-ATPσ) 0.7 ， aは定数

結局、移動抑制されたときのATPパターンは、凸凹型にしろ平坦型にしろ細胞極性は唆昧で

あった。さらに、ATP勾配の大きさと移動の速さは対応してお り、 移動抑制はATPパターン

の極性の消失という一つの視点で理解できる。

細胞融合や走性発現に伴うATPパターンの変動

自発的な細胞融合に伴う、形状とATP分布の変動を図24に示す。融合する前、進行してい

る先端部の原形質は厚〈、 ATP濃度は高い(a)。融合直後、しかしながら、先端部の原形質は

そこから移動して周辺部に集まった(Bb)。この時、 Aτ?濃度は、中央部で低く両端や周辺の

一部で高かった(Ab)。さらに時間が経つと、原形質は全体的に散らばって明確な先端部が無

くなり、 ATPパターンは極性を持たず波状になった。融合過程に対応して、 ATPパターンが

形成された。

図25Aに示す様に、 一方向 (図中の左の方へ)に進んでいる変形体の先端部に、局所的に

青色の光をあてると、変形体は被刺激部位から逃げた。刺激5分後、 ATPの極性分布は、被

刺激部位のごく近傍でやや乱れた(b)o20分後にはその乱れが、細胞全体にわたる巨大な凸凹

となっており、パターンの極性はすっかり消失した。このように、 ATPパターンは、走光性

発現に伴って、 20から30分程度の時間スケールで全〈 別のパターンに推移した。

細長い桶の中を二つの方向に広がっている変形体に、 O.4mAの直流電場をかけた場合の

ATPパターン変動を、図26に示す。電場が無い時(a)、ATPは、 両端の先端部が高いという

(変形体は図中の右側と左側に進行している)左右対称的な濃度パターンを示した。電場を

かけて 1時間後(b)、変形体が陽極側へは伸展しなくなるのに伴い、 ATPパターンは、非対称

的な波状のうねりパターンになった。

ATPの変動の過程を図27に示す。電場をかけた直後(b)、ATPは陰極側より陽極側でより減

少し、多少の凸凹はあるものの全体的に陰極側が高い勾配パターンを形成した。時間が経つ

につれて、陽極端のごく内側部分と陰極端とのATP濃度が、減少し、 ATP濃度の大きな二つ

の山が現れた(c，d)。以上のように、走電性発現に伴うATPパターン変動は、大雑把には極性

を示すものの常に変動し続けており動的かつ複雑であった。この事は、 ATPパターンが、単

に行動発現の結果として現れるのでは無い事を意味しており、さらに、 ATPパターンのみな

らず他の細胞内化学成分のパターン形成も行動発現に重要な役割を持つ事も同時に示してい

る。
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ATPパターンに対応した収縮リズムの位相パターン

図28は、円形に広がる変形体の収縮リズムを示す。ごく周辺部と内側部分で位相がそれぞ

れ揃いかつ互いに逆の関係になっていた。一方向に進んでいる時も(図29A)、同様にごく先

端部と後方部で位相が揃いかつ逆の関係であった。ATP波度の高い所と低いところで収縮リ

ズムの位相がそれぞれ揃った。さらに、しばしば、 ATP勾配に沿っで、収縮リズムの位相が

伝播した。

化学環境により移動が抑制された時の収縮リズムの位相パターンは、 ATPパターン同様に

二つの型に分類できた。しかも、 Aτ?パターンの型と対応した。つまり、 ATPが平坦パター

ンの時、収縮パターンでは、図29Bの織に、位相の揃い方はコントロール(プレーン寒天ゲル

上を移動する場合)と同様だが振幅が低下した。一方、 ATPが凸凹パターンの時、収縮パター

ンでは、振幅はコントロール程度に見られるが位相がぱらぱらになった(c)。このようにATP

パターンと収縮リズムの位相パターンは密接に関係している。

図30は、走光性発現に伴う収縮リズムの位相パターンを示す。円形に広がる変形体の周辺

部に局所的に青色光をあてた。被刺激部位から逃げるに従い(図中の右に移動)、対称性の

高いパターンが崩れ非対称的なパターンへと推移した。つまり、非刺激部位で刺激後直ちに

位相が逆転し、さらに周りから位相が流れ込んだ。走光性発現に伴い、 ATPパターンも収縮

パターンも変動した。

2-4考察

行動発現のメカニズムとATPパターンがどう関わっているか考察してみよう。これまで見

てきたように、粘菌変形体の移動や原形質の細胞内輸送は、細胞内ATP分布に密接に関係し

ており、あるいは支配されている。現実に、高濃度のATPを細胞内微小注入すると、原形質

は注入部位に向かつて流れて くる。さらに、変形体糸の張力は、 0.2mMのATPで最大となる

釣り鐘型の用量作用曲線を示すため (Uedaet al.， 1978)、高濃度部位の収縮力は弱い。なぜな

ら、粘菌のATP濃度レンジはほぼ15・30μgJmg proteinであり、 95mg water I mg proteinとい

う含水量で換算して0.3-0.7 mMに相当するからである。ゆえに、結局、 ATPレベルが高い先

端部、つまり相対的に収縮力が弱い方へ原形質が押し出されて、細胞が移動することになる。

一体どのようにして様々なATPパターンが粘蘭変形体の中で自己形成されるのだろうかワ

熱平衡から遠く離れた系における散逸構造dissipativestructureの生成機構は(Nicolis& 

Prigogine， 1977)、粘菌の化学パターン形成に適用できそうである。理論的には、自己触媒的

な性質を持つ化学反応は、振動しかっ、拡散によって空間的に相互作用すると、空間的パタ

ーンを形成する。その様な系は、反応または拡散定数や境界条件に依存して、 一つのパター

ンから別のパターンへ分岐することができる。良く知られた例では、形態形成におけるアク

チベーターーインヒピターモデル(Meinh町dt，1982)やプラッセレーターモデル(Nicolis& 

Prigogine， 1977)等がある。ここでは、プラァセレーターを取り上げて、 ATPパターンと比較

してみよう。プラッセレーターは、次のような反応系
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A一歩 X

B+X→Y+D 
2X+Y→3X 

X→E 
である。 AとBは供給されることにより、またD、Eは除去されることにより常に一定に保た

れるという非平衡の条件をおく。この時、中間生成物X、Yのバランス方程式は、

ilX I ilt ; A -( B + 1) X + X' Y + D， V' X 
ilY I ilt ; B X -X' Y + D， V'Y 

と表される。いろいろな境界条件と反応速度定数に対して、二次元空間での解が得られてい

る。図31は、Xの濃度の空間分布を示している。この化学パターンのいくつかは、実際に観

測されたATPパターンとよく似ている。最近、時空間パターンの形成が、解糖系 (H回 S，1983; 

Muller et aJ.， 1986; Sinjo et al.， 1995)やミトコンドリアけん濁液 (Chay，1981; Holmuhamedov， 

1986; Jouaville et aJ， 1995)などの無細胞系で示されている。これらの無細胞系において細胞応

答をまねることができるのかもしれない。
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図16化学物質の濃度の関数として表した変形体の移動速度

(A)アミノ酸存在下での移動速度。濃度は対数で表示した。実線は、 Hill型の式 VjVo=lj

{l + (KC)s)による曲線である。V.Vo.Cは、移動速度、化学物質濃度ゼロでの移動速度、化学

物質濃度を、それぞれ表す。

(B)塩類や糖類存在下での移動速度。塩類や糖類は、アミノ酸に比べ高浪度で移動を抑制し
た。濃度の増加に伴い、移動速度は、直線的に低下した。
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Group 1 Group II 

Amino acids Concen汀ation(M) Amino acids Concentration (M) 
at 50% inhibition at 50% inhibition 
(= !/K) 

n=l Tryptophan 1.5 x 10-4 Cystein 1.5 x 10-4 

Lysine HCl 1.5 x 10-4 Serine 1.5 x 10-4 

Methionine 6 x 10-4 Histidine 6x 10・4

Leucine 6 x 10・4 Glycine 1.0 x 10-3 

Asparagine 8 x 10-4 

Glutamine 1 x 10--3 

n=2 Isoleucine 5 x 10-4 

Arginine 5 x 10-4 

Valine 5 x 10・4

Proline 5 x 10--3 

n=1/2 Alanine 6 x 10-4 Phenyla1anine 1 x 10-2 

Glutamic acid 6 x 10-4 

Aspartic acid 7 x 10-4 

Threonine 6 x 10-4 

Tyrosine 1 x 10-3 

D-S巴nne 2 x 10-3 

表17.Hillの式におけるパラメータ nとKの一覧表
グループIの化学物質は、移動を完全に抑制したが、グループ11の化学物質は、部分的にし
か抑制しなかった。Hillの式は、 V1 Vo = 11 {1 + (KC) n }であり、 V，Vo，Cは、移動速度、 化学
物質浪度ゼロでの移動速度、 化学物質濃度を、それぞれ表す。
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図18電流による変形体の移動阻害

白丸印と黒丸印は、 陽極側と陰極側の移動速度をそれぞれ表す。Mean:ts.d.(N=5) 
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図19.一方向に移動する変形体の細胞内ATP濃度の極性分布

(A)図の左方向に移動する変形体の形態。但)図仏)に示した変形体の空間二次元的なATP分布。

(C， D)小さい変形体と大きい変形体のATP分布。
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図20.円形に拡がる粘菌の写真 (A) とATP分布(B)

ATP濃度は、先端で高〈中心部で低いという分布パターンを示した。
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図21 動きを規制された粘菌のATP分布

粘菌が扇状に拡がる場合 (Ab)、ATP分布は周辺部でうねっているが概して先端部が高いパ

ターンである (Aa)。狭い通路を通り抜ける場合、原形質が先端に多く集まり (Bb)、そ

の時ATP分布は先端部で著しく高いパターンを示した (Ba)。完全に閉じ込められると、原

形質が散らばり (Cb)、ATP分布は方向性のない凸凹なパターンになった (Ca)。

-30-



(A) 
(8) 

ロ
‘ふ
百
包

E 30 
320 

i 10 
υ 

戸。
〈

Trp 1 mM 

Distance from the lIp (cm) 

(0) (E) Cys 0.5 mM 

G1ucose 100 mM  

)
 
m
 
c
 

(
 
nv 
e
 

h
 
m
 
o
 
r
 
f
 
白n
 
a
 
s
 
D
 

内

υ

A

u

n

υ

内

4

'
i

(ロ
E
百
包

凶
E
h
S
E
s
z
g
ι
ト
〈

(C) 

KC160mM 

図22化学物質により移動抑制された粘菌でみられるATP分布パターン

相対移動速度がコントロールの約20%に抑制された時、 ATP分布は、平坦型と凸凹型の二つに分かれ

た。平坦型は、 tryptophane(8)などのアミノ陵、 KC1(c)などの塩類、 glucose(D)等の糖類、凸凹型は、

cys回 n(E)やglycine(町などのアミノ酸で見られた。(A)はコントロール (化学物質がない時)を示す。(A

D)， (E一円は、それぞれ同じATP漉度目盛りである。
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図23 先端ATP濃庭と移動速度の関係

粘菌の移動速度 (V)と先端部のATP濃度との関係は、 Vo~ (ATP-ATP ̂rl)dに従った。d
は約且7であり、 ATPcn(臨界i農度)は15μglmgproteinであった。
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(A) 

図24.細胞融合に伴うATP分布の変動 (A)と形状変化(8)

融合に伴い、中央部にあった原形質 (Ba)が、両端に移動し (Bb)、全体に散らばった (Bc)。

ATP分布は、衝突直後では中央部で高くなっているが (Aa)、やがて低下し別のパターンに推移した

(A b 、c)。
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図25 走光性発現に伴うATP分布の変動

一方向に進んでいる粘菌の先端部に青色光を照射 (灰色部分)すると、粘菌は照射部位から逃げた。

ATP分布は、照射5分後には照射部位付近で小さい凸凹を示し (b)、20分後には細胞全体にわたっ

て大きく変動した(c )。
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図26二方向に拡がる変形体の典却的なATP濃度の二次元分布

(A)図中の左右の方向に拡がる変形体。 (8)直流電場印可 (0.4mA) 1時間後の変形体。陰極側へに向

かつて移動している。
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図27直流'dt坊印可時の典型的なATP分布の変動。

左右に拡がる変形体の左右対称的なATP分布 (a)が、直流

電場によって非対称』守 (b-d)に変わった。
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図28.円形に拡がる変形体の収縮リズムの娠動パターン
Interval = 4sec 

変形体の収縮運動に伴っておこる原形質の厚み変化を、白黒の濃淡によって表した。白さは原形質

の減少(弛緩)を、黒さは増大(収縮)を示す。4秒毎に1-20の順序で示した。ごく周辺部と内側と

でそれぞれ位相が揃いかつ反対の関係になっていた。

(A) Conlrol 

o sec 
(B)T中 (ImM) (C) Phe (1 mM) after 3 hr 

Osec 

図29化学物質によって移動抑制された変形体の収縮リズムの振動パターン Icm 

一方向に(図の下側に)移動する時、先端部と後方部で位相がそれぞれ揃いかつ逆の関係であった(A)。

移動速度がcontrolの20%程度に抑制された時、振幅が低下(B，tryp同抑制存在下)，もしくは乱れた(C，

phenylalanin存在下)。
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a) 180 5ec b) 195 5eec c)2125ec 

図3且 光忌避行動に伴う収縮リズムの振動パターン変動

光を照射し始めてからの時間を各国の左上に示した。収縮リズムの位相波が照射部位に向けて

伝播した。
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図31非平衡系における化岸パターンの自己形成 (Nicolis & Pri曲 目ne.1977) 

4.7 

5.3 

Brusselatorというモデル反応系において(詳細は本文を参照)、中間生成物 Xの漉度分布は、
色々な境界条件と反応速度定数に対して様々なパターンを示す。
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第3章収縮リズムの位相スイッチング現象による

原形質流動と巨大アメ ーパ体制の調節

3-1序

アメーパ細胞は、どのようにして統合された一つの単位として振る舞えるのだろうか。こ

の問題は、巨大なアメーパ細胞である粘菌変形体にとって、特に切実である。 なぜなら、変

形体は原形質の巨大な集合体であり、部分部分に分離する危険に常に直面しているからであ

る。現実には、しかしながら、この生物は、巨大なアメーパ様の構造を維持し続けている。

つまり、原形質は、先端部ではシート状に広がり、管の複雑なネットワークが後方部に向かつ

て発達している。そして、その管の中では原形質のゾルが規則的に往復流動している

(K町 iya，1940; Kamiya et 01.， 1972)。変形体は、普通、細胞内で同調して収縮し弛緩している

(Grebecki & Cieslawska， 1978)。この同調したリズム性の収縮は、原形質の流動によって維持

されている、なぜなら、この同調性は、原形質流動が静水圧を負荷することによって止めら

れた時に、崩れるからである (Takeuchi& Yoneda， 1977; Yoshimoto & Kamiya， 1978a)。 その原

形質流動自身は、細胞質外質の能動的収縮弛緩によって発生する静水圧に基づく受動的流れ

である (Kamiya，1940; Yoshimoto & Kamiya， 1978a，b; Ishigami 1990)。それゆえ、能動的収縮の

空間的に平均化された差位が、駆動力を生み出すはずである。しかしながら、色々な種類の

局所的な刺激を受けた場合を除いて(Matsumotoet 01.， 1986; Mori et a1.， 1986)、収縮リズムの

位相は、細胞内でほんの僅か異なるだけであり、ゆえに収縮リズムの単なる微小な差が原形

質流動を担っていると推測されている (Yoshimoto& Kamiya， 1978; Ishigami， 1990)。

本章では、我々は、以下のことを報告する (Nakag剥&Ueda， 1996)。変形体内の二つの部分

間の相互作用が弱い時、同位相の関係が反対位相にスイッチし、そして、その交替が原形質

流動の駆動力を増大させるようにはたらく。これらの結果は、巨大なアメーパ体制を一つの

統合された単位として維持するように、変形体が原形質流動をグローパルに調節するという

新しいタイプの調節機構の存在を示している。最後に、位相スイッチングの可能な機構を、

結合非線形振動子モデルに基づいて議論する。

3-2方法

生物材料

三つの株(HU554xHU560，HU311 xHU320， HU 130xHU260)を用いた。基本的な培養法は1・2節

に従った。粘菌の細胞融合は、遺伝子に支配されている(Cooke& Dee， 1975)0 HU130xHU260 

株は、異なるfus対立遺伝子を有しているため他の二つの株とは融合しなかった。一方、

HU554xHU560とHU311xHU320問、あるいは同一株間では、融合した。

細胞融合並びに細胞の部分的分離に伴う原形質の厚み振動測定

粘菌変形体を餌無しで一晩、 1%寒天ゲル上に自由に這わせた (20x 30 cm')。移動している
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変形体の先端部をメスで切り取り 1%寒天ゲル上に置いた。細胞融合実験では、このような

変形体を二つ、適当な距離をおいて、図32aに示すように設置した。二つの個体は、広がり、

ついには出会い、融合遺伝子が適合していれば融合した。分離実験では、二枚のカバーグラ

ス (20x 20 mm2)を、図32bに示すように、 円形に広がっている変形体(直径約30mm)に隙

間dをもって垂直に突き立てた。隙間dを2から20mmにわたって変えた。従って、変形体は、

ほとんど二つの部分に区分けされて二つの部分の結合強度が様々に変えられたことになる。

1-2、2・2節に準じて細胞の厚み振動11(xふt)を時間的空間的に測定した。これら実験条件では、

それぞれの変形体で、収縮リズムがごく周辺部を除いてほとんど同調したので、その同調し

た内側部を空間的に平均化M(t)した(例えば、図32の破線で閉まれたそれぞれの領域)。二

つの部分の位相差は、平均化した掻動M(t)のピーク位置を比較して決めた。

原形質流動と厚み振動の同時測定

図33に、原形質流動の駆動力と厚み振動を問時に測る実験装置の概略図を示す。二つの変

形体を、複室のそれぞれに置き、変形体糸で繋いだ(K制 iya.1940)。中央の糸は、原形質流

動を観察するための光を光ガイドチャネルを通じて照らされた。複室問には、静水圧差がか

けられるようになっている。中央の糸内の流動が常に止まるように圧力をかけつづけ、その

負荷した圧力を駆動力とした。このような状況下で、二つの部分の厚み振動を測定した。

細胞融合に伴う等張張力と厚み振動の同時測定

図35aに、等張張力と厚み振動を同時に測定する実験装置の概略図を示す。張力測定は、吉

本ー神谷の方法に準じた (Yoshimo阻&Kamiya. 1978b)。大きい変形体からの変形体糸を、寒天

プロック上を円形に広がる変形体に付けた。変形体糸とシート状変形体は、融合し一つの個

体になった。糸の下端にガラスの錘(約6mg)を付け、糸の長さの変化、つまり等張張力を

測定した。このような変形体を二つ用意し、 5mmほど離して置いた。2-3時間後、二つは

融合して一個体になった。シート状の部分の厚み振動を画像処理法により測定した。

3-3結果

変形体融合の初期における反位相ロッキング

細胞融合に伴う厚み振動と位相差の典型的時間変化を、図34に示す。二つの変形体は、図

中(a)の矢印部分で出会い、融合し始めた。この頃、一つの変形体の振動振幅 (実線)は、

他方のそれ (彼線)に比べて小さかった。図(c)の上側に見るように、この小さい振幅は、

向調性が惑いことに起因している。融合後10分程たって、振幅は、大きくなり、二つの変形

体の振動は反位相になった。この状態は、 30分程たってほとんど同位相になるまで続いた。

この時には、二つの変形体関に太い変形体糸が形成されていた。図 (a)と(c)の比較より、振幅

の増大は、振動の空間的な同調性の増大によっていることがわかった。その振幅は10から15

分程の周期で増えたり減ったりしたが、この現象もまた空間的な向調性の変動によっていた。
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等張猿力は、融合時に同様な反位相関係を示した。図35bは、細胞融合時の一つの変形体

セットにおける等張張力と厚み振動の典型的な時間変化を示す。この結果は、張力と厚み振

動が同調して振動している事を明らかにしている。従って、明るさの変化で測定した厚み振

動は、変形体の能動的収縮によって引き起こされた。変形体の二つの部分の等張張力は、反

位相で振動し(データは示されていなし、)、その位相差の時間変化は、図 (c)の通りであっ

た。かなりのふらつきが見られるものの、約30分間は、反位相状態にあった。

同様な反位相関係は、図34に見るように、遺伝子的に適合した変形体同志の融合の初期に

現れ、 2O:tIO分 (N=18.me田士s.d.)間続いた。遺伝的不適合な変形体同志で起こる単なる接触

では、明白な反位相も同位相も現れなかった。これらの結果は、同位相と反位相の形成に細

胞融合、つまり原形質の直接的連結が必須であることを明らかにしている。

部分的分離による同位相振動から反位相へのスイッチング

融合の逆の場合として、変形体の部分的分離の効果を調べた。円形に拡がる変形体を二つ

の部分に部分的に分難した時 (図中の矢印で分離した)の、厚み振動の典型的な時間変化を、

図36に示す。部分分離の前では、振動は同位相であった。この同位相は、隙間の幅に依存し

て、反位相にスイッチするか、さもなくば同位相のままであった。隙聞が狭い時 (d=6mm)、

反位相状態は、分離後5分程で現れ、同位相状態に戻るまで、約15分間続いた(図36c)。これ

に対し、広い隙間の時には、位相は、同位相の周りで単にふらつくのみであった。12分以上

続くような反位相状態は、約20回の実験中で、直径の5分のl以下の隙間の時に限って現れた

(図37)。従って、原形質流動の妨害は、同位相から反位相へのスイッチングを引き起こした。

原形質流動の妨害により誘導される反位相振動とそれに対応した駆動力の増大

図38a.bは、時間ゼロより静水圧を負荷して原形質流動を止めた時の、ダンベル型変形体

の二つの部分の、厚み振動と位相差の典型的な時間変化をそれぞれ示している。二つの部分

の振動は、原形質流動を止める以前ならびに以後の短い問で、同調していた。この同位棺関

係は、図(a)の矢印で“'switching"と印された12分頃に直ちに反位相に切り替わった。この時、

位相関係は、融合や部分分離の場合に比べ、より安定して反対位相に固定された。中央の糸

中の原形質流動を再び自由にさせると、程なくしてリズムの向調性が回復した。

図(c)は、二つの部分の振動の差と原形質流動の駆動力の時間変化を示す。駆動力は、はじ

め小さく、反位相になった時、増大した。図39は、駆動力と厚み振動の差との二つの振幅の

関係を示している。位相関係の如何に拘わらず、二つの量は、比例関係にあった。結局、厚

み振動は張力発生により引き起こされるので、この結果は、原形質流動の駆動力が能動的収

縮の平均化された差に基づくという仮説を実証している。

3-4考察

収縮リズムの同調性は、次の様な場合に反位相に切り替わる。融合の初期、部分的な分離、
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それに原形質流動の抑制時であり、これらは、変形体内の部分間での相互作用が弱くなった

時である。この反位相関係は、駆動力を強くし、原形質流動を盛んにする。それゆえ、そこ

での相互作用が強まる。この様にして、変形体は、部分間の原形質流動もしくは結合強度を

調節するグローパルなフィードパック機構を有する。この機構は、変形体が、巨大なアメー

パ体制を維持するのに役立つ。

変形体は、一つの結合振動子体と見なすことができる仰atsumotoet aJ.， 1986; 1988)。結合

振動子モデルでは、一般的に、振動子聞の結合強度が、グローパルな位相関係の形成に重要

な役割を担っている。ある適当なパラメータ領域では、結合強度が弱くなると反位相が現れ

ることがごく普通に見られる。このことは、結合ベルーソフ・ジヤボチンスキー反応系

(Yoshimoto et aJ.， 1993)、ファンデアポール方程式の結合リミッ トサイクル系 (Yoshinaga et a1.， 

1991)やロジステックマップの結合カオス系 (Kaneko，1990)でも成立する。従って、 変形体に

おける反位相の出現は、粘菌の振動機構の特殊な性質と言うよりはむしろ、非線形動力学に

おける共通した特徴と言える。

どのような機構により変形体は、細胞内コミュニケーションをしているのだろうか。電気

信号、化学信号、機械的信号の三つの可能性がある。電位の長距離相互作用は、変形体では

有り得ないようだ。なぜなら、膜電位の変化は、伝播せず、極めて短い距離で消滅してしま

うからである (Tasaki& Kamiya， 1964)。原形質流動は、同調するための必要条件であるから、

化学的な相互作用は、欠くこ とのできないものである。しかしながら、われわれの複室の実

験では、同位相から反対位相へのスイッチングが、原形質流動が全く無いかごく僅という条

件で、極めて急に生じた。従って、機械的(力学的)な相互作用、つまり細胞質外質の細胞

骨格等を通じての相互作用は、否定できない(Romanovsky& Teplov， 1988; Teplov， 1988; 

Teplov et a1.; 1991)。
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図32.細胞融合 (A)と細胞の部分分離(8)の実験を説明する模式図

(A)実験セッ トの上面図。灰色の部分は変形体を示す。二つの変形体は、約 5mm離されて寒天

ゲルの上に置かれ (a)、進展して出会い (b)、そして融合し一つの個体を形成した(c )。

(B)寒天ゲル (AG)上を円形に拡がる変形体 (PL)を、二枚のカバーグラス (GW)で隙間

(d)を残して部分的に仕切った。(a )、 (b)いずれの場合も、厚みの援動は、細胞内側の破
線で回まれた部分を平均して得られた。

LCII! 

ヰ ー・・・口

図33. 原形質流動の駆動力と厚み振動を同時に測定する複室装置の模式図

ダンベル形の変形体 (pL)を、複室 (DC)に置いた。光源 (LT)からの光を漏れないよう

にガイド (LC) して中央部分の変形体糸にあて、原形質流動を顕微鏡 (MS)で観察した。そ

の流動が常に止まる様に、複室内で静水圧差をかけた。この静水圧差を流動の駆動力とした。

変形体は、厚み振動の観測用に赤色発光ダイオード (LE)で上側から照射された。変形体の透

過光画像は、鏡 (MR)の反射をへてピデオカメラに撮影され、コンピューターで画像処理され

た。

IP32JE泊三
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図34. 変形体の融合に伴う厚み振動における位相関係のパターン変化

(A)変形体の二つの部分 (図32Aの破線で囲まれた部分)の厚み振動。 (B)位相差の時間変化。

(C)厚み振動の空間一次元分布。上側半分は、図 (A)の実線のデータに対応する。 d[ ( x， t )が正
と負の時、グレースケールはそれぞれ白と黒である。融合の初期に反対位相が現れた。
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図35 変形体の融合に伴弓等張張力の変動

(A)収縮リズムと等張張力を同時に測定する実験装置の模式図。 PL、変形体 ;PS、変形体

糸 ;WT、ガラス製のおもり ;MR、鏡 1P、画像処理ユニット ;LE、発光ダイオード。

(B)等張張力(実線)と収縮リズム (破線)の変動の比較。両者は良〈一致した。

( C)等張張力における位相差の時間変化。位相差は、反対位相の周りで揺らいでいた。

百5
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図36 変形体の部分分離に伴う厚み振動の位相関係の変動

(A) & (B)それぞれ6mm，15mmの隙間を残して部分分離した時の厚み振動の時
間変化。 (C)位相差の時間変化。反対位相は、狭い隙聞のときに現れた。
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図37 部分分離における隙聞の大きさの関数とした反対位相の期間

変形体の 4/5が仕切られた時、反対位相状態は、約 12分続いた。Mean土s.d. (N=4) 
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図38 原形質流動の駆動力と厚み振動の関係

(A)複室内の変形体の二つの部分の厚み振動。 (B)図 (A)より求めた位相差の時間変化。

(C)駆動力 (実線)と厚み振動の差 (破線)の時間変化。位相関係は、時間ゼロで流動を止め

て少しして、同位相から反対位相へ切り替わった。駆動力は、厚み振動の差に一致した。
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第4章収縮リズムの時間空間的な分岐と発展

4-1序

粘菌変形体の収縮リズムは、 1942年の定量的研究 (Kamiya.1940)以来、 般的に細胞全

体で向調したリミットサイクル振動であると考えられている。これまでになされた多くの研

究は、リズムの規則性や向調性を主張してきた。これに反し、本論文のこれまでの結果は、

環境変化に応じて二個(第3章で見た様に二つの部分が反位相で振動した場合)ないし数個

(第2章で見た様に化学物質で移動抑制された時の位相がバラバラになった場合)のリミ ット

サイクルに分裂することを示した。変形体の収縮リズムは、単一のリミットサイクルでは決

して記述しきれない複雑さを秘めている。変形体は、空間的に広がりを持つ複雑な代謝反応

系からなるため極めて高自由度の多体系であるといえる。この様な系は、理論的には、向調

した周期運動のみならず、時空間カオス(蔵本.1994)やカオス的遍歴 (金子ら.1996) と呼

ばれる現象をはじめとした複雑多様なダイナミクスをも示す。ゆえに、これまで観察されて

きた変形体の収縮リズムは、多様な可能性の中から選ばれたほんの一部の秩序状態にすぎな

いと予想される。もしくは、機能発現に関連していくつかの秩序状態のみが自律的に選択さ

れているとも考えられる。収縮リズムにおけるダイナミクスの多様性やその発展規則を解明

することは、自己秩序形成能に基づく機能書IJ発の原理を明らかにすることに結びっく 。

安定した状態にある系が、刺激によ って違う状態に移り、そこからどのように発展するか

を調べることは、系の動力学的性質を調べるにあたり、しばしば有用な情報をもたらす

(Winfree. 1980)。今まで、安定した変形体の収縮リズムを乱すことは困難とされてきたが、

我々は、温度ショックや機械刺激、紫外線照射等の刺激によって収縮リズムを一時的に停止

させることに成功した。したがって、その刺激の後、変形体を静かに放置し元の安定した向

調リズム体に戻る発展過程を調べた。そしてさらに、紫外線照射や化学刺激によって様々な

形態の変形体を誘導することができたので、形態と収縮リズムの関係についても調べた。こ

の章では、初めに、収縮リズムの発展過程における、相互引き込みに関連した振動周波数の

分岐と共存を示す。次に、収縮リズムの向調範囲が、細胞形態や原形質の混合範聞に関連し

て変わることを明らかにする。これらの結果を基に、振動子集団として見た変形体が、どの

ように境界条件や振動子関の結合状態を自律的に更新するかを考察する。最後に、粘菌シス

テムのモデルを提案し、結合非線形振動子系の自己秩序化に基づいて機能を発現する機構に

ついて論じる。

4-2方法

生物材料と細胞の刺激方法

1-2節の方法に従って鋼製した大きい変形体 (25x 35 cm2) のシート状の先端部から、 Sつ

の小片 (4x 4 mm2) を切り取り寒天ゲルを敷いたシャーレ(直径9cm)の中に2cmほど離し

て格子点状に置いた。 1-2時間して直径Icmほどの円形に拡がった変形体に、様々な刺激を
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与えた。刺激は、 1)機械的刺激:金属性の針で変形体を満還なく約30回ほど突き刺し、さ

らに口で風を吹き付けた、 2)低温刺激:4'(;のチャンパーに一時聞入れた、 3)紫外線照射・

殺菌灯を照射した(東芝製殺菌灯型番GL-15を20cm離して15分間照射)、 4)化学刺激.基

質の寒天ゲル内に0.1Mの塩化カリウムまたはIOmMフェニルアラニンを溶かした、の4つの

方法で行った。これらの刺激によって収縮リズムは、著しく滅弱し、刺激を取り除くと約4時

間ほどで元の状態に戻った。このリズムの回復発展過程を観察した。

異なる振動状態にある細胞の融合

上記のように刺激した粘菌の収縮リズムを調べ、振動状態が異なる個体を選びだして、基

質の寒天ごと切り取り別のシャーレに図45.の様に移した。 2-3mm離れた変形体は、 15分ほ

どして出会い融合した。図45.の破線に沿って収縮リズムの時間変化を測定した。

画像処理法による収縮リズムの測定

1-2、2-2節に従い収縮リズムを時関空間的に測定した。

原形質の混合程度の測定

餌のオーツフレークを筆記用の青インク(型番4001、ペリカン社、ドイツ)と伴に乳鉢内

ですり潰しながらよく練り合わせた。これを乾燥させた後、変形体に与えて、一晩おいた。

染色された微少な餌粒を大量に取り込んだ変形体の一部 (1x 1 x 1 mm3) を、円形(直径2-3

cm)に拡がる別の変形体の端にのせた。約20分後、細胞が融合し原形質が混ざりあった。染

色された餌粒の動きを実体顕微鏡で観察した。

4-4結果

収縮リズムの発展過程における多重振動状態の出現と遷移

以下に示す結果は、刺激の種類、つまり機械的刺激、低温刺激、紫外線刺激、化学刺激に

よらず定性的に共通した。図40は、機械的刺激によって振動が停止した後に見られた収縮リ

ズムの三つの典型的な時間変化を示す。即ち、様々な周期の振動が次々に現れる不規則な振

動(母、ほほ元の周期と同じ周期の安定した振動(b)，一定した長い周期の振動 (c)であった。

いずれの場合も刺激後4時簡を過ぎて元の周期に戻った。各時間変化の刺激後6時間にわたる

周期の出現頻度を、戸ak-阻ーpeak時間より求め、それぞれ(の， (ゆ， (1)に示した。(d)，(1)は、 二つ

のピークを示し、かっその比はいずれも 2だった。同様な周期の出現頻度を、紫外線刺激後3

時間にわたって求め、さらに48個の変形体で積算し図41に示した。元の振動周波数曲。の半分

の振動数，000/2のところにピークが現れた。以上の様にちょうど二倍の関係にあるこつの周波

数状態が現れた。図42は、図41のデータより求めた、二つの振動状態の連続滞在時間の統計

的頻度を示す。寿命15分まではどちらの状態も同様な一定確率で崩壊した。ゆえに、リズム

の発展過程は、あたかも半分の周波数を持つ二つのリミットサイクルが互いにランダムに遷

移しあう振動状態の様にみえる。
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図43は、 収縮リズムの発展過程に見られた検々な特徴的な振動状態を示す。二つの振動

状態曲。とωJ2は、図40.の様に頻繁に遜移する他、 30分毎に切り替わったり(図43.)、振動

波形のスプリットにより振動数が倍化したり(図43b)、振動数が連続的に変化したりした

(図43c)。以上の様に二つの振動状態が存在しても選移のし方は様々であり、ゆえに個別的

には多様な振動状態を表す。さらに、まれには、医143d.eの様に、倍の周波数が現れ1時間ほ

ども続いたり、 30分間も振動が止まったりした。以上の様に、多くの時間は曲。かωJ2の状態

にあるが、時々2曲。や盤振動状態に落ち込むことが分かつた。

ω。とω，，/2の状態の空間的共存

図44は、図43bの様に、 ω。からωJ2状態へ周波数倍化が起きる過程の空間的な振動状態を

表す。 この移行は、必ずしも細胞内で向調して起こるのではなく、一部分が先に岨。状態になっ

た(図中の矢印)。この曲。状態は徐々に広がっていき、やがて細胞全体に行き渡った。この

ように、二つの周波数モードは、空間的に分離する。

さらに二つの周波数モードの空間的な相互作用を検討するために、紫外線照射によって

ωJ2モー ドに誘導された変形体を、図45.の様にω。モードの変形体と細胞融合させた。二つの

変形体は、融合直後、一過的に乱れた振動状態を示したが、 20-30分程して徐々に定常的な

振劫状態に落ち着いてきた。この定常状態には、図45b&cに示す様な二つの型があった。図

45b.cは、図aに示した点線に沿った空間l次元の時間変化を示す。一つは、変形体の二つの部

分が元々のモード付近に戻り、相互引き込みを起こして周波数比を 2に保ったまま11時間以上

も継続した φ)。他方、変形体全体が、元の二つの周波数の中間的な周波数で向調した (c)。

しかし、しばしば振動が乱れた。向調体になる時は、融合部分に太い変形体糸が形成され、

原形質の細胞内混合がモードの分離に関係すると予想される。結局、収縮リズムの周波数は、

空間的相互作用により、 l対lもしくは 1対2の引き込み状態になった。

変形体糸の網目構造の消失に伴う収縮リズムの変調

変形体は、容器の壁に接触して進行方向を変える時、または周りの温度が25"Cから31"cに

変わる時、もしくはフェニルアラニンを含んだ(10mM)寒天上を這う時に、図46.に示す様

な変形体糸が殴昧な形状を時々見せた。この様な形状は、長い時には数時間も継続した。図

46cは、円形に拡がる変形体が容器の壁に接触した時に見せた振動リズムの空間一次元の時間

変化を示す。実線の矢印で示す様に、振動が局所的に停止した。または、破線の矢印で示す

様に、収縮リズムの位相の伝播速度が局所的に著しく低下した。これらの変調によって、空

間二次元的な位相パターンは、図46dの様に、細かく分断化された領域(図の右下周辺)と揃っ

た領域(内側中央部)、さらに止まった領域(左側周辺)に分かれた。このような時、位相波の伝

播速度とその移動方向にみた位相波の幅とを図47.の様に求め(方法の節に詳述)、図47bに示し

た。様々な幅の位相波が現れたが、両者は、概して比例した。従って、変形体は、振動周期

を細胞内で一定に保ちながら、位相関係のみをかなり自由に変動させる機構を持つといえる。

図48は、高濃度のフェニルアラニン環境により誘導された同様な形状の時に見られたきら

-46-



に複雑な振動状態を示す。収織リズムは、もはや図46，47で見られた様な定常な周波数を持

たず、固まぐるしく変動し乱れた(図48a)。位相波は、極めて局所的にしかも不規則にしか現

れず、決して大域的に伝播しなかった(図48b)。収縮リズムは、この様な乱雑な状態にも成り

得る事が分かつた。

様々な形状の粘菌における、原形質の細胞内混合の程度を調べた。図46bの様な通常の形状

の時、ある局所に存在する原形質のゾルは、高々一回の収縮振動の聞に細胞全体に散らばっ

た。これは、原形質の細胞全体にわたる混合が効率よく行われることを示す。これに対し図

46aの様な形状では、ある場所に局在した原形質は、局所的にしか混合されず、 10周期を過ぎ

てもなかなか細胞全体に散らばらなかった。以上の様に、変形体糸の網目構造の消失に伴い、

原形質の混合が局在化した。この事は、収縮リズムの空間同調性の局在化や位相波伝播速度

の低下と対応した。

細胞形状における均一な網目構造の出現に伴う位相パターンの経巡り

図的Aaは、殺菌灯を照射した後、約12時間経った時の細胞形状を表す。ほぽ均一な太さで

かつ方向性の無い網目構造を示した。一旦この様な構造になると殆ど形状の変化が見られな

くなった。原形質を切り取って新たな寒天ゲルの上に置くと図46bの様に同心円状に拡がるこ

とや、数時間後細胞縁の数箇所から一気に原形質が伸展する事(図的Ab)等から、原形質自体

は正常であると考えられる。この時、原形質は、細胞内で混合されたが、細胞全体にわたる

効率よい混合は見られなかった。にもかかわらず収縮リズムの位相波は、図的bに示す様にほ

ぼ同ーの速度でしばしば細胞全体を伝播した。この様な振動は、数回続くだけで消失し、-

E乱れて減衰した後、再び現れた。この様に間欠的に現れる様々な位相パターンを、図49c・f

に示す。具体的には、 a)帯状の位相波が一方向に伝播した、 b)対流の様に位相ドメインが中

央部で吹きあがり周辺部に沿って下りた、 c)周辺部の二ヶ所から位相波が湧きだし中央で衝

突して消滅した、 d)二つ巴模様状になり反時計周りに回転した。総じていえば、位相の織っ

たドメインが細胞全体の数分の一程度の大きさでありかつ概して左右対称的であった。これ

は、一見別々に見えるパターンが、何らかの共通した物理的拘束を受けていることを示唆す

る。以上の様に、粘菌は、細胞形状の変化に伴い、共通の特徴を有する様々な位相パターン

を次々に経巡った。

4-4考察

非線形動力学によれば、系の状態やパラメータの極僅かな違いが、異なる秩序状態に行き

着く (Bergeet a1. 1984， Hilborn 1994;北原&吉JlI1994)。今回得られた一連の結果は、まさにこ

の様な機構によってもたらされた秩序選択現象だと恩われる。粘菌変形体の収縮リズムは、

同様な刺激に対して、周期や位相について空間的時間的に様々な振動状態に分岐した。振動

状態の違いは、変形体の刺激応答性の違いに結び付くと考えられるから、この様な分岐は、

行動の非一様性を生み出す可能性がある。

変形体における収縮リズムの秩序形成機構について考察する。収縮リズムの空間的な位相

勾

t
d
生



差は、原形質流動の駆動力を生み出す。駆動力が大域的に発生すれば変形体は決まった方向

に移動できる。このようにして生じる原形質の流動は変形体糸の形成を誘導すると予想され

る。なぜなら、 1)細胞の融合や部分的分離の際に二つの部分が反対位相で15分程振動すると、

その問に太い変形体糸が形成される、 2)複室法にてダンベル型の変形体を調製すると、中央

部の原形質ははじめ幾筋もの蛇行した細い流れを示すが、流動が盛んになるに連れて統合さ

れ太くて真直な流れになる、 3)位相パターンが安定している時は、大抵位相勾配に沿って変

形体糸が形成されている、からである。本章の結果によれば、変形体糸の網目構造は原形質

の混合様式を規定した。以上の点を、結合振動子モデルになぞらえて整理してみよう。結合

振動子系の集団的挙動は、一般に振動子の性質、振動子聞の結合様式、境界条件初期条件等

に依存する。原形質の交換による相互作用は、振動子聞の主要な結合要因だから、結合様式

自体が振動子の集団的挙動に依存して数周期の時間後れを伴って影響される。境界条件は、

原形質の大域的流動によって変形体が変形・移動する事から、やはり集団的挙動に依存して

変更される。わずかな変形は一回の収縮振動でも起こるが、大きい変形は変形体糸の形成を

伴うので数周期かかり、従って、大きい変更と小さい変更がそれぞれ長短の時間スケールで

もたらされる。このように、変形体の収縮リズムパターンは、パターン形成の要因がパター

ン自身に依存して次々に更新されるという特徴を持つ。この様な機構は、系の発展を複雑に

することも考えられるが、むしろ集団パターンを通じたフィードパックが拘束条件としては

たらき系の発展を巧みに制御するのではないかと予想される。
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図40機械的な刺激によって振動が停止した後に見られた収縮リズムの三つの典型l的な時間変化

( a)様々な周期の振動が次々に現れる不規則な振動。(b)ほぽ元の周期と同じ周期の振動。

(c)ほほ一定の長い周期が続く振動。いずれの場合も、刺激後4時間を過ぎた頃には元の周期の振

動に戻った。 (d) • (e) • ({)は、 (a) . (b) • (c)のpeak-IO-peak時間の出現頻度を、そ
れぞれ示す。 (d)と (f)に二つのピークが現れた。二つのピークの周期は、ちょうど二倍の関

係にあった。
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図44.曲_12から曲ー状態への周波数倍化過程に見られる空間的な周波数分離

図43b 蕩合にお丹る収総リズムの空間一次元の時間変化を示す。初め、 叫o状態が、局所的に
あらわれ (矢印)、やがて細施全体に拡がった。
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図43. 収縮リズムの発展過程に現れたさまざまな援動状態

( a)曲。/2状態と曲。状態切り替われ (b)曲。ρ振動のスプ1)":;トによる振動数倍化。

(c)曲。/2振動から曲。振動への連続的な遷移。 (d)2ω。振動。(e )リズムの消失。
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図41 収縮リズムの発展過程に見られる振動周期の出現頻度

紫外線照射によって収縮リズムが停止した後3時間にわたって peak-lo-peak時間を
測定Ltco48個の変形体のデータ (振動回数にして2183回)を積算して、相対頻度
を求めた。2倍周期(曲012)のところにも ピークが見られた。
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図42 二つの振動状態の連続滞在時間の統計

図41で用いたデータにおいて、 曲。状態と曲。/2状態がどれほど持続したかを調べ、

それぞれの状態で相対頻度を求めた。15分程までは、どちらの状態も同じ一定の

確率で崩壊した。
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盟込~よ!!k 状態にある変形体の融合後の収縮 リ ズムの時間的空間的制k

(a)実験方法の模式図。曲。ρと曲。状態にある二つの変形体を離しておいた。 ω。状態の変

形体が主に拡がって接触し、融合した。破線にそった位相分布の時間変化を接触後約15分し

てから測定した。 (b)ω。12と曲。状態の空間的な分離。時間が経つにつれて、下側の振動

数が徐々に高くなり、図中の後半部では上と下の振動数比はほぼ2になった。(c )二つの
振動状態の同調化。二つの振動状態が互いに近寄って同調したが、 しばしば振動が乱れた。
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(D) 

E 

Interva1 = 40 sec 

(E) 1 2 3 4 

Interval = 24sec 
(続き)
図46 円形に拡がる変形体が容器の壁に接触した時に見せた複雑な掻動リズム

(D)収縮リズムの空間二次元パターンのスナップショット。位相のそろった領域が分断化
された。 (E)図Bの様な形状時の収縮リズムの空間二次元パターン。
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図46 円形に抵がる変形体が容器の墜に接触した時に見せた複雑な掻動リズム

(A)援に接触したときの変形体の写真。変形体糸の網目構造が暖味になった。図中の矢印に沿っ

た空間一次元の時間変化を図Cに示した。

(B)自由に拡がる変形体の写真。変形体糸の網目構造が発達している。

( C)収縮リズムにおける空間一次元の時間変化。位相波の伝播速度が遅い領域(破線矢印で示し

た)や、振動が停止した領域(実線矢印で示した)が混在した。

(続<l
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図47 位相波の伝播速度と移動方向に見た位相波の幅との関係
(A)位相は速度と位相波の幅の測定法。変形体の直径dで位相波の幅wを除し相対サ

イズWを求めた。同様に速度Vも粘菌サイズで規格化した。 (B)位相波の速度と幅の

直線関係。これは、変形体の直径が 30mmでも3mmでも成立した。
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(A) 

図判 官フェニルアラニン環境により誘道された複雑な収縮リズム

(A)収縮リズムの時間変化。不規則な振動を示した。
(B)収納リズムの空間一次元的にみた時間変化。位相波は、局所的かつ不規則に現れ、細胞全

体に伝播しなかった。
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図49， 紫外線照射12時間後の細胞形状と収縮リズム

(A)細胞形状。均一な太さの網目構造を呈した(的。この形状はしばらく固定されていた

が、数時間後、端の数箇所 (矢印)から一気に拡がり出した(b)，(B)収縮リズムの空間一
次元的な時間変動。振動は、しばしば乱れ減衰した。 (C.F)様々な空間二次元パターンの

スナップショット。このような振動パターンが次々に現れては消滅した。

Interva1 = 32 sec 
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終章終わりに

本研究により、粘菌の行動や情報処理は、要素と全体の巧みな協調性によって作られる動

的な大域的秩序形成に基づくことが、実験的に解明された。第一章では、粘菌が、同じ応答

を繰り返すだけの単純な行動を示すのではなく、複雑な状況では粘菌なりの計算原理にした

がって適切な行動をとることがわかった。第二章では、細胞行動に伴って、 ATPの化学パタ

ーンが形成されることを示した。さらに、化学パターンは、収縮リズムの位相パターンと対

応した。これは、二つのパターンが互いに影響し合うことを示唆する。図50は、この様なパ

ターン形成が、どのような機構で起こり 、またどのように生理機能と関連するかを模式的に

示す。粘菌の収縮リズムにおける多様な位相パターンは、結合振動子モデルに基づいて説明

できた。原形質の交換程度は振動子関の主要な結合要因であり、その強度や範囲、方向性が

更新されることでパターンは作り替えられた。原形質流動は、収縮リズムの空間的な位相差

によって生じたので、従って、大域的秩序は、振動子閥の結合様式に依存して形成される一

方で、結合様式自体は、大域的秩序に依存した。この様な機構によるパターン選択が、第三

章で示した様に、位相スイッチング現象による細胞行動とアメーパ体制の調節機能をもたら

した。粘菌という機能システムにおける要素と全体との関係が具体的に解明できた (第四章)。

粘菌の情報処理機能は、パターン選択の過程そのものだと考えられる。生物システムにおけ

る機能創発の仕組みを、粘菌を材料にして解明することは、極めて有効な方法である(上回&

中垣 1996，中垣&上回 1997)。

非線形振動子

化学物質の漫度パターン

収縮リズムの位相パターン

具体的性質・多様なパターンの生成

引き込みによる行動制御

結合強度の変化に伴う位相スイッチング現皐

結合範囲の変化に伴う位相パターンの変調

収縮);(A <7)~j~"，一一流動
原形質の流動方向に沿った変形体糸町成長

外界からの刺激による変調

情報伝達系の活性化

遺伝子発現調節

t 
大域的な原形質の輸送
細胞の変形や移動

匝函
図5U 結合非線形振動子系の自己組織化に基づく粘菌行動の発現
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