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論 文 内 容 要 旨          

＜第 1章: 序論＞ 

バクテリアはべん毛と呼ばれる運動器官と菌体と呼ばれる部分から成り、べん毛を高速回転させて、直線的な遊泳 （

ラン）と方向転換 （タンブリング）を繰り返しながら水中を移動する。その際に、細胞膜に埋め込まれた受容体によ

り周囲に存在する特定の化学物質の濃度勾配を検知し、方向性を持った行動 （走化性）を起こす （図 1）。この現象

は、バクテリアがアミノ酸のような好ましい物質の濃度がより高い方向に移動するために、あるいはフェノールのよう

な好ましくない物質から遠ざかるために重要である。細菌密度が低いときの走化性応答は、ランダムウォークの一種で

あるバイアストランダムウォーク （Biased - Random Walk）であることが知られている。しかし、バクテリアが誘引物

質に対して集まるほど細胞密度が高くなる。バイオフィルムや宿主体内でのバクテリアの生存状態においても非常に高

い細胞密度であると考えられる。走化性

を示し始めてから高密度な状態になる

までを含めたバクテリアの動態、特に集

団形成・集団行動についてはよく調べら

れていない。本研究では、バクテリアが

集合する過程で発生する集団全体での

現象を明らかにするとともに、集団中で

の個々の菌の運動に特異的な現象も明

らかにし、それらの物理的メカニズムを

解明することを目的とした。 

＜第 2章: キャピラリーアッセイを用いたマクロなバクテリア集団行動解析＞ 

図1 バクテリアの走化性  

― 446 ―



改良型のキャピラリーアッセイを用いて、サルモネラ菌の集合過程を定量的に解析した。キャピラリー付近での菌数

の時間変化を測定したところ、徐々に菌が集合し、数分で菌密度が一定になった。菌の集合は、キャピラリー付近での

観察面の高さで様子が異なり、キャピラリー付近よりもキャピラリーから下の部分に多くの菌が集合していることが分

かった。これにより、菌の集団を下向きに運ぶような力が働いていることが示唆された。 

菌数の時間変化から示唆された下向きに働く力は“流

れ”による可能性が高いと考え、PIV (Particle Image 

Velocimetry)による流れ解析を行った。その結果、誘引物

質への正の走化性応答によりキャピラリー周辺の細胞数

が増加するにつれて、図 2 のように、サルモネラ菌の大

きさ （数 µm）に対し数百倍のスケール（mm 程度）の

対流が発生していることが分かった。PIV の結果から流

速の時間変化を求めたところ、流速の最大値は約 7 μm/s

であった。 

対流発生のメカニズムを知るために、対流発生に関係するファクターを調べる実験を行った。1つ目のファクターと

して調べたのが“重力”である。対流はキャピラリー付近で下向きに流れていることから重力が対流発生に関わっている

と考えた。密度勾配作製溶液 Percoll を用いて溶液の比重をサルモネラ菌自身の比重よりも高めることで、菌にかかる

浮力を大きくし、見かけの重力の大きさを変化させた状態でキャピラリーアッセイを行った。その結果、対流の逆転現

象が観察され、対流発生に重力が重要であることが分かった。2 つ目のファクターとして調べたのが“走化性”である。

走化性たんぱく質をすべて欠損したサルモネラ菌株を用いた実験、およびキャピラリー内に誘引物質が含まれていない

状態での実験を行ったところ、対流の発生は見られなかった。これにより、菌が誘引物質に対して走化性を示しキャピ

ラリー付近に集合することも、対流発生の重要なファクターであることが示された。以上 2つのファクターは、好気性

の原生生物や枯草菌で観測されている生物対流と呼ばれる現象と共通していることから、本研究で観測された対流は生

物対流の一種であると考えられる。さらに菌数の時間変化と流速の時間変化を比較したところ、対流が発生するのは菌

数が飽和してから数分後であること、また菌の集合領域が広がるにつれて流速が大きくなる傾向のあることが分かった

。すなわち、細胞がキャピラリー周辺に集合する際の空間的な広がりが対流発生に対して重要であることが示唆された

。この点についてより詳細に検討するため、キャピラリー付近での菌の集団に対する力の釣り合いを考え、細菌集団の

沈降により周囲の流体が一体となって引きずられ、対流が発生するというモデルを構築した。細菌集団の沈降速度を計

算した結果から、流れ発生には、バクテリア集団と周りの密度差よりも、菌の集合領域の拡大が重要なパラメータであ

ることが示された。この対流の生物学的意味としては、誘引物質撹拌の効果がまず考えられる。また、対流により誘引

物質の近くに同じ菌が長い時間留まらず周りの領域との交代を可能にすることで、集団としての生存率を上げている可

図2 サルモネラ菌集団により誘起された対流現象 

― 447 ―



能性も考えられる。 

＜第 3章: ミクロなバクテリア集団行動解析＞ 

集団中での個々のバクテリアの動きを詳しく

解析するために、野生株のサルモネラ菌集団中

に、少量のサルモネラ菌GFP導入株を混ぜてそ

の動きを蛍光顕微鏡で観測する実験を行った。

実験は、化学物質の濃度勾配がない状態で行い、

GFPを導入した菌の遊泳軌跡を描いてそこから

詳しい解析を行った。実験映像から、細胞密度

依存的に菌の挙動が変化していることが分かっ

たため、菌の拡散に注目して解析を行った。解析結果から化学物質の濃度勾配がない状況下では、菌の移動距離が細胞

密度依存的に変化することが分かり、拡散係数を算出したところピークを持つ変化をすることが明らかとなった （図

3）。類似の現象は大腸菌について過去の論文で報告されていたが、詳しい原因はわかっていない。そこで、この拡散係

数の密度依存性の原因を突き止めるために、（1）拡散係数の増加領域、（2）拡散係数の減少領域の 2つに分けて様々な

解析を行った。はじめに遊泳時の角度変化の分布をみた。その結果、領域 （1）においては、角度分布に大きな違いは

みられず、領域 （2）では、大きい角度変化の割合が増加していることが分かった。次に遊泳速度の分布を測定したと

ころ、領域 （1）では、細胞密度の増加とともに分布がより速い領域にシフトしていることが分かった。領域 （2）に

おいては、より遅い速度の領域にシフトしていた。2つの解析から、領域 （2）における拡散係数の減少は、衝突頻度

の増加に伴う角度変化の増加および遊泳速度の減少が原因であると考えられる。しかし領域 （1）における拡散係数増

加の原因を速度増加だけで説明するのは困難だった。そこで、領域 （1）に関して、遊泳時の角度の持続時間を測定し

てみた。その結果、細胞密度の増加に伴い角度（遊泳方向）の持続時間が増加していることが分かった。また、角度相

関を求めたところ、より近い菌同士の角度が揃っていることが明らかとなった。遊泳時に近くの菌同士の角度が揃うこ

とが重要と考えられるため、Vicsekモデルを用いたシミュレーションを行った。Vicsekモデルは、アクティブマター分

野で用いられる標準的なモデルであり、バクテリアの遊泳角度を周囲のバクテリアの角度との平均とするものである。

その結果、時間経過とともにバクテリアの遊泳方向が揃う様子がシミュレートされ、そこから拡散係数および角度変化

の持続時間を算出したところ、どちらの値も粒子数 （バクテリア数）の増加に伴い増加するという結果が得られた。

これは、バクテリアが遊泳時に集団の平均にトラップされ個々の揺らぎが抑えられているということを示している。こ

れらの結果から、領域 （1）では、細胞密度の増加に伴い衝突頻度が増加し、それにより遊泳方向が揃い、角度の持続

時間が増加するとともに遊泳速度が増加することで、拡散係数が増加しているものと考えられる。本章で述べた拡散係

数の細胞密度依存性にピークが存在するという現象は、バクテリアが動きやすいような細胞密度が存在していることを

図3 サルモネラ菌の拡散係数の細胞密度依存性 
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示唆するものだとも言える。 

＜第 4章:  結論＞ 

 本研究では、バクテリア集団の振る舞いを、集団全体としての運動と、個々の菌の運動という 2つの観点から調べた。 

 集団全体については、サルモネラ菌が誘引物質のポイントソース周辺に集合した際に、対流が発生することを見出し

た。バクテリア集団にかかる重力により、バクテリア集団と周囲の流体が沈降することで、対流が発生していると考え

られる。その時に重要なのが集合した領域の拡大であることが、実験とモデルから明らかになった。 

 集団中における個々のサルモネラ菌の運動解析から求めた拡散係数が、細胞密度依存的に変化し、ピークを持つこと

が分かった。細胞密度の増加に伴い拡散係数が増加する領域では、菌同士の衝突頻度が増加し、それにより遊泳方向が

揃い、角度（遊泳方向）の持続時間が増加し遊泳速度が増加することが、拡散係数増加の原因であることが、実験およ

びシミュレーション結果から示された。また、さらに細胞密度が増加するに伴い拡散係数が減少する領域では、衝突頻

度の増加に伴う角度変化の増加および遊泳速度の減少が、拡散係数を減少させていることが実験結果から示された。 

これら 2つの結果をふまえて考えると、バクテリアが走化性を示し集合する際には遊泳方向が揃うことで効率的に集

合することができ、集合した後には集団を維持しやすくなっている可能性が考えられる （図 4）。本研究で得られたバ

クテリアの集団としての振る舞いについてさらに理解を深めるためには、化学物質の濃度勾配が存在する環境下での集

団行動解析が有用であろう。例えば、マイクロ流体デバイスを用いて化学物質濃度勾配環境をコントロールし、バクテ

リアの遊泳を観察する方法が考えられる。 

 

図4 走化性によるバクテリア集団行動モデル 
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