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１. はじめに　－多振動子系としてみた植物の概日
時計システム　

　高等植物は、全能的で自律性をもった細胞が組
織、器官、個体を形作った「階層性のある自律分散
システム」となっている（図１）。しかも、器官に
よってシステムの形態が異なっており、葉はおおよ

そ２次元、根はおおよそ１次元のシステムとなって
いる。さらに、維管束系と呼ばれる導管や師管を通
じて組織同士や器官同士が長距離で相互作用してお
り、その長距離の相互作用ネットワークがシステム
をさらに複雑化、高度化している。このように植物
システムはシステムとしてユニークであるため、生
物学者だけでなく物理学者や工学者にとっても興味
の対象となってきた［１］。
　1990年代に入ると、ルシフェラーゼ発光と高感度
CCDカメラを利用した概日リズムのイメージング
技術により［２］、植物の概日時計システムに対す
る研究が一気に進み出した。2000年代中頃までに
は、高い空間解像度をもつ概日リズムのイメージン
グ実験と培養細胞を用いた実験により、ほぼ全ての
植物細胞が概日リズムを刻む能力をもった自律振動
子であることが明らかとなった［３－５］。これに
よって、植物システムが「階層性のある複雑な振動
子系」であることが事実として認識されるように
なった。
　近年、哺乳類も含め、概日時計システムを多振動
子系として捉える研究が盛んである［６－11］。こ
れは、生命体を一つのシステムとして捉え理解する

　植物の細胞一つ一つが概日リズムを発振する振動子として振る舞っていることが明らか
となり、「多振動子系」としての植物の概日時計システムの研究に注目が集まっている。
植物の概日時計システムは、葉においてはおおよそ2次元、根においてはおおよそ1次元
の振動子系となっており、このような植物特有のシステムにおいて、どのような時空間パ
ターンが発生するかが興味の対象となっている。本稿では、まず多振動子系の研究を牽引
してきた振動化学反応、Belousov-Zhabotinsky反応を紹介し、多振動子系の研究に関する
背景を概説した。また、近年、時計遺伝子のレポーター発光の時空間解析によって観察さ
れた、葉におけるスパイラル波と根におけるストライプ波を紹介し、その数理モデルにつ
いて概説した。最後に、植物における多振動子系の研究と「体内時計制御工学」の関係を
考察し、今後の展望について述べた。
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図１　植物の概日時計システム
植物は階層構造を持つ自律分散システムであり、葉は
おおよそ２次元、根はおおよそ１次元のシステムと
なっている。この植物特有のユニークな構造を反映し
た数理モデル（階層性のある結合振動子モデル）を構
築できれば、植物特有の創発原理（システム原理）を
見出すことができるかもしれない。
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ことが生命を理解する上で重要であることと、体内
時計の科学を医療や工学などへ応用する上で必要で
あるためだと考えられる ［12］。そこで本稿では、
高等植物における概日時計システムの多振動子系と
しての研究について、その現状と意義を考察した
い。

２. 多振動子系の研究は何を目指しているのか？
　多振動子系の研究は、何を目指しているのであろ
うか？近年、細胞の内部における分子レベルの詳細
な議論には力点を置かず、レポーター発光に含まれ
る概日リズムの位相や振幅だけを解析し、その時空
間パターンに着目した議論を見かける［８，11］。
このような研究によって何が見出せるのであろう
か？一つの答えは、システム全体の挙動（時空間ダ
イナミクス）の性質とその挙動を支配する原理、さ
らにはその挙動の制御則に関して知見を得ることが
できる、というものであろう。もちろん、リズムの
位相や振幅だけを議論している研究者も細胞内部に
おける詳細な現象の重要性は重々理解している。し
かし、細胞の振舞いを単純化することで細胞集団の
挙動とその動作原理をシンプルに見出そうとしてい
る。
　ここで、多振動子系の研究の特徴を理解するため
に、多振動子系の研究の背景に簡単に触れたい。多
振動子系の研究は、概日リズムに限らず、心臓の拍
動や脳波、粘菌の集合パターンなどにおいても行わ
れてきた［13－16］。これらの生命リズムの多く
は、自律振動する細胞の集団から発生している。細
胞レベルのミクロなリズムの集団が同期し、マクロ
な器官レベルまたは個体レベルのリズムを形成する
様子は、「結合振動子モデル」によって記述され
る。結合振動子モデルは、自律振動する要素が互い
に何らかの相互作用をしている系において一般に適
応できる普遍性の高いモデルである ［15］。
　また、多振動子系のモデル実験系として、
Belousov-Zhabotinsky（BZ）反応が半世紀以上も
の間研究されてきた［16］。フェロインやルテニウ
ム錯体などの金属触媒の性質を利用して周期的に変
色するBZ反応は、シャーレに薄く広げると2次元の
振動場として振る舞い、ターゲットパターンやスパ
イラルパターンなどの鮮やかな時空間パターンを呈
する。時空間パターンの研究は、振動場における同
期現象の理解に大いに貢献してきた。しかしなが
ら、シャーレに薄く広げた連続媒質のBZ反応は
“連続系”であるため、細胞を構成要素とした“離散

系”である生命システムに対するモデルとしては不
十分であった。例えば、連続媒質を用いて、異なる
固有振動数を持つ複数種の振動子から成るヘテロな
振動子システムを構築することは難しい。また、結
合強度を自由に設定することも難しい。そこで、よ
り生命システムに近いモデル実験系として、イオン
交換樹脂ビーズを用いたBZビーズ振動子（以降、
単にBZ振動子と記す）が新たに開発された［17］。
このBZ振動子を様々な形状に配列することで、
葉っぱのような２次元振動子系や、根のような１次
元振動子系を構成することができる（図２）［18，
19］。しかも、振動子間の結合強度はビーズ同士の
隙間の距離dによって調節することができる。dを
大きくして配置すると、結合が弱まり非同期状態と
なる。一方、dを小さくすると、結合が強まり位相
波が発生する。位相波が生じている状況では、個々
の振動子の周期は完全に一致しており、系全体は同
期状態となっている。
　また、金属触媒としてルテニウム錯体を用いるこ
とで個々の振動子に光感受性を与えることでき、光
に応答する振動子系を組むことができる［16］。BZ
振動子系に光感受性を付与することによって、「光
→入力系→振動体→振動子集団」というシステム構

図２　BZビーズ振動子系
A：10×10の２次元格子振動子系。黒色のビーズは酸
化状態、白色のビーズは還元状態を表す。結合力が弱
いと非同期状態となり（上段）、結合力が十分強いと全
体が同期し位相波が生じる（下段）。B：ペースメーカー
振動子を持つ1次元格子振動子系。No. 0のpacemaker
は他のslaved oscillatorsと比べ20%程度の高い振動数
を持つ。振動数の高いpacemakerが起点となり位相波
がNo. 10へ向かって伝播する。ビーズのサイズは約１ 
mm、自然振動数は約0.005Hz（自然周期は約200s）、
位相波の伝播速度は約４×10-2mm/sである。
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造が得られ、植物の概日時計システムと類似したシ
ステムとなる。このため、光感受性BZ振動子系
は、①非平衡開放系における自己組織化現象（リズ
ムやパターンの自発形成）の原理とその制御即の探
求といった物理学の対象に留まらず、②植物概日時
計システムにおける時空間パターンの形成原理や制
御に関するモデル実験系と位置付けることもでき
る。実際、筆者らはこのモデル実験系を利用して、
植物概日時計システムの研究に便利なツールを備え
ることができた。例えば、２次元格子振動子系の動
画から各振動子の位相情報や振幅情報を取得する方
法や、振動子集団の同期状態を定量化する方法、光
によって振動子集団の同期状態を制御する方法など
について研究ツールを準備することができた。本稿
で紹介する植物の概日時計システムにおける研究手
法は、BZ振動子系から着想を得たものが大半であ
る。しかしながら、BZ振動子系を用いた研究にも
限界があり、葉脈のような複雑な結合ネットワーク
の影響や、振動子ネットワークが“成長”する場合
などは実際の植物を用いた実験が必要であった。
　概日時計における多振動子系の研究は、物理学で
もまだ議論されていない新しいシステム原理の発見
に繋がっており、多振動子系の物理学としても注目
に値する。一方で、体内時計の科学に多振動子系の
物理学を取り込んでいくことで、体内時計のシステ
ム全体の挙動とそれを支配する原理、さらにはその
制御則に関して知見を得ることができると思われ
る。

３. 植物の体内時計における時空間パターンの研究
　植物の体内時計における時空間パターンの研究
は、1990年台から本格的に始まった。1995年、ルシ
フェラーゼ遺伝子を用いた光合成関連遺伝子のプロ
モータ活性のイメージングにより、概日リズムの時
空間ダイナミクスが初めて観察された［２］。2000
年には、葉を構成する各々の細胞が自律的な概日リ
ズム振動を刻んでいる様子が観察され、葉がまさに
2次元の振動子系であることが確認された［３］。ま
たほぼ同時期に、CAM植物の葉表面におけるクロ
ロフィル蛍光の概日リズムがイメージングされ、こ
こでも位相波の存在が確認された［20］。このよう
なイメージング技術の出現により、植物の時空間パ
ターンの研究は急速に進展するものと予想された
が、以降しばらくは細胞内の分子レベルの研究へと
戻ったように思われる。しかし2007年になると、福
田・中道らによって葉におけるスパイラル波が観察
され、物理学的手法を利用した新たな展開が始まっ
た［21］。現在も時空間パターンに関する研究は進
行中であり、今後も新しい現象と原理の発見が期待
される。

４. 葉におけるスパイラル波
　一点を中心に回転する位相波であるスパイラル波
は、２次元状の平らな振動子系で一般に発生し得る
ことで知られる。このため、２次元状の振動子系で
ある葉においてもスパイラル波は観察できる予想さ
れていた。また、スパイラル波の中心の周りには全
ての位相が分布している。したがって、体内時計に
おけるスパイラル波は、ある一点の周りに全ての体
内時刻が存在していることとなり、非常に特異的な
生命状態と言える。
　福田・中道らは遺伝子組換えシロイヌナズナ
CCA1::LUCを用いて、葉における時計遺伝子CCA1
の発現リズムをルシフェラーゼ発光にて観察し、そ
の発光動画から各ピクセルにおける概日リズムの位
相を抽出し、発光動画を位相情報の動画に変換する
ことで、初めてスパイラル波を観察することに成功
した。スパイラル波は、ルシフェラーゼ発光の動画
のままでは細胞ごとに発光強度の強弱があるため確
認しづらく、位相情報の動画に変換する必要があっ
た（図４Ｂ）。
　また、スパイラル波は通常のLD条件下では発生
せず、計測の前に局所的な位相の操作が必要であ
る。図４Ａのように、プロジェクターを利用して局
所的な位相の操作を施すことで、スパイラル波を形

図３　BZビーズ振動子系と植物の概日時計システム
ルテニウム錯体を触媒として用いたBZビーズ振動子は
光感受性を示す。光刺激は、ルテニウム錯体を介して
振動を生み出している反応機構に作用する。反応機構
の図はオレゴネーターモデルを表している［16］。X: 
HBrO2（活性因子）、Y：Br－（抑制因子）、Z：Ce4+（抑
制 因 子 前 駆 体 ）、A：BrO3－、B：CH2(COOH)2 + 
BrCH(COOH)2、P：HOBr。
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成することができる。また、スパイラル波は一度に
複数生成させることもでき、その際時計回りと反時
計回りのスパイラル波が“対”で発生する。スパイ
ラル波同士は相互作用し、“対消滅”することもあ
る。スパイラル波の生成数や発生地点は、理論に基
づく初期条件によって制御することができる。今
後、このようなダイナミクスの解析を通じて、細胞
同士の相互作用や葉全体のシステムをさらに詳しく
同定することができると考えられる。

５. 葉の数理モデルとシミュレーション
　葉に発生した位相波を詳しく調べると、葉脈が位
相の遅れを引き起こしていることが分かる（図４Ｂ
下段）。このように、ダイナミクスを詳細に解析す
ることにより、システムの特性を明らかにすること
ができる。筆者らは、このシステム特性を反映させ
た数理モデルの構築を行った［21］。２層からなる
葉の数理モデルは、次の式で表される。

 ⑴　

ここで、Wk = A(W)k exp(iφ(W)
k) は第１層におけ

る振動子kの複素振幅、Zk = A(Z)k exp(iφ(Z)
k) は第

2層における振動子kの複素振幅を表す。したがっ
て、式⑴は第１層における振幅A(W)kと位相とφ(W)

k、
第２層における振幅A(Z)kと位相ととφ(Z)

kに関する
時間発展方程式となっている。表皮細胞や葉肉細胞
はリズムを発振するアクティブな細胞であり第１層
を形成するとする。一方、葉脈細胞は空洞となって
おり自らリズムを発振できない非アクティブな細胞
であり第２層を形成するとする。α(>0)はホップ
分岐のパラメータであり、はωkはアクティブ細胞k
の自然振動数である。α(>0)はZkの減衰の強さを
表す。細胞間は物質拡散によって最近接のものとの
み結合しているとし、アクティブ細胞同士の結合係
数をKp、非アクティブ細胞同士の結合係数をKv、2
層間の隣接するアクティブ細胞と非アクティブ細胞
の結合係数をKpvで表した。
　図５は式⑴を用いておこなったシミュレーション
の例である。図５Ａと５Ｂはそれぞれアクティブ細
胞の層と非アクティブ細胞の層を表す。図５Ｃは初
期条件である。図５Ｄは約４日経過後の位相の様子
である。図５Ｅはスパイラルの中心を算出したもの
で、スパイラル波が計６つ（時計回りと反時計回り
のスパイラル波のペアが３対）が発生していること
が分かる。また、図５Ｆは振幅を表し、スパイラル
の中心部で振幅が小さくなっている様子が分かる。
このようなスパイラル群は、実際の葉でも観察でき
ている。

６. 根におけるストライプ波
　最近、にわかに根におけるリズム現象が注目を集
めている。2008年、根の概日時計が地上部の概日時
計の支配下にあることがScience誌に報告された 
［22］。また2010年には、DR5:Luciferaseを用いた実

図４　葉におけるスパイラル波
A：スパイラル波を発生させるための初期条件。プロ
ジェクターを利用して領域ごとに位相リセットを行う
ことで実現できる。B：シロイヌナズナCCA1::LUCの
葉に生じたスパイラル波。DD条件下におけるルシフェ
ラーゼ発光（上段）と位相（下段）のスナップショッ
ト。スパイラル波は反時計回りに伝播し、その回転の
周期は概日周期と一致する。また、葉脈の部分で位相
が若干遅れているため、位相画像に葉脈のパターンが
表れている。

図５　葉におけるスパイラル波のコンピュータ・シ
ミュレーション

A：アクティブ細胞の層。B：非アクティブ細胞の層。
C：初期条件。D：約４日経過後における位相。E：Dに
おけるスパイラルの中心（位相特異点）。赤色と青色の
点はそれぞれ時計回りと反時計回りのスパイラルの中
心を表す。F: 約４日経過後における振幅。
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験により、根先端部におけるオーキシン誘導プロ
モータの活性が約５時間周期のリズムを刻み、規則
的な側根形成に大きな影響を与えていることが報告
されている［23］。この他にも、根の伸長速度に概
日リズムが観察されること、それが地上部からの炭
素源の供給と関連付けて議論できることが報告され
ている［24］。このように、根におけるリズム現象
やパターン現象について近年新たな知見が得られて
いる。
   葉における研究と同様に、根における時空間パ
ターンの研究においてもルシフェラーゼ発光を用い
た時計遺伝子の発現イメージングが有力なツールで
ある。最近、福田・小山らは、連続明条件または連
続暗条件の下でシロイヌナズナCCA1::LUCの根に
ストライプ状の発光パターンが観察されることを発
見した。このストライプ状の発光パターンは、根の
伸長速度と同じ速度で先端に向かって移動する「移
動波」となっていた。発光強度はCCA1の発現量を
反映しているので、発光が極大となっている場所は
細胞が主観的夜明けの状態となっていることを意味
し、発光が極小となっている場所は細胞が主観的夕
暮れの状態となっていることを意味する。したがっ
て、図６Ａの根は様々な体内時刻を同一時刻に内包
していることを意味する。これを個体レベルでは位
相が統一されていない、非同期状態と見ることもで
きる。さらに、根の先端部を切り取り、その切片を
培地上で伸長させた場合でも、ストライプ波は形成
される。
   また、根の先端、特に伸長分化領域においては常
に発光が弱く、つまりCCA1の発現量が極小となっ
ているという特徴が見られる（図６Ｃ）。根の伸長
分化領域でCCA1の発現量が極小となっているとい

うことは、その領域のリズムの位相が主観的夕暮れ
に位相リセットされていることを意味する。

７. 根のストライプ波の数理モデル
   筆者らは、ストライプ波の形成メカニズムを解明
するために、次の一般的な位相方程式を導入した。

  ⑵　

 
ここで、φi, とωiは細胞 iの位相と自然振動数（= 2
π/概日周期）、kijとf(φi , φj)は細胞 iと細胞 jの結
合の強さと結合関数を表す。Si(φi ,  Θ)は平均位相
Θをもつ地上部からのシグナルを表し、Ei(φi ,  t)
は直接根の細胞に届く温度や光などの環境シグナル
を表す。
　ストライプ波は、恒常条件で形成されるため、
Ei(φi ,  t)は消去される。また、根の先端部切片も
ストライプ波を形成できるので、Si(φi ,  Θ)も消去
できる。さらに、カミソリ等で根を数か所で切断し
ても、大きな位相の変化は生じずストライプ波は維
持されるので、細胞間の相互作用Σkij f(φi , φj)も
無視できる。したがって、ストライプ波の形成に必
要な方程式は

 ⑶　

となる。式⑶は、細胞の自律振動性のみを記述して
いる。式⑶に①新たな振動子が先端部で継続して形
成され、②先端部で位相リセットが生じる、という
境界条件を与えると、シミュレーションでストライ
プ波を再現することができる。また、自然振動数を
ωiが全ての細胞で等しい場合、ストライプ波は崩
壊せず維持される。一方、ωiが細胞ごとに大きく
異なると、ストライプ波は時間とともに急速に崩壊
する。

８. おわりに
（１）体内時計制御工学の構築に向けて
　本稿では、植物の概日時計システムを多振動子系
として捉える研究を紹介した。本稿で紹介したモデ

図６　根におけるストライプ波
A：DD条件下で８日間栽培したシロイヌナズナ
CCA1::LUCのルシフェラーゼ発光。B：切り取った根
の先端部を培地上で育成したときのルシフェラーゼ発
光のスナップショット。C：Bの発光についての時空プ
ロット。各時刻における根に沿った発光強度を時間軸
にプロットした。伸長・分化領域に相当する領域の発
光が常に弱いことから、その領域で位相リセットが起
きていると考えられる。
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ルは、分子レベルの現象は議論せず、位相方程式な
どを用いて細胞リズム同士の相互作用を数理モデル
化したものである。図５や図６のような器官レベル
の全体的な時空間ダイナミクスは、分子レベルの情
報を特に必要とはせず、細胞リズム同士の相互作用
のみを議論すれば十分である。また、このような時
空間ダイナミクスの制御も、制御因子となる光など
との位相応答性が関数で与えられていれば、それを
用いて議論可能である。多振動子系の研究は、細胞
集団というシステムの同定を可能にし、さらにはシ
ステム制御についても手掛かりを与えてくれる。
　体内時計の科学における今後の課題の一つに、
「体内時計制御工学」の構築があると筆者は考えて
いる。体内時計の制御はもちろん古くから多種多様
な生物で行われてきたが、今後は最新の非線形動力
学を主軸とした、数式による精密な制御を実現でき
る“工学”として再構築すべきだと思われる。もち
ろん、哺乳類や植物など異なる生物種を初めから統
一して議論することは困難であると思われるので、
初期の段階では個々の生物種に特化した制御工学を
目指すのが合理的だと思われる。
　そもそも、体内時計の科学はシステムズバイオロ
ジーの雄であり、システムズバイオロジーは制御工
学も内包した学問である。体内時計のシステムズバ
イオロジーは現在、システム同定、システム解析の
ステージにおける数々の課題を克服しており、シス
テム制御という次のステージにおける本格的な挑戦
を始めていると筆者は感じている。

（２）産業応用を目指して
　制御工学は産業と密接にかかわっており、産業と
ともに発展してきた。したがって、体内時計制御工
学も産業へ応用できるか否かで、その真価が問われ
ると思われる。また、具体的な産業応用を早い段階
から想定しておくことは、体内時計制御工学の構築
に一つの指標を与え有益だと思われる。では、植物
の体内時計制御工学は、どのような産業へ応用可能
なのであろうか？
　現在、福島の再生が我が国の最大の課題となって
いる。特に放射性物質による農作物の被害は甚大で
あり、新技術の投入による早期再生が急務となって
いる。このため、農地の除染作業と同時に、作物を
放射性物質から確実に隔離し安全に生産することが
できる「植物工場」が議論の対象となっている。
　植物工場は、閉鎖空間内で人工の光などを利用し
ながら植物を安定的に生産するシステムである 

［25，26］。そこでは、照度や温度、湿度、CO2濃度、
養液濃度などの全ての環境要因がコンピューターで
制御されている。植物工場は、自然環境に関係なく
四季を通じて一定の品質の植物を無農薬で安定供給
できるだけでなく、従来の農法のように良好な気候
と広い土地を必要としないため、寒冷地、砂漠等の
不毛地、地下スペース、都市の未利用空間、大型船
舶上等、あらゆる場所での植物栽培を可能にする。
また、コンピューターに制御された人工環境下にお
いて、一連の工程を実施できるという特徴から、医
薬用原材料の生産工場としての利用についても期待
が高まっている。
　図７は、農林水産省と経済産業省の両省による植
物工場研究拠点（大阪府立大学）に設置された、多
層式植物栽培システムである。これは都市型農業を
代表する栽培システムである。ここでは商用のレタ
スが栽培されているが、最適な昼夜サイクルによる
高品質なレタス栽培が研究課題の一つとなってい
る。つまり、体内時計の最適制御による植物生産の
技術開発が課題となっている。
　植物工場の研究開発は、栽培環境と植物を一つの
システムとして包括的に最適化することを目指して
いる［27］。このため、環境と植物を同時に最適化
するという点で、植物工場の研究開発はより高次の
制御となっている。しかしながら、体内時計制御工
学は植物という最も複雑なサブシステムを如何に最
適化するかという課題に対する突破口であり、植物
工場という新産業の基礎となる学問に発展すると考
えられる。多振動子系の研究と体内時計制御工学の
これからの進展に期待したい。

図７　植物工場システム　
大阪府立大学植物工場研究センターの多層式植物栽培
システム。（左）栽培システム内部の様子。自動搬送装
置を利用してレタスを多段で栽培している。（右）栽培
システムの外観。植物工場研究センターには多層式植
物栽培システムが２基設置されている。
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