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生物の形づくり

基本的問題

生物の発生過程においては，殆ど一様な状態に
あると思われる受精卵が分裂を繰り返し次第に
複雑化し，最後は非常に複雑な構造をもった成
体が生まれる．自動的に形がつくられていく仕組
みは何か？

マトリョーシカ人形（入れ子）

……
遺伝子
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Alan M. Turing

形づくりは化学物質の濃度分布
のパターン（プレパターン）によっ
て制御される．

拡散誘導不安定化：

「拡散率の異なるふたつの化学物
質が反応するとき，空間的に一様
な状態が不安定になり得る」

⇒ パターンの自律的形成！

直感に反する予想

(1912-1954)
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Turing “The Chemical Basis of  Morphogenesis”
（形態形成の科学的基礎）にはヒドラが登場
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ヒドラ

触手(tentacle)

生きた餌を感知すると、
触手上の刺胞細胞から
麻酔物質を出して獲物を
捕らえ、
口丘に運ぶ

口丘
(hypostome)
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アルテミア

胃域
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触手
(tentacle)

出芽域
(budding zone)

クローンを出芽する。（無性生殖）
出芽した小ヒドラは十分な大きさになると、
離れ、自らも出芽によって増殖する

口丘
(hypostome)
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ヒドラの驚くべき再生能力

ヒドラの体の一部を切り取る

約72時間後

すっかり元の姿に再生する

触手単独以外の全ての部域の組織からの再生が可能である！
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ヒドラの移植実験

移植
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ヒドラの移植実験

24時間後

組織片が移植された個体
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ヒドラの移植実験

24時間後

72時間後
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A(x,t): 活性因子 (activator)
（自己触媒的に増加．自分自身
と抑制因子を増加させる． ゆっ
くり拡散)

H(x,t): 抑制因子 (inhibitor)
(活性因子の増殖を抑える．速く
拡散)

A.Gierer と H. Meinhardt による

ヒドラ移植実験のモデル方程式系 (1972) 

活性因子の多いところに頭部が形成される
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GiererとMeinhardtの活性因子―抑制因子系の考え方

拡散がない状況では
活性因子は自分自身と抑制因子の生産を促進する．

抑制因子は自分自身と活性因子の生産を抑制する．

結果として，両者のバランスがとれて空間的に一様な平衡状
態が安定となる．

活性因子がゆっくり，抑制因子が速く拡散すると
活性因子がどこかで増えたとき，その影響がゆっくり伝わり，
活性因子の多い場所が広がる．

抑制因子は速く散らばって，活性因子が増える場所が広がら
ないようにする．

結果として，活性因子が多い場所と少ない場所ができる

内在的な小さな不均一性（極性）が活性因子が最初に
増える場所を誘導する
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Gierer-Meinhardtの活性因子―抑制因子系

（一般型）
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Gierer-Meinhardtの活性因子―抑制因子系

は正定数．

湧出密度 は浅い勾配
をもつ ⇔ 内在的極性

κは飽和効果を表す．（多くのシミュレーションではκ= 0 
として行われている．）

体湧出密度 σ0(x) は非負函数
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Gierer-Meinhardt モデル (よく使われる例)
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ギーラーとマインハルトのモデル

チューリングの考え方に基づいて，
Gierer と Meinhardt は論文“A 
Theory of Biological Pattern 
Formation” (1972) においてヒドラの

移植実験を説明する数理モデルをつ
くり，コンピュータシミュレーションを
行った．
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拡散とは？

粒子がたくさんあるところから少ないところに移動す
る現象

その様子を式で表現すると…

幅 h 奥行き 1 高さ 1 の箱を一列に J 箇並
べておき，１番目の箱には 箇，２番目の
箱には 箇， … ，j 番目の箱には

箇の粒子が入っているものとする． 0

2

4

6

8

h

• 隣り合う箱の粒子は，粒子数の多い箱から少ない箱に移動する．
• 粒子は粒子数の差に比例する速さで移動する．
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拡散とは？

このふたつの規則を仮定すると，

j+1 番目の箱から j 番目の箱に移動する粒子の箇数は , 

j-1 番目の箱から j 番目の箱に移動する粒子の箇数は

である．したがって，j 番目の箱に流入する正味の粒子数は

である．(拡散率 D を決めるため h  で割って平均変化率の変化率を考える．)

実は，各箱の中の粒子数は時間と共に変化していくから，k 秒ごとにその箇数を測
定し, kn 秒後に j 番目の箱の中にある粒子の箇数を と添え字を二つ附けて表

す．
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拡散とは？

j 番目の箱の粒子数が単位時間あたりに変化する率は

箱の中の粒子数は隣り合う箱から移動してくる粒子の総数だけ変化するから

これを離散拡散方程式とよぶ．簡単に分かるように

ただし，
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拡散とは？

直ちにわかるように，
• もし，すべての j に対して が同じ値 a ならば，n が何であっても

である．
（空間的に一様な初期値からは一様な状態しかおきない）
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漸化式
一次漸化式
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漸化式



24

漸化式
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漸化式
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漸化式
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MacWilliams Model (1982)

マックウィリアムズはギーラー
とマインハルトのモデルを修正
したモデルを使ってより詳しく移
植実験と対比した．
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数学的研究

空間的に均一な状態からでもパターンが形成さ
れるか？

初期値にゆらぎがあればパターンはできる

定常パターンだけとは限らない（振動するパターンな
ど）

空間的不均一性はどのような役割を担っている
か？
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反応項の動力学 (Ni, Suzuki, T. in JDE 2006)

活性因子の正味自己活性化指数：

抑制因子の正味交差抑制指数：

Gierer と Meinhardt の仮定：

３つのタイプ：

(I) 

(II) シミュレーションでよく使われる

(III)                                                自己活性化が強い

注意： は最初から排除されている．
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シミュレーション
指数 (p,q,r,s)  = (2,4,2,4) [上],       (2,1,2,0) [下]

(I)

(II)
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シミュレーション（その２）

指数 (p,q,r,s) の選び方によっては…

(p,q,r,s)=(4,2,2,0)

ならば爆発しない

(III)
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シミュレーション（その３）

振動パターン
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Gierer-Meinhardt
モデルの適用例

貝殻の模様

“The Algorithmic Beauty of 
Sea Shells”

Hans Meinhardt 著 1995年
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CIMA 反応系
(Turingパターンの実験的検証)
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CIMA 反応系のパターン
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シャドウ系 (抑制因子の拡散が無限大)

( とすると ⇒ )
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定理１ (基礎生産項σ0の役割)

の場合

パターンの崩壊が起こり得る．

の場合
パターンの崩壊は起こらない．

シャドウ系で のときには，一番安定
な定常解は活性因子が区間の端に集中する．（つ
まり， はパターンの形に強い影響を与えな
い．）
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パターンの崩壊
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エネルギー

シャドウ系はスカラー方程式に近いので，その定常解の複雑さを測る
目安として，つぎのエネルギー汎函数を導入すると便利である．

ただし， を代入する．

定常解の中で最も小さいエネルギーをもつものを最小エネルギーパ
ターンと呼ぶ．
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定理２ (不均一な環境でのパターン形成)

と仮定し，活性因子の拡散係数 は十分小さいとする．

シャドウ系の最小エネルギーパターンは

１）

⇒
区間の内点 ( の最大点の近傍) に集中する．

2)

⇒ 区間の端点に集中する．
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シャドウ系の最小エネルギーパターンの特徴 (    は十分小)

内点で最大 端点で最大
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Gierer-Meinhardt系 （まとめ）

二つの要素
Turing の反応誘導不安定化によるパターン形成

系（領域の幾何）に固有の規則的パターン

内在的位置情報 による位置決め

内在的位置情報を反応拡散機構により

平均化しノイズを減らし

増幅する
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理論的考察を受けて…

今後の問題

模型の精密化？

実験の精密化？
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頭部，触手それぞれの活性因子，抑制因子，
および位置情報を考慮したモデル (Meinhardt 1993)
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Meinhardtのモデル(1993)

口丘

触手

位置
情報
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Meinhardtのモデル(1993)

口丘 触手 位置情報
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ただいま実験中

•境界の影響を排除する
•区間の端に頭部が形成されやすい
•「端」がなくなるとどうなるか

•環境を均一化する
•位置情報因子 の誘導能力
を測定する
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解離細胞再集合体

ヒドラは細胞サイズに分解されても再生することができる！！

1.  ヒドラを細胞サイズにまで隔離させたものが溶けた
溶液を作る

2. 溶液を遠心分離機にかけて、細胞を再び集める

集まった肉団子のことを解離細胞再集合体という

出来たばかりの
解離細胞再集合体
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解離細胞再集合体

0時間後 24時間後 48～72時間後

5日目 6日目以降
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生物の形づくりの数理

謝辞
澤田康次先生

清水裕(国立遺伝学研究所)  
仙臺ヒドラ倶楽部：

鈴木香奈子(理学研究科数学専攻)
中山まどか(理学研究科数学専攻)
前田美香(加齢医学研究所分子発生研究分野)
加齢医学研究所 分化・発達医学研究部門 分子発生研究分野

科学研究費補助金 基盤研究(A) 「生物の形づくりを模する微分方程

式の解の定性的性質」



51

蝶の羽の紋様，熱帯魚の縞模様，虎の
縞模様，……
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