
 まえがき

限られたエネルギーをいかに有効に使うのかという
ことは、今の社会にとっても極めて重要な問題である。
生物の世界においてもしかりであり、４０億年もの進化
の歴史において、さまざまなエネルギー有効利用、省
エネルギーの戦略が獲得されてきた。タンパク質分子
などの生体分子を人工デバイス構築の素材として利用
する技術を開発するという立場においても、また、長
い進化の歴史を持つ天然の生体分子が有するエネル
ギー戦略からこれからのさまざまな技術開発のヒント
を得るという立場においても、生体分子の省エネル
ギーメカニズムを研究することは重要な意味を持って
いる。
そのような生物の省エネルギーメカニズムの中で、
我々は、二枚貝の筋肉に見られる、「キャッチ」と呼ば
れるメカニズムの仕組みについて研究を続けてきてい
る。「キャッチ」とはどのようなものなのか、まずはそ
の概要を解説し、次に我々が取り組んできた「キャッ
チ」機構の機能再構成技術の開発について述べる。そ
して最後に、この研究開発から得られた知見をもとに、
二枚貝が進化の過程でとってきた生存戦略についても
考察したい。

二枚貝の貝柱は性質が異なる複数の筋
 肉から成る

アサリやハマグリなどの二枚貝を煮たり焼いたりす
ると、貝殻が大きく開く。これは、二枚の貝殻をつな
ぐ蝶番が弾性を持っており、外力が働かない場合には
貝殻が開いてしまうようになっているからである。と
ころが、貝が生きている時は、貝殻はほとんど閉じら
れた状態に維持されているのが普通である。この貝殻
を閉じるのは筋肉である貝柱なのであり、これが、常

時、力を維持することによってこの状態を維持してい
るのである［１］。この状態は、ちょうど、我々が重い物
体を持ち上げ続けているという状態に相当する。これ
を続けていれば、筋肉はエネルギーをどんどん使って、
疲れてしまうのは誰しも経験したことがあるであろう。
ところが、貝のある種の筋肉はエネルギーをほとんど
消費しないことが、古くから知られていた［２］。しかし、
それが生体分子のレベルでどのような仕組みになって
いるのかがわかってきたのは、ここ１５年ぐらいのこと
である。
生きている貝の貝柱を見ると、多くの場合、２つの
部分から成り立っていることが分かる［３］。図１に、食
用にもなっている２種類の貝を示してある。図の左は
我々が実験にもよく使用しているマガキ（学名：
Crassostrea gigias）で、１本の貝柱が黄色がかった円
形に近い部分と白色の三日月形の部分とから成ってい
る。図の右はホタテガイの仲間のヒオウギガイ（学名：
Mimachlamys nobilis）である。大きな黄色がかった円
形の部分のわきに、小さな白色の部分がある。これら
は、マイクロメーターレベルの微細構造が異なってい
ることがわかっている（図２）。白色の部分は、両種
とも平滑筋で、黄色がかった部分は、マガキでは斜紋
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我々の腕や脚の筋肉は、たとえば重いものを持ち続けるといった、力を維持するということの
ためには多くのエネルギーを消費し、そのために疲労してしまうことは周知の事実である。とこ
ろが、二枚貝の貝柱は、貝殻を閉じる筋肉であるが、貝殻を閉じた状態を低エネルギー消費で長
時間にわたって維持し続けるという機能も持ち合わせている。この機能がタンパク質分子の相互
作用に起因することが示され、その実態が明らかになってきた。

図1 マガキ（左）とヒオウギガイ（右）の貝柱の筋肉
両者の白色の部分は平滑筋、マガキの黄色がかった部分は斜紋筋、ヒ
オウギガイの黄色がかった部分は横紋筋である。

2

Title:K2013B-2-2.ec9 Page:7  Date: 2013/09/30 Mon 14:08:27 



筋、ヒオウギガイでは横紋筋である。
筋肉の細胞の中では、ミオシンフィラメント（図２、
青色）とアクチンフィラメント（図２、赤色）という
タンパク質の繊維構造が多数集まって束になっている。
筋肉が収縮するとき、すなわち筋肉の「活性化状態」
においては、これらのフィラメントが互いに滑り合う
のである。この時にはエネルギーの供給が必要で、ア
デノシン三リン酸（ATP）が加水分解されてアデノシ
ン二リン酸（ADP）に変換される化学変化によって供
給される。この滑り運動は、筋肉から取り出したタン
パク質を使って再構成することができ、その運動を光
学顕微鏡で観察することができる（図３）。ここではア
クチンフィラメントには蛍光色素が結合されており、
蛍光観察によって可視化されている。ミオシンフィラ
メントはガラス基板上に固定されているが、蛍光観察
では見えていない。蛍光色素で可視化されたアクチン
フィラメントが時間とともに動いていくのがわかる。
このように、生体内で起こっていることと同じ現象を
人工的に再現する実験は「インビトロ再構成実験」と
呼ばれている［４］。「ビトロ」とはガラスのことで、さら
には試験管などのガラス製実験器具のことを示してい
る。図３の左側はマガキの平滑筋から調製したミオシ
ンフィラメント、右側はマガキの斜紋筋から調製した
ミオシンフィラメントを使っている。観察の時間間隔
が異なっていることに注意されたい。斜紋筋のミオシ
ンフィラメントは、平滑筋のそれよりも約５倍の速さ
でアクチンフィラメントを動かすのである［５］。
このことは、筋肉が収縮する速さに反映される。平
滑筋はゆっくりと収縮するのに対し、斜紋筋は速く収
縮する。ヒオウギガイなどのホタテガイの仲間でも、

平滑筋はゆっくりと収縮するのに対し、横紋筋は速く
収縮する。ホタテガイの仲間は、外敵に襲われた時な
どに貝殻を激しく繰り返して開閉することによって水
流を起こし、水中を泳いで逃げるのであるが、この時
にはこの大きな横紋筋を使うのである。マガキの斜紋
筋も、貝殻を素早く閉じるときに使われる。

 省エネルギー型筋肉「キャッチ筋」 

では、白色の平滑筋部分はどのような時に活躍する
のであろうか。図３の実験で見たように、平滑筋のミ
オシンフィラメントによるアクチンフィラメントの滑
り運動は遅く、筋肉の収縮もゆっくりとしている。
従って、貝殻はゆっくりとしか閉じない。先に述べた
ように、二枚貝は、生きている限り蝶番の弾性に打ち
勝って貝殻を閉じ続けていないといけない。この働き
を担っているのが貝柱の平滑筋部分なのである。この
筋肉は古くから「キャッチ筋」として知られ、その性
質が研究されてきた。「キャッチ」とはドアの留め金の
ことで、ドアが開かないように「引っかかり」をつく
る。「キャッチ筋」も、貝殻が開き切ってしまわないよ
うに「引っかかり」をつくる機能を持つと考えられて
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図2 横紋筋、斜紋筋、平滑筋の微細構造の模式図
 いずれも、ミオシンフィラメント（青色）とアクチンフィラメント（赤

色）というタンパク質の繊維状構造の束からなっているが、その配置
が異なる。それぞれにおいて、筋肉が収縮する前（上）と後（下）を
示してある。ミオシンフィラメントとアクチンフィラメントが互いに
滑りあうことで、筋肉が収縮する。この時に、ATPの加水分解による
エネルギーを消費する。

図3 滑り運動の「インビトロ再構成実験」
 マガキの平滑筋（左）と斜紋筋（右）から調製したミオシンフィラメ

ントの上を滑り運動するアクチンフィラメントの連続顕微鏡写真を示
してある。時間間隔が異なっていることに注意していただきたい。斜
紋筋のミオシンフィラメントでは、平滑筋のミオシンフィラメントで
の約5倍の速さでアクチンフィラメントが滑り運動する。スケール
バーは5μm。
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きた。「引っかかり」ができている状態は「キャッチ状
態」と呼ばれており、「キャッチ筋」は、この状態にな
ることによって、我々の手足の筋肉よりもはるかに少
ないエネルギー消費で「物体を持ち上げ続ける」こと
ができる省エネルギー型の筋肉なのである。
キャッチ筋は、収縮した直後にキャッチ状態になる。
我々の手足では、筋肉が収縮した後、「力を抜けば」、
筋肉はだらりと軟らかくなって「弛緩」してしまうの
だが、キャッチ筋では「力を抜いても」筋肉が硬い状
態が持続して「キャッチ状態」に移行する。しかし、
いつまでもこの状態であっては都合が悪い。多くの二
枚貝はプランクトンを食餌としており、これを含む水
を体内に取り込まないといけない。もちろん、取り込
んだ水から呼吸のための酸素も取り込まれる。外界か
らプランクトンや酸素を含む水を取り込み、また老廃
物等を排出するためにも、貝殻を少し開いておく必要
もあるのだ。
キャッチ状態を維持するか、解除して筋肉を弛緩さ
せるかは、タンパク質分子のリン酸化－脱リン酸化
（図４）という、生物ではごくありふれた制御方法が
使われている。キャッチの制御に関わるタンパク質は
トゥイッチンと呼ばれ、ミオシンフィラメントに結合
していることがわかっている。このタンパク質の特定
の水酸基が、リン酸化酵素によってリン酸化されると、
キャッチ状態は解除され、筋肉は弛緩する［６］。これを
リセットするのが脱リン酸化酵素で、リン酸基をはず
してもとの水酸基に戻すのである［７］。

 キャッチ状態のインビトロ再構成 

筋肉が収縮するとき、すなわち「活性化状態」では、
ミオシンフィラメントとアクチンフィラメントの間で
滑り運動が起こることはすでに述べた。それでは、
「キャッチ状態」や「弛緩状態」のときには、これら
のフィラメントはどのようになっているのであろうか。
我々は、収縮状態の滑り運動を観察したときのように、
これらの状態をインビトロ再構成実験で再現すること
に成功した。結論から述べると、筋肉が高い張力を維
持する「キャッチ状態」では、アクチンフィラメント
はミオシンフィラメントに結合し、高い張力を維持で
きない「弛緩状態」では、これらのフィラメントはほ
とんど結合しないということがわかったのである［８］。
図５は、この「結合状態」とそうでない「解離状態」
とを識別する実験法を模式的に示した図である［9］。ミ
オシンフィラメントはアクチンフィラメントよりもか
なり太いので、可視光線をよく散乱することがわかっ
ている。従って、散乱光を顕微鏡で観察する暗視野観
察法を使うと、ミオシンフィラメントのみを観察する

ことができる。一方、アクチンフィラメントは図３の
実験と同じように蛍光色素で標識しておく。蛍光色素
だけを見る蛍光観察法を使うと、アクチンフィラメン
トのみを見ることができる。両フィラメントが結合し
ていれば、同じ視野を暗視野観察法と蛍光観察法で観
察すれば、その見え方はほぼ一致することになる。両
フィラメントが解離していれば、その見え方はほとん
ど一致しない。
図３の実験では、アクチンフィラメントはミオシン
フィラメントの上を滑り運動している。この時は、こ
れらのフィラメントを浸している水溶液中のカルシウ
ムイオン濃度が高いのである。一般に、筋肉が収縮す
るときには、細胞内のカルシウムイオン濃度が上昇し、
これが信号となってフィラメント間の滑り運動が起こ
る。細胞内のカルシウムイオン濃度が低下すると、
我々の手足の筋肉は弛緩するが、キャッチ筋では、弛
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図5 ミオシンフィラメント（青色）とアクチンフィラメント（赤色）の結

合状態（左）と解離状態（右）を光学顕微鏡で識別する実験方法
 ミオシンフィラメントは暗視野観察によって、アクチンフィラメント

は蛍光観察によって可視化される。両フィラメントが結合していれば
両観察法の像はほぼ一致し、解離していれば像はまったく一致しない。

図4 タンパク質分子のリン酸化と脱リン酸化
 ATPと酵素の働きによって、タンパク質分子の特定の部位に可逆的に

リン酸が共有結合で付加される。生物の細胞内には、この2種類の状
態を使って様々な制御をする仕組みが広く存在する。
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緩する場合とキャッチ状態になる場合とがある。これ
を制御するのが、先に述べたタンパク質トゥイッチン
のリン酸化－脱リン酸化である。カルシウムイオン濃
度が低い状態でトゥイッチンがリン酸化されていると
「弛緩状態」に、脱リン酸化されていると「キャッチ
状態」になる。
では、実験に移ることにしよう（図６）。カルシウ
ムイオン濃度は低く保つことにする。トゥイッチンが
ない状態でミオシンフィラメントにアクチンフィラメ
ントを作用させても、これらの結合は全くと言ってよ
いほど起こらない（図６右「完全弛緩状態」）。これに
対し、脱リン酸化されたトゥイッチンが存在する場合
には、アクチンフィラメントはミオシンフィラメント
に強く結合し、太い束になっているのが観察される
（図６左「キャッチ状態」）。この状態がまさにキャッチ
筋が高い張力を維持することができるキャッチ状態の
再現なのである。そして、確かに、トゥイッチンが存
在したとしてもそれがリン酸化されていれば、アクチ
ンフィラメントはほとんどミオシンフィラメントに結
合しない（図６中「弛緩状態」）。わずかにアクチンフィ
ラメントが結合しているのが見られるが、これは、実
験においては、リン酸化を完全にすることができない
ためであるのかもしれない。

 「キャッチ筋」以外のキャッチ状態 

古くから「キャッチ筋」として知られてきた筋肉は、
二枚貝の平滑筋である。それ以外の筋肉は、「キャッチ
筋」とはされていなかった。我々の分子レベルでの研
究で、キャッチ状態は、ミオシンフィラメント、アク
チンフィラメント、トゥイッチン、そしてそのリン酸
化を制御する酵素があれば再構成できることがわかっ
た。ミオシンフィラメントとアクチンフィラメントは、

筋肉細胞はもとより、真核生物の細胞内に広く存在す
ることがわかっている。トゥイッチンはもともと線虫
で見つかったタンパク質で［１０］、類似のものであればヒ
トを含む脊椎動物にも存在する。トゥイッチンのリン
酸化状態を変えるリン酸化、脱リン酸化酵素も、真核
生物の細胞内に広く存在することがわかっている。と
すると、ここで１つの疑問が生じる。「キャッチ」なる
ものは二枚貝の平滑筋に限ったものではなく、他の
様々な動物組織に存在するのではないだろうか。
この疑問に答えるための第一歩として、先ほども登
場したマガキの斜紋筋とヒオウギガイの横紋筋を試し
てみることにした。これらの筋肉にも、平滑筋よりも
少量ではあるが、トゥイッチンが存在する。これらの
筋肉からミオシンとトゥイッチンを精製して図６と同
じ実験を行うと、結果もやはり同様となった［５］。筋肉
細胞中のトゥイッチンの量が少ないことを考えると、
これらの筋肉が平滑筋部分のような高い張力を維持で
きるはっきりとした「キャッチ状態」にはならないの
かもしれない。しかし、弱いながらも張力をある程度
維持できる状態にはなることがあると考えられる。
貝柱の斜紋筋や横紋筋部分は、もし、多量のトゥイッ
チンを含んでいれば、平滑筋のようなキャッチ状態に
なりうると考えられる。そのようになっていれば、斜
紋筋や横紋筋の部分で貝殻を閉じ続けることができる
ようになり、平滑筋部分は不要になるであろう。しか
し、実際の二枚貝の進化はそちらには進まず、斜紋筋
や横紋筋とは別に平滑筋を装備する方向に進んだ。こ
れはいったい、どうしてなのであろうか。

 キャッチ状態のエネルギー消費 

キャッチ筋の酸素消費量測定などの研究により、
キャッチ状態になったときのエネルギー消費がかなり
低いことが知られてきた。しかし、これらの測定法で
は、筋肉細胞に存在する様々な要素によるエネルギー
消費も合わせた総エネルギー消費量を観測しているに
過ぎない。また、一般に、ある時点における酸素消費
量は必ずしもその時点におけるエネルギー消費量とは
一致せず、「酸素負債」として後の時点での酸素消費に
持ち越されることもある。さらに厳密な議論をすると、
エネルギー源として何を使ったのか、ブドウ糖なのか、
脂肪酸なのか、などといったことによっても、同じエ
ネルギー量を得るために必要となる酸素量が異なり、
誤差を生むことになる。
我々は、筋肉から精製したタンパク質だけを使って、
フィラメントが滑り運動をする「活性化状態」（図３）、
高い張力を維持する「キャッチ状態」（図６左）、キャッ
チが解除された「弛緩状態」（図６中）、キャッチ状態
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図6 マガキ平滑筋から得たミオシンとトゥイッチンを使ったキャッチ状態
のインビトロ再構成実験

 スケールバーは20μm
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を構成するために必須のタンパク質トゥイッチンがな
い「完全弛緩状態」（図６右）をインビトロで再構成す
ることに成功した。これらの再構成系におけるエネル
ギー消費は酸素などによるものではなく、モータータ
ンパク質であるミオシンが直接行うATPの加水分解
によるもののみである。従って、上述のような誤差を
生じる様々な要因を排除して、これらの状態における
エネルギー消費を測定することが可能になった。実際
に測定した結果を、マガキの平滑筋と斜紋筋で比較し
て、表１にまとめた。図３の実験における滑り運動速
度も載せてある。
「活性化状態」において、斜紋筋の滑り運動速度は
平滑筋の約５倍であるが、エネルギー消費は約１０倍に
もなる。「完全弛緩状態」においてもわずかなエネル
ギー消費が認められたが、それはどちらの筋肉におい
ても「活性化状態」の1,000分の１程度であった。注
目すべき点は、「キャッチ状態」においてもある程度の
エネルギー消費があるということである。それは、ど
ちらの筋肉の場合も「活性化状態」の１００分の１程度
で、斜紋筋の方が平滑筋の３～４倍になっている。
トゥイッチンがリン酸化されて「弛緩状態」になると
このエネルギー消費はほとんどなくなる。このことは、
キャッチ状態を維持するにもエネルギーが必要であり、
平滑筋をキャッチ状態にするよりも斜紋筋をキャッチ
状態にする方が多くのエネルギーを必要とすることを
示している［１１］。
ここに、二枚貝が斜紋筋や横紋筋とは別に平滑筋を

「キャッチ筋」として進化させてきた理由があるのでは
ないだろうか。斜紋筋や横紋筋をキャッチ状態にして
貝殻を閉じ続けるよりも、これらとは別に平滑筋を用
意して貝殻を閉じ続ける方が、エネルギー消費が少な

くて済む、という省エネルギー戦略であったのかもし
れない。

 おわりに

「生物多様性」という言葉が示すように、地球上に
は様々な生物がそれぞれの戦略で生存を続けている。
二枚貝の貝柱の筋肉に見られる省エネルギー戦略もそ
の１つであろう。生体材料を技術利用しようとする立
場においても、また、生物の生存戦略から学んで様々
な技術開発を進めようとする立場においても、このよ
うな生物の戦略を研究する意義は大きいものであろう。
しかし、二枚貝のキャッチについてもそのすべてが解
明されたわけではなく、ましてや、多様化した生物が
とってきた戦略が調べ尽くされたわけでもない。我々
がここで述べたような基礎研究を続けなければならな
い理由も、このようなところにあるはずである。
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表1 マガキの平滑筋と斜紋筋から得たミオシンフィラメントとトゥイッチ
ンで再構成した様々な状態での滑り運動速度と消費エネルギー（ATP加
水分解速度）の比較

斜紋筋平滑筋　

　 １６.４±２.０ µm s－１　　３.３±０.３ µm s－１活性化状態の
滑り運動速度*

９.５±２.１ s－１０.８２±０.１６ s－１活性化状態の
エネルギー消費**

０.０４１±０.００５ s－１０.０１３±０.００１ s－１キャッチ状態の
エネルギー消費**

０.０１１±０.００２ s－１０.００３６±０.０００７ s－１弛緩状態の
エネルギー消費**

０.００４７±０.０００７ s－１０.００１２±０.０００１ s－１完全弛緩状態の
エネルギー消費**

 *：平均値±標準偏差。Tsutsui et al.（２００７）
**：ミオシン分子がＡＴＰを加水分解する速さ。平均値±標準
誤差。　Yamada et al.（２０１３）
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