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1. はじめに 

たった数千の細胞から成る小さな多細胞生物ボルボックスは，細胞どうしの情報伝達がな

いにも関わらず個体として調和のとれた環境応答行動を行うことができる。本稿では，ボル

ボックスのひとつひとつの細胞が環境の光にどのように反応するか，そして，そのような細

胞が規則的に配置されてひとつの個体となったときに，どのようにして走光性という美しい

機能が現れるかを説明する。また，その研究の手法や歴史，そして今後の展望についても述

べる。 

 

2. ボルボックスの走光性 

2-1. ボルボックスのからだのつくり 

ボルボックス（和名：オオヒゲマワリ）は，春から夏にかけて湖や田に現れる淡水性の多

細胞緑藻である（図１A 左）。我々は，その最も大型のグループの 1 種ボルボックス・ルーセ

レティ（Volvox rousseletii strain MI01, NIES-4029）を用いている。1 つ 1 つの細胞の構造は近

縁の単細胞緑藻クラミドモナス（図１B）によく似ており，各細胞は水を掻くための鞭毛を 2
本ずつ持っている（図１A 中）。ただし，単細胞性のクラミドモナスは 2 本を平泳ぎのように

動かして前進するのに対し，ボルボックスの細胞は２本を鞭のように同じ方向へと打つ。そ

のため，ボルボックスから細胞一つだけを単離すると，その場で回転するだけで移動するこ

とができない。しかし実際のボルボックスは，約 5,000 の体細胞が球状の体の表面に一層に

並ぶ形をした多細胞生物である。それぞれの鞭毛は球の外側に向かって生えている。この球

状の体にははっきりとした前後軸があり，合計約 1 万本の鞭毛が全て前から後ろに向かって

打つように細胞が配置されている。こうして全体として大きな水流が生じ，ボルボックスは
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前へ向かってスイスイと泳ぐ（図１A 右）。 1 つの細胞から生える２本の鞭毛が同じ方向へと

打つのは，その細胞ひとつが移動するためではない。その細胞が属する個体全体が移動する

ためである。しばしば「クラミドモナスが集まるとボルボックスになる」，「ボルボックスが

バラバラになるとクラミドモナスになる」という言説を聞くことがあるが，これが誤りであ

ることは，この鞭毛による移動方法を考えるだけでも明らかであろう。両者は近縁ではある

が別の生物である。 

 

図 1. ボルボックスとクラミドモナス。

A. Volvox rousseletii の光学顕微鏡写真

（左）と個体表面の体細胞の模式図

（中），鞭毛の打つ方向と個体の動きを

示した模式図（右）。（Ueki et al. (2010)よ
り引用して改変）B. Chlamydomonas 

reinhardtii の光学顕微鏡写真。 
 

 

2-2. ボルボックスの光受容 

ボルボックスの細胞は葉緑体を一つずつ有し，光合成によりエネルギーを得ている。ボル

ボックスが水中を泳ぐ大きな目的は，光合成に適した環境へと移動することだと考えられる。

そのためには，周囲の光の強さと方向を捉えることが重要になる。これを担うのが細胞の表

面に位置する光受容装置，眼点である（図２）。眼点の部分の細胞膜には，チャネルロドプシ

ンという光受容タンパク質が存在する。これは光を受容すると開く陽イオンチャネルである

（Kianianmomeni et al., 2009; Nagel et al., 2002; Nagel et al., 2003）。光受容タンパク質自体が検

出するのは光の強さだけであり，光の方向は検出しない。ところが，これを裏打ちするよう

に色素顆粒が積層して配置しているため，眼点は特定の方向からの光を強く感知する構造に

なっている。詳しく言うと，色素顆粒層は光をよく反射および遮蔽する性質を持つため，細

胞の外側から来た光は反射されて増幅され，逆に細胞の内側を通ってきた光は色素顆粒層に

遮蔽されて光受容タンパク質に届かない（Schaller and Uhl, 1997）。このように，眼点は指向性

の高い光受容を行うのである。 
ここで，ボルボックス全体の動きを考えてみる。それぞれの細胞の眼点は，大まかには球

の外側を向いて位置している。そのため，球の表面に垂直に入射する光を最も強く捉える。

各鞭毛は個体の前から後ろに向けて打つが，実は，その方向は個体の前後軸に対して少しだ

け傾いている（図４A）。そのため，ボルボックスは遊泳する際にかならず進行方向後方から

みて反時計周りに自転する（図１A 右）。例えば光がこの回転軸に対して右側から当たる状況

を仮定すると，各細胞は右側を向いたときには光を感受し，個体が半回転して左側を向いた

ときには光を感受しなくなる。このように，高指向性光受容と自転遊泳を組み合わせること

によって，ボルボックスはレーダーのように光源方向を正確に認識する。ボルボックスとい
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う属名は「勢いよく回転するもの」という意味のラテン語に由来するが，この回転にはこの

ような重要な意味があるのである。 
 

 
図 2. ボルボックスの眼点。個体前端部付近

と後端部付近の細胞の眼点の光学顕微鏡写

真，眼点の模式図を示す。（Ueki et al. (2010)
より引用して改変） 
 
 
 

 

2-3. ボルボックスの走光性研究の歴史 

ボルボックスは各細胞の眼点で光を感受したのち，流入した陽イオンがもとになる反応経

路によって鞭毛運動調節を行い，走光性行動を見せる。これは光源の方向に向かって，ある

いは光源から逃げる方向に向かって遊泳する反応である。ボルボックスは，通常の条件下で

は主として光源に向かう正の走光性を行う。 
ボルボックスが走光性を示すとき，約 5,000 もの細胞がどのように協調しているのか。そ

して，そのとき鞭毛はどのように動いているのか。これらの問題については 100 年以上も前

から議論されてきた（Holmes, 1903; Mast, 1907, 1911, 1916）。細胞間の情報伝達が必要なので

はないかと思われるが，細胞どうしが細胞間連絡という構造でつながっている種でもつなが

っていない種でも，同じように明確な走光性を示す。したがって，走光性のためには細胞ど

うしの情報のやり取りは必須ではないと考えられる。では細胞どうしの情報伝達がなくても，

なぜ全体として調和のとれた動きをすることができるのだろうか。 
走光性というのはつまり，光源の方向に向かって（もしくは光源とは逆方向に）進行方向

を変えることである。進行方向が変わっているからには，鞭毛が生み出す力が球体の前後軸

に対して非対称になっているはずである。このことを確かめるために，以下の一連の研究が

行われた。まず，ボルボックスの周りの溶液にポリスチレンビーズを加えることで，鞭毛に

よって作られる水流をビーズの動きとして可視化する実験が行われた。ボルボックスをカバ

ーガラスとスライドガラスで挟んで動かないようにし，周囲を前から後ろに流れる水流を観

察したところ，光をあてると水流が一時的に停止するという報告がなされた（Hand and Haupt, 
1971）。その反応は球の前端に近いほど起こりやすく，より長時間続いたという。このことは，

球の前方の細胞ほどその眼点が大きいというそれ以前の報告（Fritsch, 1935）とも一致する（図

２）。Hand と Haupt は，光をあてる方向によって反応する範囲がわずかにずれることから走

光性行動を説明しようとしたが，そのずれは個体の方向転換をもたらすにはあまりにも小さ

く，説得力のあるものではなかった。その後坂口らによって，球の前方の光源側でのみ水流

が停止することで方向転換が起こるとする説が提唱された。個体は常に自転しているため，

細胞一つ一つは光の増減を繰り返し感知して光源側では水流を停止させ，反対側では再開す
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る。特に，反応性の高い球の前方でこの反応が起こる。その結果，光側の推進力の方が反対

側より弱くなり，光源の方へと舵を切るという説明である（Sakaguchi and Tawada, 1977; 
Sakaguchi and Iwasa, 1979）。しかしこれを直接観察しようとすると，水中を猛スピードで移動

するボルボックス表面の一本一本の鞭毛の動きやそれによる水流の変化を捉えなければなら

ず，これは非常に難しい。そこで我々は，自転を模した繰り返し増減する光を固定したボル

ボックスに照射することで，自転遊泳中にそれぞれの細胞が感知する増減光を再現した。そ

の結果，光強度が増加した時は水流が停止し，減少した時は再開するということが見事に繰

り返され，坂口らの説が実証された（Ueki et al., 2010）。 
また，走光性を担う鞭毛運動の変化が具体的にどのような変化なのかについては，意見が

真っ二つに分かれていた。一つは「頻度変化モデル」で，細胞が受容する光強度が増すと鞭

毛の打つ頻度が低下する，もしくは停止するというモデルである（Holmes, 1903; Huth, 1970; 
Hand and Haupt, 1971; Sakaguchi and Tawada, 1977; Sakaguchi and Iwasa, 1979）。一方，光刺激に

対して鞭毛の打つ方向がより水平方向へ 90 度ほど変化するという「方向変化モデル」も無視

できないものであった（Mast, 1926）。これらの相反する２つのモデルの検証が行われ，間接

的な証拠から頻度変化モデルが支持されたものの，方向変化モデルを完全に否定することは

できなかった（Hoops et al., 1999）。このような状況で，我々は光刺激に対する鞭毛の反応を直

接観察し，ボルボックス目のうちユードリナ・グループと呼ばれるグループに属する比較的

小型の種を用いたこれまでの報告は「頻度変化モデル」と一致し，最も大型のグループであ

るボルボックス節に属する種を用いた報告は「方向変化モデル」に合うことを明らかにし，

この論争に終止符を打った（Ueki et al., 2010）（図３，図５A）。ただし驚くべきことに，その

方向変化は 90 度にとどまらず，およそ 180 度と，ほぼ逆転するほどの変化が観察された。 
 
図 3. ボルボ

ックス目に

属する代表

的な種。 
 
 
 
 
 
 
 
 

ここまでの発見をまとめると，ボルボックス節に属する種は，以下のように走光性をする

ことがわかる。細胞が光強度の増加を感じると，鞭毛の打つ角度を変化させる。その角度変

化の度合いは球体の前方ほど大きく，最大で約 180 度に達する（図４B）。進行方向の横から

光が当たる場合，ボルボックス球体は自転しているので，細胞が光源側を向いた時にのみ光

強度の増加を感知し，鞭毛の打つ方向を変化させることになる。全体として見ると，反応性
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の高い前方かつ光源側の鞭毛が打つ方向を変化させることで，球体の軸が光源方向へと傾く

力が生じる（図４C）。 
 
図 4. ボルボックス個体の

各遊泳様式における鞭毛

の打つ方向と周囲の水流

の方向，個体の動きを示す

模式図。 
 
 

ここで強調しておきたいのは，「頻度変化モデル」でも，「方向変化モデル」でも，個体全

体が光に向かって舵を切るために，一部の細胞が司令塔としてはたらく必要も，細胞どうし

で情報伝達する必要もないという点である。一つ一つの細胞が決まった方法で光に反応して

いるだけである。このような意味で，ボルボックスの走光性は創発現象とみなすことができ

るだろう。この方法であれば，球を構成する細胞数が数十であろうが数千，数万であろうが

走光性の方向転換は可能である。また，仮に球体の一部が欠けてしまったとしても走光性行

動には何の影響もない。光から逃げたいときは，坂口らが示したように，それぞれの細胞が

光強度の増加ではなく減少に対して反応するようになればよいだけである（Sakaguchi and 
Tawada, 1977）。なんとうまくできたしくみだろうか。 

光刺激に対して鞭毛の打つ方向が逆転する例は，植物細胞ではこれが初めての報告であっ

た。では，眼点が光の変化をとらえ，鞭毛の打つ方向が逆転する際，細胞内で何が起きてい

るのだろうか。それまでの個体レベル，細胞レベルの知見から分子レベルの知見へと進める

ためには，ボルボックスを用いた新たな実験系を確立する必要があった。 

 

3.ゾンビ・ボルボックス法 

3-1. 除膜細胞モデル実験の歴史 

我々は，鞭毛が打つ方向の変化をもたらす調節因子を明らかにするため，ボルボックスを

用いた除膜モデルの試験管内での運動再活性化実験，通称“ゾンビ・ボルボックス法”の確

立を試みた。ここで，この実験法の歴史を簡単に紹介する。 
除膜細胞モデルを用いた実験は，Szent-Györgyi によって行われたグリセリン筋の収縮実験

に端を発する生物学の伝統的な手法である（Szent-Györgyi, 1949）。筋細胞をグリセリン処理

すると，膜が溶け，細胞は死ぬ。しかし，運動のために本質的に必要な，アクチンとミオシ

ンを含むサルコメア構造は保たれている。このグリセリン筋に ATP を添加すると，あたかも

生きているかのように筋肉は収縮する。これは生体の外で生体運動を再現させた最初の例で

あり，ATP が筋収縮のエネルギー源であることを直接示した重要な実験であった。 
Hoffmann-Berling はすぐにこの手法を精子鞭毛に適用した（Hoffman-Berling, 1954）。鞭毛

を除膜しても，主として微小管とダイニンから成る鞭毛内部構造「９＋２構造」はやはり保

たれている。ここに ATP を添加することで，試験管内で波打ち運動が生じるのである。その
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後，鞭毛の除膜にはグリセリンよりも Triton X-100 などの非イオン性界面活性剤が適当であ

ることが分かり，そのような除膜細胞はトリトンモデル，あるいは細胞モデル（cell model）
と呼ばれるようになった（Gibbons and Gibbons, 1972; Naitoh and Kaneko, 1972）。細胞モデル

は細胞の運動機構だけを残した抽出物であると考えられ，外液の条件を自由に変えられるこ

とから，運動の ATP 濃度依存性や Ca2+ などによる運動調節機構を調べる上での基礎的な研

究手段として現在でも広く使われている。 
 

3-2. クラミドモナスの除膜細胞モデル 

クラミドモナスを用いた運動再活性化実験は，最初は細胞モデルをさらに解体した単離鞭

毛を用いて行われた（Witman et al., 1978）。このときクラミドモナス鞭毛の除膜には界面活性

剤として Nonidet P-40 が適していることが見出され，現在ではその同等品である Igepal CA-
630 がよく用いられる。この単離鞭毛を用いた実験によって，クラミドモナスが光驚動反応に

よって後退遊泳を示す際の鞭毛波形変換が Ca2+によって調節されていることが明らかにされ

た（Bessen et al., 1980）。外液の Ca2+濃度が 10-6 M よりも低いときには，単離鞭毛は非対称波

形と呼ばれる波形で打つ。これは，クラミドモナスが鞭毛側を前にして平泳ぎのように鞭毛

を動かして泳ぐときの波形である。一方，10-4 M になると，対称波形と呼ばれる波形で打つ。

これはクラミドモナスが細胞側を前にして後退遊泳するときの波形である。その中間の 10-5 
M のときには ATP が存在していても鞭毛は静止しており，波形の切り替えの制御が行われる

濃度であると考えられている（図５A）。 
 
図 5. 多様な鞭毛運動変換パター

ン。A. ボルボックス目に属する種

における光刺激に対する鞭毛の反

応様式。B. 異なる種や組織におけ

る Ca2+依存的に変化する鞭毛運動

様式（Ueki and Wakabayashi (2018)
より引用して改変）。矢印はそれぞ

れの鞭毛・繊毛が周囲につくる流

れの方向を示す。 
 
 
 
 
 
 
 
 

この鞭毛除膜条件を応用して細胞モデル調製法が確立された。細胞モデルに対する Ca2+の

効果を検証した実験の結果，クラミドモナスのもつ２本の鞭毛の違いが明らかになった
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（Kamiya and Witman, 1984）。クラミドモナスの２本の鞭毛は，眼点に近い側がシス鞭毛，遠

い側がトランス鞭毛と呼ばれる。10-8 M 程度の Ca2+濃度を境にして，より低い濃度ではシス

鞭毛が，より高い濃度ではトランス鞭毛がそれぞれ他方よりも強く打ち，細胞モデルがその

場で回転するような運動を見せるのである。クラミドモナスの場合，この２本の鞭毛の Ca2+

への応答性の違いが走光性に重要だと考えられている。クラミドモナスは２本の鞭毛の打面

がわずかにずれていることなどから，自転しながら遊泳する。遊泳中のクラミドモナスの眼

点が光を受容すると，細胞内の Ca2+濃度が上昇する。眼点のカロテノイド色素層による光の

反射を考慮すると，眼点が光を受容した瞬間とは，すなわち眼点が光源側を向いた瞬間であ

る。このとき Ca2+濃度が上昇すると，トランス鞭毛が強く打ち，細胞は光源側に傾く。細胞

が半回転して光が遮蔽されると Ca2+濃度が低下し，シス鞭毛が強く打ち，細胞はさらに光源

側に傾く。これを繰り返せば，細胞は正の走光性を示せるというわけである。 
クラミドモナスの細胞モデル実験ではその後他の調節因子の効果も確かめられ，cAMP も

２本の鞭毛打のバランス制御に寄与すること，Ca2+や酸化還元電位が鞭毛打頻度調節をする

などが明らかにされた（Saegusa and Yoshimura, 2015; Wakabayashi and King, 2006; Wakabayashi 
et al., 2009）。 

 

3-3. ボルボックスの除膜モデル実験系の確立 

クラミドモナスの鞭毛波形変換や二本の鞭毛のバランス調節に Ca2+が関与することから，ボ

ルボックスの鞭毛運動調節因子の第一候補は Ca2+であり，除膜モデル運動再活性化実験系が

確立できればそれを直接確かめることができる。ボルボックスはクラミドモナスと近縁であ

るものの，全く同じ手順では成功せず，以下のような幾つもの修正や工夫をする必要があっ

た。(1)ボルボックスは遠心によって藻体を集めることができないため，還流で，もしくはス

トレーナー（ざる）を用いて溶液交換を行った。(2)クラミドモナス細胞の除膜に使われる界

面活性剤の濃度ではボルボックスの鞭毛が抜け落ちてしまうため，最適濃度を検討する必要

があった。(3) 再活性化率を上げるために添加するポリエチレングリコール（PEG）によって

ボルボックス球体が大きく凹んでしまうことがわかり，PEG 無添加とした。(4) 一般に鞭毛

運動観察に用いられる暗視野顕微鏡では球体のハレーションにより鞭毛の根元を観察できな

いため，位相差顕微鏡を用いた。こ

のような修正の結果，界面活性剤

処理で死んだボルボックスが，添

加した ATP によって動く“ゾンビ・

ボルボックス法”が確立した。 
 
 
図 6. ゾンビ・ボルボックス法の二

つの様式。A. トラップ法，B. ざる

すくい法。（Ueki and Wakabayashi 
(2018)より引用して改変） 
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このために，次の二つの方法で実験を行なった。一つはスライドガラスとカバーガラスで

ボルボックス個体を挟んでトラップし鞭毛（軸糸）運動を観察する方法（トラップ法；図６

A），もう一つは自由遊泳するボルボックスを丸ごと用いる方法（ざるすくい法；図６B）であ

る。 
まずトラップ法で，鞭毛運動を観察しながら界面活性剤を還流して除膜する。鞭毛がやや

細くなり，そして全く動かなくなったことを確認してから，ATP を含む溶液に入れ替える。

すると再び除膜前とよく似た波形で鞭毛軸糸が動き出した（図７）。そして次にこれを Ca2+存

在下で行うのである。10-6M 程度の Ca2+存在下で運動を再活性化させたところ，鞭毛軸糸の打

つ方向が逆転していることを観察できた（図７）。これは生きているボルボックスが光強度の

増加を感知した時の反応に相当する。つまり，これまで観察されていた鞭毛の打つ方向の逆

転は Ca2+によることが明確に示されたのだ。さらに興味深いことに，この変化の大きさは球

の前後で大きく違い，前端付近でほぼ 180 度の逆転，赤道面付近は約 90 度で，後端付近では

変化が見られなかった。これは生きているボルボックスで見られる前後の差と同じであるが，

この差はこれまで光を受容する眼点の大きさの差を反映したものだと考えられてきた。とこ

ろが今回，鞭毛軸糸そのものの性質にも前後にかけて差があることが初めて明らかになった。

実際それに加えて，界面活性剤で除膜される感度は前方の方が高いことや，生きているボル

ボックスにおいてもゾンビ・ボルボックスにおいても鞭毛打頻度は球の前方の方が後方より

も高いこともわかり，一見全く同じに見えるボルボックスの鞭毛は，予想以上に分化してい

ることが判明した。 
 
図 7. 生きているボルボ

ックスとゾンビ・ボルボ

ックスにおける鞭毛運

動の比較。1/500 秒ごと

にトレースした鞭毛波

形を示す。青矢印は鞭毛

の打つ方向を示す。光刺

激直後のボルボックス

と Ca2+存在下のゾンビ・

ボルボックスでは，個体

前方の細胞で鞭毛の打

つ向きが異なる。 
 
 

トラップ法で鞭毛運動の再活性化に成功した我々は，この運動によってゾンビ・ボルボッ

クスは泳ぐことができるのではないかと考え，ざるすくい法によってできるだけ温和に除膜

と運動再活性化の作業を行なった（図６B）。すなわち，ストレイナー（ざる）の上でボルボ

ックスを泳がせた後，ざるを持ち上げ，界面活性剤溶液に浸して除膜する。これでボルボッ

クスは死に，鞭毛は運動を停止し，個体は全く動かなくなる。再びざるを持ち上げて界面活
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性剤のない溶液にそっと浸し，ATP を加えたところ，これらの除膜ボルボックスは死んでい

るにも関わらず，まるで生きているかのように泳ぎだしたのだ。さらに，Ca2+存在下で同じ実

験をしたところ，遊泳速度が半分程度に減少していた。生きているボルボックスに急に強い

光を当てると，全ての細胞が鞭毛の打つ方向を一時的に変化させ，数秒間だけ遊泳速度を半

分程度に落とす（光驚動反応，図４B）。それと同じ変化がこの Ca2+存在下で自由遊泳するゾ

ンビ・ボルボックスでも起きていると考えられる。 

 

4. おわりに 

ボルボックスの走光性においては，数千もの細胞が，特に細胞間の連絡はなくとも個体と

して調和のとれた行動を行う。一つ一つの細胞はそれぞれ眼点で受容した光に反応して鞭毛

を打つ方向を回転させているだけである。しかし，そこに球体前後軸にそった勾配があるこ

とで，個体全体が光に向かって効率よく舵を切ることにつながる。その勾配は，ボルボック

スの細胞の，第一に眼点の大きさ，第二に鞭毛の Ca2+応答性という二つの前後方向の分化に

よって実現している。この前後分化により，前方の細胞ほど周囲の環境変化に対応して舵取

りやブレーキを行う機能が高くなり，後方の細胞ほど環境変化にかかわらず前へ進む推進力

に特化していると言える。ボルボックスの前後分化は，多細胞化によって巨大化した体で高

い推進力を得ると同時に，単細胞緑藻のように機敏な光行動を行うために獲得した重要な機

能であると言える。 
ボルボックス目にはより少ない細胞数のさまざまな近縁種が存在する（図３）。この“ゾン

ビ・ボルボックス法”をそれらに適用できれば，多細胞生物の成立において光行動システム

がどのように変遷したのかを探ることが可能になる。さらに，Ca2+による鞭毛運動調節は，ヒ

トを含む多様な生物で見られる（Inaba, 2015; 図５B）。ヒトの体内には，脳室，気管上皮，輸

卵管上皮，精子など，さまざまな器官に鞭毛（繊毛）が生えている。これらの器官で鞭毛運

動調節に異常が起きると，慢性呼吸器疾患や不妊症などの疾患につながる。今後，我々の開

発した温和な除膜法を用いて多様な生物における鞭毛運動調節の分子機構をさらに詳しく研

究することで，鞭毛運動不全によるヒトの疾患の理解に貢献することも期待できる。 
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