
9

緑藻ボルボックスの生理学 ―走光性機構から見る
多細胞化進化

植木紀子

藻類 Jpn. J. Phycol. (Sôrui) 68: 9-12, March 10, 2020

　単細胞生物から多細胞生物への進化は，様々な系統で独立
に起きている。多細胞化の最大のメリットは捕食されること
の回避であり，生物進化の過程では基本的には大型化へと進
む多細胞化への淘汰圧があると考えられる。しかし光合成生
物の場合は，光合成に必要な光反応行動能力が損なわれては
ならないという制約もある。本稿では，緑藻綱ボルボックス
目の多細胞化進化において，ボルボックスが「大型化」と「光
反応行動能力」という一見相容れない二つの優れた性質をい
かに手に入れたのかについて考察したい。

1. ボルボックス目緑藻の体のつくりと光反応行動
　緑藻綱ボルボックス目には様々な細胞数と大きさの種が属
するが，それらの共通祖先は，現存する直径約 10 µmの単
細胞生物クラミドモナスのような生物であったと考えられて
いる（図 1A）。すなわち，細胞の先端から生える二本の鞭毛
を操り，光合成に最適な環境を求めて水中を移動する生物で

ある。それが約 2億年前，段階的に多細胞化し，最終的に数
千もの細胞から成る多細胞生物ボルボックス（図 1E）を作
り上げた（Herron et al. 2009）。大型化により，他の生物か
らの捕食を免れるという大きな利益を得たことだろう。とこ
ろが，光合成生物としての行動という観点から見るとどうか。
単純にクラミドモナスのような細胞が集まって群体になるだ
けでは，優れた光反応行動能力は発揮できない。
　通常，クラミドモナスは二本の鞭毛を繊毛打と呼ばれる波
形で互いから遠ざかる方向に動かして水中を平泳ぎのように
前進する（図 1B）。二本の鞭毛の打面がわずかにずれている
ため，後方から見て反時計回りに自転する。ボルボックスに
関しては，クラミドモナスのような細胞が集まったものとい
う言い方をされることがあるが，仮にクラミドモナス細胞が
球の表面に並び「群体性クラミドモナス」を形成しても，全
体の移動は叶わない（図 1D）。実際は，ボルボックスの各
細胞から生える二本の鞭毛は，クラミドモナスと異なり，同

図 1．A．Chlamydomonas reinhardtii P.A. Dangeardの光学顕微鏡写真。B．クラミドモナスの繊毛打による前進遊泳。C．クラミド
モナスの鞭毛打による後方遊泳。D. 「群体性クラミドモナス」を仮定したもの。E. Volvox rousseletii G.S. West（NIES-4029）の光学
顕微鏡写真。F．ボルボックスの模式図。B，D，Fは Hoops (1997)を元に作図。G，H．Fの囲みの細胞の鞭毛運動。G．繊毛打。H．
繊毛打の方向変化。前端付近の細胞では 180°近く変化する。G，Hは Ueki et al. (2010)から引用して改変。I．ボルボックス球体近傍
の水流の方向。前後軸に対して傾く。Mast (1926)を元に作図。灰色の矢印：進行方向，黒矢印：繊毛打の打つ方向を示す。
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じ方向に向かって打つ。これを球全体で見ると全ての鞭毛が
球の後端へ向かって打つため，前から後ろへ大きな水流が生
じ，一個体として前進することができる（図 1F，G）（Hoops 
1997）。また，鞭毛の打つ方向が個体の前後軸と平行ではな
く角度を持つため，やはり後方から見て反時計回りに自転す
る（図 1I）（Mast 1926）。
　周囲の光強度が急に変化すると，クラミドモナスは鞭毛の
波形を繊毛打から鞭毛打と呼ばれる波形へと変換させ，一時
的に後退する（図 1C）。この行動は光驚動反応と呼ばれる。「群
体性クラミドモナス」はこの行動は起こせない。ボルボック
スでは，急な光強度の変化を与えると，波形変換するのでは
なく，一時的に繊毛打の打つ方向をぐるりと変えることが判
明している（図 1H）（Ueki et al. 2010）。この反応は，個体
前方ほど変化が大きくほぼ 180°逆転するが，後端付近はほ
とんど変化しない（Ueki et al. 2010）。光に対する感受性が
前端から後端にかけて徐々に弱くなっていると言えるが，実
際，前端に近い細胞ほど光受容装置である眼点（後述）が大
きくなっている（Ryder 1889）。この反応により前進してい
た個体に急ブレーキがかかることになり，大きな多細胞生物
でありながら，光驚動反応を行うことができる。
　また，方向性のある光に対して進行方向を変える行動を走
光性と言い，光源方向へ向かう場合を正，光源から逃げる場
合を負の走光性として区別する。クラミドモナスは二本の鞭
毛の打つ強さのバランスを変化させて進行方向を変え，走光
性を示す。しかし「群体性クラミドモナス」（図 1D）の細胞

が同じことをしても全体のバランスは変化しない。多細胞が
球状に集まった形態では，異なる場所の細胞が異なる動きを
する必要がある。このしくみは後述する。

2. ボルボックス目緑藻の光受容
　ボルボックス目の生物は，細胞の側面に眼点を持つ（図
1A）。光反応行動のための光受容体は，眼点の細胞膜に存在
するチャネルロドプシンである。光刺激に応じてこのチャ
ネルが開き，細胞内に陽イオンが流れ込む（Nagel et al. 
2002，2003，Kianianmomeni et al. 2009）。このチャネル
ロドプシン領域を裏打ちする形でカロテノイド顆粒が層状に
配置し，光を反射・遮蔽する。そのため，同じ強さの照射光
でも，細胞の向きによって光受容体に届く光量には最大で約
10倍の差が生じる（Foster & Smyth 1980）。個体は常に自
転しているので，例えば前後軸に垂直な方向から光照射され
ると，各細胞は自転のタイミングに合わせて約 10倍の光量
差を繰り返し感知する。従って，最も光量が高いときが眼点
が光源側を向いているときというかたちで，各細胞は光源方
向を正しく認識できる。
　クラミドモナスの場合，自転によって眼点が光源側を向く
と眼点から離れた方のトランス鞭毛を強く，逆側を向くと眼
点に近い方のシス鞭毛を強く打ち，その結果，正の走光性を
示すというモデルが受け入れられている（図 2A）。
　我々は，眼点のカロテノイド色素顆粒層を欠損したクラミ
ドモナス変異体から，眼点構造の意義を再発見した。この変

図 2．細胞レンズ効果。A．クラミドモナス細胞が光源側を向くと眼点色素層の反射により光受容体は光の増加を感知する（左）。その後
半回転すると，遮光されて光の減少を感知する（右）。B．眼点色素欠損株では，遮光されないだけでなく細胞がレンズとして働き集光す
るため，光受容体が感知する光の増減のタイミングは野生型と逆になる。光の増加を感知した時にトランス鞭毛を強く打つ場合，野生型
は正の走光性，眼点色素変異体は負の走光性を示すことになる。C．集光による検証。クラミドモナス野生型細胞の明視野像（左）。同じ
視野で，細胞に横方向から光を照射すると光源と逆側に集光した（右）。黒い破線矢印は光の方向，白い破線は細胞の輪郭を表す。D．結
像による検証。OHPシートに Algaの頭文字 "A"を印刷し，正立顕微鏡の視野絞り環の上に置いた。コンデンサーを外して，スライドガラ
ス上に接着させた細胞を観察した。細胞に焦点を当てた像（左）。同じ視野で，焦点面を上にずらすと，文字 "A" が現れた（右）。
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異体では色素層がないため光が反射・遮蔽されず，自転によ
る光の増減が生じず走光性を示せないと思われた。ところが
予想に反し，この変異体は走光性を示した。ただし，正か負
という走光性符号が完全に野生型と逆であった。我々は，細
胞が凸レンズとして光を集光するため，色素層を失うと走光
性符号が逆転すると仮説を立てた（図 2A，B）。それを実証
するため視野の横方向から細胞に光を照射したところ，確か
に光源の逆側に集光した（図 2C）。さらに，凸レンズであれ
ば虫眼鏡のように結像するはずである。実際，顕微鏡の光路
に透明なシート上に印刷した文字を入れると，文字が細胞の
上に結像することを確認できた（図 2D）。つまり，変異体で
は色素層がないため，集光した側を光源側だと誤認してしま
う。野生型では，集光される光を眼点のカロテノイド層がきっ
ちり遮蔽しているので正確に光源方向を認識している（Ueki 
et al. 2016）。
　自転によって光の方向を認識するしくみは，多細胞化を果
たしたボルボックスでも変わらない。細胞の軸ではなく個体
の前後軸の周りを自転し，個々の細胞が光の増減を感知する。
我々は，その光の変動を模してスライドガラス上にトラップ
したボルボックスに照射することで，自転遊泳中のボルボッ
クスが光を感受する状況を再現した。その結果，光強度の変
動に同調して，強度が最大の時に繊毛打の方向変化（図 1G，
H）を繰り返した（Ueki et al. 2010）。これは，自転する球
体では常に光側に来た細胞で繊毛打の方向変化が起こること
を示し，走光性の方向転換をよく説明する（図 3）。注目す
べきことは，一つ一つの細胞はシンプルに「受容光強度が増
加したら繊毛打を方向変化させる」だけということである。
これは，細胞という構成要素が適切に配置され，単純なルー
ルに従うことで全体が調整の取れた動きを行う自律分散シス
テムだと言える。そこに，全体を指揮する司令塔は必要ない。

3. ボルボックス目緑藻の鞭毛運動制御機構
　光受容のしくみがボルボックス目で共通しているのに対
し，その反応としての鞭毛運動変化は大きく異なる。クラミ
ドモナスでは，光驚動反応は繊毛打から鞭毛打への波形変換，
走光性は二本の鞭毛のバランス変化によるのに対し，ボル
ボックスではいずれの行動も繊毛打の方向変化によって実現
する（図 3）。
　これらの反応が Ca2+で調節されることが，除膜細胞モデ
ル法により示されている。この手法は次の二つの手順で行わ
れる。（1）界面活性剤処理で細胞膜を溶解する。この時点
で細胞は死ぬが，鞭毛の骨格構造や運動のためのモータータ
ンパク質は活性を保った状態で残る。（2）そこに生体エネル
ギー源である ATPを加えると，鞭毛が再び動き出す。この
時，溶液中の Ca2+濃度を調整することで，その効果を直接
確かめることができる。クラミドモナスでは，外液の Ca2+

濃度が 10 − 4 Mよりも高い時は鞭毛打波形で打つ（Bessen et 
al. 1980）（図 3）。これは光驚動反応を示す時の波形である。
10 − 6 Mよりも低いときは繊毛打波形で打つが，10 − 8 M程

度を境に，それより高い濃度ではトランス鞭毛が，低い濃度
ではシス鞭毛の方が他方よりも強く打つ（図 3）（Kamiya & 
Witman 1984）。このシス・トランスの性質の差が走光性を
生み出すと考えられる。この Ca2+調節機構を完全に失った
突然変異体が弱い走光性を示すことから他の機構の存在も示
唆されているが，Ca2+が第一のファクターであることは確実
である（Okita et al. 2005）。
　近年我々はボルボックス除膜細胞モデル実験系を立ち上
げ，ATP添加により鞭毛運動を再活性化することに成功し
た。10 − 7 Mよりも低い Ca2+濃度条件では，繊毛打の打つ方
向は個体後端に向かっていた。これは生体が通常の前進遊泳
を行う動きと一致する。10 − 6 M程度の高い Ca2+濃度条件
では，個体前端に近い細胞ほど繊毛打の打つ角度を大きく変
え，ほぼ逆転させた。前端から遠ざかるほどその角度は小さ
くなった。これは生体に光刺激を与えたときの反応と一致す
る。繊毛打の方向変化が 10 − 6 M程度の Ca2+濃度で見られ
ることから，これはクラミドモナスの鞭毛打への波形変換に
相当する可能性が高い。それに加えて興味深いことに，ボル
ボックス除膜細胞モデルにおける繊毛打方向変化の Ca2+濃
度感受性に，個体前後にかけての勾配が見られた。つまり，
光反応性の前後勾配は，眼点のサイズだけでなく鞭毛軸糸の
Ca2+濃度感受性との二段構えで作られていたのだ（Ueki & 
Wakabayashi 2018）。

4. 多細胞化進化と光反応行動のしくみの変化
　以上より，ボルボックス目における進化過程で，多細胞生
物として前進遊泳・光驚動反応・走光性を行うため，次の
ような変化があったと考えることができる。第一に，各細胞
の二本の鞭毛の打つ向きを同じ方向へ，かつ個体の後端に向
かって打つよう変化した。これにより個体全体の移動が可能
になった。第二に，鞭毛内 Ca2+濃度が 10 − 6 M程度以上に
上昇した時の反応が変化した。すなわち，繊毛打から鞭毛打
へ波形変換をしていたものを，繊毛打波形はそのままでその
打つ方向を変えるようになった。第三に，一見同質に見える
細胞に，前後軸に沿った構造的および生理的な勾配をつけた。
すなわち，眼点のサイズを前方ほど大きく，鞭毛軸糸の Ca2+

感受性も前方ほど高くなるようにした（図 3）。
　このように祖先種が単細胞の体制で完成させた光反応行動
のしくみを多細胞化の過程で巧みに修正することで，多細胞
生物としても同じ光反応行動をできるようになった。多細胞
化への淘汰圧がある条件下で光合成生物としての光反応行動
も実現するという難題を，見事にクリアしている。さらに，
ボルボックスのシステムでは光受容というインプットも鞭毛
運動変化というアウトプットもそれぞれの細胞が行うため，
集中管理的制御にはない柔軟性を持っている。実際，縦に二
分した半球の状態となってもボルボックスは正しく走光性の
光定位を行うことができる（Mast 1926）。直径約 10 µmの
単細胞体制から徐々に細胞数を増やし巨大化して直径数百
µmの多細胞体制となった時，その球体の一部が欠損しても
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全体の行動機能に影響しないことは生存する上で大いに有利
になったに違いない。
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図 3．単細胞祖先から多細胞化する過程で生じたと考えられる三つの変化。




