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研究成果の概要（和文）：緑藻ボルボックスにおける近縁なヘテロタリック種（ボルボックス・レティキュリフ
ェルス）とホモタリック種（ボルボックス・アフリカヌス）の全ゲノムデータ構築と比較解析を実施し、ヘテロ
タリック種では性染色体上の大きな（約1 Mbp）の性決定領域（SDR）、ホモタリック種で約1 Mbp のSDR類似領
域（SDLR）を明らかにした。SDLRはメスまたはオス由来で、大きなSDR/SDLRが有性生殖に必須であると示唆され
た。また、ハプロイド種で初めて3種類の性別（メス、オス、両性型）の存在をボルボックス類のプレオドリ
ナ・スターリーで明らかにし、3種類の性別の進化の分子遺伝学的基盤を全ゲノム解析で明らかにした。

研究成果の概要（英文）：Whole genomes of closely related species of Volvox, heterothallic V.
reticuliferus and homothallic V. africanus, were generated and analyzed to reveal expanded (ca. 1 
Mbp.) sex-determining regions (SDRs) in V. reticuliferus and expanded (ca. 1 Mbp.)　SDR-like region 
(SDLR)in V. africanus. SDLRs were continuous and had male or female origin. Thus, expanded SDR/SDLR 
seems essential for heterothallic and homothallic sexual reproduction of Volvox. In addition, 
trioecy (mating system with male, female and bisexual phenotypes) of haploid species was firstly 
found in the volvocine species Pleodorina starrii. By generating de novo whole genomes of the three 
phenotypes of P. starrii, molecular genetic bases for evolution of trioecy (drastic reorganization 
of male and female SDRs of the ancestral heterothallic species) were demonstrated.
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研究成果の学術的意義や社会的意義
両性の特徴を同時に持つ生物（両性種）がどのように誕生したかを明らかにする目的で、ボルボックスの両性種
と近縁種の全ゲノム解析を実施した。その結果、両性種でメスまたはオス側の性染色体の性決定領域の残存が明
らかなり、性染色体の両性種における重要性が示唆された。また、3種類の性別（メス、オス、両性型）を持つ
ハプロイド種がボルボックス類のプレオドリナで初めて明らかになった。本種の新規全ゲノム解析から、性染色
体のメス・オス特異的遺伝子に大規模な再編成が認められた。3種類の性別が安定的に共存している生物種の存
在が示唆され、性別の決定システムと性のダイバーシティーの研究分野に大きく影響することが期待された。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
 応募者らは異型配偶プレオドリナ（Pleodorina）のヘテロタリック種 と考えられていた P. 
starrii (Nozaki et al. 2006, Curr. Biol.) と生物学的に同種であると考えられる両性型の培養株を明
らかにした（Takahashi et al. 2021, Evolution）。この株はクローン株の単独の遺伝子型でメスとオ
スの両方の配偶子をつくり接合子が形成される一方で、既知のメスまたはオス株と交配可能で
あり、遺伝的差異と生殖的隔離は認められない。従って、P. starrii は実際にはメス、オスに加え
て、両性型の 3種類の性表現をもつ、ハプロイド生物ではこれまでに報告のない極めて興味深い
生物種であると結論された。また、本種はヘテロタリック種からホモタリック種への初期進化段
階に相当すると考えられた。3種類の性表現をもつ培養株の新規全ゲノム情報を基盤とした更な
る研究が期待された。 
 また、ボルボックス系列の中の卵生殖の「ボルボックス節 (Volvox sect. Volvox)」ではホモタリ
ックのライフサイクルが 40 MYAには獲得されて維持されている上で（Herron et al. 2009, PNAS）、
ヘテロタリック種が最近になって派生的に進化している。最近、申請者らは神奈川県相模湖から
ボルボックス節の雌雄異体種 Volvox rousseletii の新規培養株を確立し、培養株を実験的に性誘
導することに成功した (Kimbara et al. 2019, PLOS ONE）。従って、V. rousseletii はホモタリック
種からヘテロタリック種へ転換する進化の初期段階の生物であり、姉妹種のホモタリック V. 
ferrisii との比較ゲノム解析によるホモタリック種からヘテロタリック種への進化解明が期待さ
れた。 
 
２．研究の目的 
 メスとオスの配偶子が同一個体につくられる雌雄同体の自殖種の原型は微細藻類・菌類に認
められ、“ヘテロタリック（雌雄異株）”の性表現とは別に、一つの株内に両性の配偶子をつくる”
ホモタリック（雌雄同株）”が存在する。研究課題の核心をなす学術的「問い」は「雌雄同体種
の原型である雌雄性を同時にもつホモタリック種と雌雄性が遺伝的に決定されているヘテロタ
リック種の進化的転換をもたらす要因、および初期進化はどのようなものであるか」である。こ
の問いに答えるべく、性決定遺伝子 MID/OTOKOGI に着目した性の進化生物学的研究が進展し
ているホルボックス系列緑藻 2種、すなわち、ヘテロタリック種からホモタリック種への移行段
階と考えられる Pleodorina starrii、並びにホモタリック種からヘテロタリック種へ転換した直後
の生物と考えられる Volvox rousseletii に着目する。また、ヘテロタリック種からホモタリック種
に進化するゲノムレベルの基盤を明らかにする目的で、最近タイ国から Volvox africanus の琵琶
湖とは異なるホモタリックのタイプの新規培養株を確立することに成功した（Nozaki et al. 2022, 
Bot. Res）。本タイ国産株の SDR を明らかにし、琵琶湖産の同種のもの（Yamamoto et al. 2021, 
PNAS）と比較する。 
 これら 3種を用いてホモタリックとヘテロタリックの性表現の転換の初期進化段階を遺伝子・
ゲノム・細胞レベルで明らかにするのが本研究課題の目的である。 
 
３．研究の方法 
(1) ヘテロタリック種からホモタリック種へ転換進化を解明するために、Pleodorina starrii を用
いた研究を実施する。本種は同じ生物学的種内でメスとオスに加えて両性型という３種類の性
表現型が共存するので、ヘテロタリック種からホモタリック種へ転換する最初期段階の進化生
物学的に極めて重要なミッシングリンク種である（Takahashi et al. 2021, Evolution）。本種では３
種類の性表現型間の交雑実験による遺伝学的解析から、”OTOKOGI (PlestMID)” が位置するオス
型 SDR（MTM）と相同な “OTOKOGI” を持たないメス型性 SDR（MTF）の存在と、SDRとは独
立な常染色体領域に両性型決定因子（BF）の存在が示唆された。メス型 SDRもつものは BF の
存在の有無にかかわらずメスの表現型になる。一方、オス型 SDR と BF をもつものは両性型の
表現型、オス型 SDR で BF がないとオスの表現型になる。従って、BF はメス型 SDR とオス型
SDR をもつヘテロタリック祖先種がホモタリック新種へ進化する鍵遺伝子であると結論され、
その起源と分子レベルの特徴と機能は極めて興味深い。本研究課題では P. starrii のメス、オス
および両性型の全ゲノムデータを構築する。これらの比較ゲノム解析から、３種の性表現をもつ
種 P. starriiのメス型 SDR とオス型 SDR のゲノムレベルの詳細が明らかになり、両性型株がオ
ス株と同じ SDRを持つという交配結果に基づく仮説（Takahashi et al. 2021, Evolution）の検証と
なる。更に、メス（交配型プラス）特異的配偶子接着遺伝子 FUS1 (Ferris et al. 1996, Mol. Biol. 
Cell; Hamaji et al. 2018, Comms. Biol.)を調査することで、雌雄性をもつ生物のホモタリック種へ
の転換進化における自己配偶子接合能の獲得の分子遺伝学的基盤に迫る。 
(2) Starr （1971）の報告した Volvox africanus の 3タイプのホモタリック株は死滅していたが、
最近応募者らはタイ国から Volvox africanus の琵琶湖とは異なるホモタリックのタイプの新規
培養株を確立することに成功した（Nozaki et al. 2022, Bot. Res. 63: 1）。本タイ国産株も同様の全
ゲノム解析を実施し、ヘテロタリックからホモタリック転換時の性染色体・SDR の “共通の進
化” を明らかにする。 



(3) 「ボルボックス節」は比較的長い間ホモタリックの生活環が存続している。この中のボルボ
ックス節の末端にはホモタリック種からヘテロタリック種への進化の初期段階と考えられるボ
ルボックス節の Volvox rousseletiiと近縁種のホモタリック V. ferrisii が位置するので、両種の解
析から実施する。 
 
４．研究成果 
(1) 緑藻 Pleodorina starriiのメス、オス、バイセクシュアルの 3種類の性別の全ゲノム解読を実
施し、本種のもつ 3種類の性別の性決定領域（SDR）の遺伝子組成と配列の詳細が明らかになっ
た。すなわちオスとバイセクシュアルは同じ「オス SDR」を持ち、メスはオス SDRと異なる「メ
スSDR」がゲノム中で明らかになった。また、オスSDR中でオス配偶子形成遺伝子MID/OTOKOGI
が 3個のパラログとなっていた。一方、ヘテロタリック種のメス SDRに通常存在するメス配偶
子接着遺伝子 FUS1 が SDR には存在しておらず、それぞれの性別の常染色体領域に存在してい
た。従って、3種類の性別が祖先種の性染色体を構成する性決定領域（SDR）の遺伝子等の大規
模な進化の結果誕生したことが明らかになった。無脊椎動物やパパイヤ科の植物においてはメ
ス、オス、バイセクシュアルの 3種類の性別が共存するトリオシー種が知られており、トリオシ
ー種は雌雄異体種（異株種）と雌雄同体種（同株種）の転換進化の中間的段階の不安定なものと
考えられることもあった。しかし本研究によって、プレオドリナ・スターリーの 3種類の性別は
性決定領域の遺伝子の大規模なゲノムレベルの再編成の結果で誕生したことが明らかになり、
トリオシー種の頑強性がゲノムデータから初めて支持された。従って本研究成果は、メス、オス、
バイセクシュアルという 3 種類の性別が共存しながら自然界で安定的に生存し続ける生物種の
存在を示唆した (Takahashi et al. 2023, Commun. Biol.)。 
(2) タイ王国との国際共同研究により、タイ国産株のホモタリック種 Volvox africanusの全ゲノム
解析を実施した。即ち、次世代シーケンサーを用いた全ゲノム解読と比較解析を実施し、タ 
 近縁のヘテロタリック種 Volvox reticuliferusの性染色体上のメスとオスで配列の異なる SDRは
約 100万塩基対と非常に大きく、オスの SDRには “OTOKOGI” 等のオス特異的遺伝子が 3個、
メスの SDRにはメス特異的遺伝子が 3個位置していることが明らかになっていた（Yamamoto et 
al. 2021, PNAS）。今回のタイ国産株のホモタリック種 V. africanusでも、オスの SDR に類似した
約 100万塩基対の性決定類似領域（SDLR）が 1個保持されており、系統解析から雌雄異株種の
オスの SDRに由来することが明らかになった。一方、メスの SDRに由来すると考えられるゲノ
ム配列や FUS1等メスの特性に重要な遺伝子は欠損していた。 
 琵琶湖産株のホモタリック種 V. africanus を用いたこれまでの研究から、雌雄が遺伝的に異な
るヘテロタリック種からバイセクシュアル種への進化は、メスの性染色体の SDR 全域
と”OTOKOGI” 等のオス特異的遺伝子が必要と考えられていた（Yamamoto et al. 2021）。しかし、
タイ国産株のホモタリック種 V. africanusのゲノム配列からは、メスの SDRに相当する部分が全
て欠落している一方で、オスの SDRに相当する領域がほとんどそのまま残存していた。このこ
とは、メス特異的遺伝子をもつメスの SDRがなくてもオスの SDRがあれば両性型の有性生殖、
すなわち、メスとオスの配偶子の形成と受精が可能であるということを示唆した（Yamamoto et 
al. 2023, iScence）。 
(3) ボルボックス節 9種（２種がヘテロタリックで 7種がホモタリック）の分岐年代の推定を実
施した結果、ヘテロタリック種の V. rousseletiiと近縁なホモタリック種 V. ferrisiiは約 500万年前
に分岐したと推定された（Yamagishi et al. 2024, Phycol. Res.）。別系統のヘテロタリック種 V. 
reticuliferusとホモタリック種 V. africanusの分岐が約 1000万年前であり（Yamamoto et al. 2021, 
PNAS），今回のデータセットでも同様に解析されたため，V. rousseletiiの祖先同体種から異体種
への進化はより最近であると推定された。また、ボルボックス節 9種の全てからMID/OTOKOGI
配列を決定し、推定したアミノ酸配列比較を比較した。その結果、ヘテロタリック種 2種のオス
株特異的なアミノ酸置換はないことが分かった。また，MID/OTOKOGIホモログの同義置換率・
非同義置換率をホモタリック種とヘテロタリック種オス株で比較した結果，顕著な機能的制約
の差異は見られなかった。従って、ボルボックス節ではホモタリック種でもヘテロタリック種で
も同様のオス配偶子形成に関連した機能を持つことが推測された（Yamagishi et al. 2024, Phycol. 
Res.）。 
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