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研究成果の概要（和文）：本研究では、様々な配偶システムを現生種に見ることの出来るアオサ藻綱の海産緑藻
に着目し、系統関係を考慮した種間比較を行って、Parker, Baker & Smithの理論を検証した。 その結果、この
理論が予測したように、異型配偶の進化に伴って、雄性配偶子には効率的な接合のために小型化が求められ、雌
性配偶子には接合子に初期発生を安全に行うために必要な資源を供給することが求められるため雌雄の配偶子の
サイズに分断性淘汰が起きたことを支持する証拠が得られた。

研究成果の概要（英文）：Based on Parker, Baker and Smith’s theory (PBS theory) for the evolution of
 anisogamy, we tested disruptive selection on gamete size. We can expect that more strongly 
anisogamous species produce larger female gametes. Also, the relationship between the size of male 
gametes and the degree of anisogamy remains untested. In anisogamous species, the PBS theory 
predicts that male gametes are soon minimized in size. Because the evolution of isogamy with a 
gamete of zero size is favoured by selection there must be the minimum size of gametes. In such 
cases, the degree of anisogamy would not depend on the size of male gametes. We confirmed that, as 
the degree of anisogamy increases, the size of female gametes increases, and that in strongly 
anisogamous species, the degree of anisogamy does not depend on male gamete size. These results well
 support the PBS theory.

研究分野： 進化生態学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
卵や精子をはじめとする配偶子における雌

雄の間のサイズの違いは異型配偶と呼ばれ、

生物に形態的・行動的な性的二型を進化させ

る根本的な要因となる。同一種内の雌雄の配

偶子のサイズに違いがあると、小型で限られ

た繁殖投資資源から多数生産可能で、高速で

遊泳して高い探索能力を有する雄性配偶子

の間には、大型で初期発生に必要とされる資

源を多く保有する反面、探索能力が低く限ら

れた資源からは少数しか生産することがで

きない雌性配偶子をめぐる競争が起きる。

Darwin は、性淘汰の根底にはこの競争がある

ことを初めて述べている(○1 Darwin 1871)。 

異型配偶がより原始的とされる同型配

偶からどのようなメカニズムで進化してき

たのかについては、主に数理モデルを用いた

理論的な研究が先行していた。中でももっと

も広く受け入れられている理論は Parker, 

Baker & Smith’s theory (しばしば PBS 

theory と呼ばれる)であり、雄性配偶子には

効率的な接合のために小型化が求められ、雌

性配偶子には接合子に初期発生を安全に行

うために必要な資源を供給することが求め

られるため雌雄の配偶子のサイズに分断性

淘汰が起きると説明している(○2 Parker et 

al. 1972)。その他にも、細胞内小器官の利

己的な振る舞いや寄生者の伝播を防ぐため

に雄性配偶子を極端に小型化するとする

Nuclear-cytoplasmic conflict 

hypothesis(○3 Cosmides & Tooby 1981)、ウ

ニを対象とした研究に基づいて精子と出会

う際のターゲットサイズを大きくするため

に卵サイズが大きくなるとする Sperm 

limitation hypothesis(○4 Levitan 1996)が

ある。 

我々は、極端な異型配偶である卵配偶

しか見られない動物と違って、両性の間で配

偶子サイズが異ならない同型配偶から顕著

な異型配偶まで多様な配偶システムを見る

ことのできるアオサ藻綱の海産緑藻は、異型

配偶の進化機構を解明するための研究によ

り適した材料だと考えた。アオサ藻綱の海産

緑藻では、これまでに同型配偶であっても細

胞内小器官が片親遺伝することが明らかに

なっている(○5 Kagami et al. 2008)。加えて、

潮間帯上部に生育する種では、両性の配偶子

が眼点(光受容器官)を有しており、放出され

ると直ちに正の走光性を示して海面直下に

集合する(○6 Togashi et al. 1997)。正の走

光性は、接合場所を海面直下の２次元平面に

限定することによって、接合効率を高めてい

ることもわかった(○7 Togashi et al. 1999)。

潮間帯下部に生育する種は、雄性配偶子は小

型で眼点を失っており、眼点を有する大型の

雌性配偶子から分泌される性フェロモンに

よって誘導されている。これらの研究成果か

ら、アオサ藻綱の海産緑藻の配偶子サイズの

進化は PBS theory によって説明されるので

はないかということが浮き彫りになった。理

論研究からもこのことが支持されている(○8

Togashi et al. 2012)。 

２．研究の目的 
PBS theory では、雌雄の配偶子が接合するこ

とによって形成される接合子のサイズの少

なくとも一部の範囲において接合子のサイ

ズが大きくなるにつれて比例的以上にその

適応度が上昇することが仮定されている。こ

の仮定を直接的な実験によって検証するこ

とは極めて困難である。しかし、成体のサイ

ズが大きな種は発生に必要な資源の量も多

いのではないかと考えられることから、成体

のサイズと配偶子の異型性の関係に置き換

え た 間 接 的 な 検 証 が さ れ て い る ( ○9

Randerson & Hurst 2001)。しかし、結果は

不安定であり、さらなる検証の必要性が残さ

れた。 

そこで、本研究では、種ごとに配偶子

の異型の度合いが様々に異なり世界規模で

比較的浅い沿岸海域に生育するアオサ藻綱



の海産緑藻に着目し、PBS theory が示唆する

ように、配偶子サイズに分断性淘汰が生じて

異型配偶の度合いが強くなるにしたがって

１）雌性配偶子のサイズが大きくなるか？

２）雄性配偶子のサイズが小さくなるか？ま

た、３）成体サイズと配偶子の異型性に正の

相関関係があるかどうか？の３点に主眼を

おいた研究を行った。 

３．研究の方法 
研究材料の採集は、研究分担者（吉村、四ツ

倉）の支援を受けながら寒流から暖流まで

様々な環境に沿った調査を行うことの出来

る北米大陸東海岸をはじめ、古くから海藻フ

ロラがよく調べられており有用な情報の多

い英国南海岸地方、タスマン海に面したオー

ストラリア南岸などでも行った。補足的な材

料は北海道太平洋岸（室蘭市）、日本海岸（小

樽市）、千葉県南房総（鴨川市）でも行った。 

採集によって得られた材料から抽出し

た DNA からジェネティックアナライザー

(ABI3130)を使って得た情報ならびにこれま

でにデータベースに蓄積されていた情報を

用いてアオサ藻綱の海産緑藻で種レベルの

変異が見られるRuBisCOを構成する大サブユ

ニットの遺伝子(rbcL)の配列の違いに基づ

く系統解析を行った。アオサ藻綱の海産緑藻

では、この遺伝子領域に種によってはイント

ロン領域を含んでいる種があるが、そのよう

な場合はイントロン領域を除いて解析を行

っ た 。塩基 配 列のア ラ イメン ト に は

ClustalX2 を用いた。系統樹の構築は最尤法

によって行い、その際のモデルテストには

modeltest3.7 を用いた。 

採集した材料の一部は培養実験に用い、

人工気象器内で生育条件を制御しながら有

性生殖を誘導することによって、雌雄の配偶

子を得た。得られた配偶子の体積は正立顕微

鏡(Zeiss, Axio Imager A1)を用いて計測し

た長軸と短軸の長さから配偶子の形状を楕

円球に近似して計算した。接合子の体積は雌

雄の配偶子の体積の和とした。異型配偶の度

合いは（雌性配偶子の体積）/(雄性配偶子の

体積)と定義した。自ら採集した研究材料か

ら得られたデータに文献調査によって得た

データを加えて解析を行った。 

種間形質の比較には系統関係を考慮し

た Independent Contrasts と Phylogenetic 

Generalized Least Square (PGLS)の 2 つの

方法を用いた。 

Independent Contrasts では、形質のデ

ータと系統樹の枝のデータを用いて系統的

な影響を差し引いた新しいデータを作る。種

i と種 j のそれぞれの形質データを Xi、Xj、

系統樹の枝の長さを Vi、Vj、その上流のノー

ドを Xk とすると、Xk は以下のように求める

ことが出来る。 

Xk={(1/Vi)Xi+(1/Vj)Xj}/(1/Vi+1/Vj) 

この値を以下の式を用いて標準化したもの

が系統関係を考慮して補正した新しいデー

タ Ck となる。 

Ck=(Xi-Xj)/sqrt(Vi+Vj) 

Independent Contrasts の計算は、Mesquite

の PDAP パッケージを用いた。 

これに対して、PGLS では、Independent 

Contrasts のように系統樹上で隣り合った２

本の枝の間での比較ではなく、行列を用いる

ことによって系統樹上の他の枝との関係ま

で考慮した比較を行うことが出来る。PGLS の

計算は、Rの caper パッケージを用いた。 

４．研究成果 

上述の方法を用いて系統関係を考慮して種

間形質の比較を行った結果、研究の主な成果

として以下のようなことが明らかになった。 

アオサ藻綱を構成する主要な目である

ハネモ目では配偶子のサイズが雌雄で異な

る異型配偶が行われているが、雄性配偶子は、

押並べて小型であるばかりでなく、これまで

多くの理論研究が予測してきたように最小

サイズに達していることを示唆する結果が

得られた。このため、配偶子の異型性は雌性



配偶子のサイズに依存する。これらのことは、

自明ではない。なぜなら、配偶子の異型性は、

雌性配偶子のサイズが変化しなくても、雄性

配偶子のサイズが小型化すれば、大きくなる

からである。これによって、雄性配偶子が小

型化し、雌性配偶子が大型化する分断性淘汰

によって、配偶子の異型性が大きくなるとす

る PBS theory の主張が裏付けられた。 

さらに、ボルボックス目の淡水産緑藻に

着目した従来の研究では、成体サイズ（配偶

体サイズ）と配偶子の異型性の間には正の相

関関係があり、これは PBS theory における

大きな接合子ほど生き残りやすいという仮

定を間接的に支持するというとされてきた

(○9 Randerson & Hurst 2001)。この研究では、

成体サイズは配偶体のサイズと考えられて

いる。しかし、接合子が複相の胞子体に発生

し、胞子体に減数分裂を経て単相の遊走子が

形成され、その遊走子が次世代の配偶体とな

るような種では、配偶体は接合子ではなく遊

走子から発生する。従って、このような種で

は大きな接合子ほど生き残りやすいため配

偶子の異型性と成体サイズの間に何らかの

関係があるという理由はない。本研究では、

生活環に胞子体世代を有する種において、成

体サイズと配偶子の異型性の間に相関があ

るかどうか調べたところ、予想通り相関関係

は見られなかった。上述の先行研究の結果が

不安定であった理由は、胞子体世代と遊走子

のサイズを無視したためであると考えられ

る。成体サイズと遊走子のサイズの間の関係

を調べれば正の相関関係性が見られるかも

しれない。従って、この問題の検証に胞子体

世代を有する種を用いるのは適切でない。 
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１８日―２２日、鹿児島大学郡元キャンパス

(鹿児島県鹿児島市) 

○5 堀之内祐介、青山峻、榊原加織、宮下紘樹、

池田純、郷田陽介、富樫辰也 

海産緑藻エゾヒトエグサの配偶子生産 

第６１回日本生態学会大会、２０１４年３月

１４日―１８日、広島国際会議場(広島県広

島市) 
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