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研究成果の概要（和文）：本研究では世界各地から卵生殖のボルボックスの様々な種を採集し新規培養株を確立
し、無性・有性生殖の形質と分子系統を結合した全世界的なボルボックス属の客観的自然種分類体系を構築する
こと及びを目的として開始した。その結果、ボルボックス属は4個の単系統の属以下分類群に再編成さた。ボル
ボックスの直接の祖先と推測されていた種をタイ王国から採集することに成功し、その系統的位置を明らかにし
た。更に卵生殖への進化の鍵となる体外受精タイプの異型配偶の新属 Colemanosphaera を発見・記載した。

研究成果の概要（英文）：The present study was undertaken to establish a worldwide, objective and 
natural taxonomic system of the oogamous genus Volvox and unveiling the evolution of oogamy, based 
on the molecular and asexual and sexual spheroid morphology of Volvox species collected in various 
localities of the world. Our field and laboratory studies in this research project resulted in the 
reconstruction of four, monophyletic infrageneric taxa of the genus Volvox. We re-discovered of the 
ancestral Volvox species from Thailand and resolved its phylogenyetic position. We identified a 
novel colonial volvocine genus, Colemanosphaera, in obligately anisogamous conjugation between male 
and female motile gametes occurred outside the female colony (external fertilization during 
anisogamy). Considering the external obligate anisogamy, oogamy evolution may have been preceded by 
the transition from external to internal fertilization during anisogamy within the volvocine green 
algae.

研究分野：多様性進化学
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１．研究開始当初の背景 
 群体性ボルボックス目は単細胞のモデル
生物クラミドモナスにごく近縁でありさま
ざまな進化段階の生物が現存し、最新の生物
学的手法を用いた比較研究が可能であり、近
年、性進化や多細胞化のモデル系統群として
世界的に注目されつつある。本群の最も進化
段階の高いボルボックス（Volvox）属は分子
系統的に多系統であるため細胞数の増加と
ともに多起源的に卵生殖が誕生したと推測
されている。しかし、多くの種の卵生殖に関
する形態学的情報は希薄である。また、殆ど
の種が特定の地域だけから報告された固有
種であり、種分類学的研究は立ち後れており、
過去に確立された培養株は現在絶滅してい
るか、長い継代培養で有性生殖能力が衰退し
たものが殆どである。 
 
２．研究の目的 
 従って、本研究では世界各地からボルボッ
クスの様々な種を採集し新規培養株を確立
し、種分類上重要な形質である有性生殖の誘
導条件を検討し、無性・有性生殖の形質と分
子系統を結合した全世界的なボルボックス
属の客観的自然種分類体系を構築する。更に、
新規培養株の有性生殖の詳細な観察とこれ
らを加えた群体性ボルボックス目の詳細か
つ信頼度の高い系統関係を葉緑体と核コー
ドの多遺伝子情報を用いて推測し、多細胞化
と卵生殖に関する形態進化の道筋を明らか
にする。 
 
３．研究の方法 
 本研究では世界的に見て生息地域が限定
されている多くの種のボルボックスを海外
数カ所の拠点からそれぞれ試料を採集し、培
養株を確立する。次に培養株の種分類上重要
な形質である有性生殖の誘導条件を検討し、
有性生殖の形質（雌雄群体と受精卵の形態）
を得る。得られた有性・無性生殖の形態形質
と分子系統を照らし合わせ種同定を実施し、
ボルボックス属の広範囲な種レベルの客観
的な自然分類体系を構築する。有性生殖が誘
導された新規株に関しては光学顕微鏡のみ
ならず、免疫抗体蛍光染色や電子顕微鏡で卵
と精子に関する細胞学的情報を得る。 
 
４．研究成果 
 ボルボックス（Volvox）属の多くの種また
は種以下分類群は産地が限定されており、例
えばモデル分類群 V. carteri f. nagariensis 
はインド〜日本にかけて分布しているが、ヨ
ーロッパやアメリカ大陸からの報告はない
(Nozaki 1988, Phycologia)。従って、世界各
地でのボルボックスの調査が望まれます。
Volvox capensis はボルボックス節（Volvox 
sect. Volvox）に分類され、本節は群体の細胞
間に太い原形質連絡をもつことを特徴とし
ており、他のボルボックスの節およびユード
リナ・プレオドリナとは系統的に分離します。

V. capensis は 1933年の原記載以来、南アフ
リカからの報告しかない種であり、Starr et 
al. (1980, PNAS) は南アフリカ産の培養株
を観察している。本研究ではアメリカ合衆国
モンタナ州より採取したサンプルから確立
した培養株の無性群体と雌雄同体の有性群
体の形態から，本株は V. capensis と同定さ
れた。しかし、今回の米国産の株の雌雄同体
の有性群体の精子束の数が少ないことと配
偶子の接合様式がこれまでの南アフリカ産
の V. capensis の報告と異なった。今回の株
の ITS-2 核 rDNA の配列は南アフリカ産の 
V. capensisと 1塩基が異なるだけであり、生
殖様式の速い進化が推測された（Nozaki et 
al. 2015, Phycologia 54: 316-320）。 
 Volvox 属は形態的に 4 節に分類され 
(Smith 1944, Trans. Am. Microsc. Soc.)、細
胞間の原形質連絡を欠くMerrillosphaera節
の V. carteri が最も良く研究されていた。 
Starr (1971, Cont. Phycol.) は
Merrillosphaera 節の “V. africanus”を世界
各地から収集し、有性生殖の４タイプを報告
し、Coleman (1999, PNAS) は ITS2配列の
解析からヘテロタリック雌雄異体の "HeD
タイプ" がホモタリックの 3タイプと姉妹群
を形成することを明らかにした。 しかし、
現在ホモタリック株は入手できず、入手可能
な HeD タイプの株も古いので、更なる研究
は停止していた。本研究で我々は琵琶湖から
無性群体の形態から V. africanus と同定さ
れる複数の培養株を確立した。 有性生殖は
Starr (1971)のホモタリックで同一の株で雌
雄同体群体と雄群体を作る "HoM+mタイプ
" とHeDタイプの２タイプであった。今回、
両タイプは分子情報ならびに接合子と群体
の細胞外基質の形態で識別された。 Starr 
(1971)は接合子と群体の細胞外基質の形態を
観察していないが、Smith (1944) 以前の原
記載を含む世界各地からの V. africanusの報
告を基にすると、今回の HoM+m タイプは
V. africanus で、HeD タイプは新種  V. 
reticuliferusであると結論された。 また、こ
の論文では従来Merrillosphaera節が系統解
析すると多系統になるので、節レベルではそ
れぞれが単系統になるように分類学的に再
編成した（Nozaki et al. 2015, PLoS One 10: 
e014263）。 
 ２鞭毛型の遊泳細胞が集合し、多細胞化し
たボルボックス系列の最も進化段階の高い
ものがボルボックス（Volvox）属で、その直
前がプレオドリナ（Pleodorina）属と伝統的
に考えられていた。 ボルボックスは 500 以
上の細胞をもち、非生殖細胞が球体の前端か
ら後端までほぼ均一に分布しているが、プレ
オドリナは細胞数が200以下で非生殖細胞は
球体の前半だけに通常分布する。 しかし、
Pleodorina sphaerica は通常のボルボック
スと同様に球体の前端から後端まで非生殖
細胞が均等に分布しますが、細胞数は 200未
満であるという両属の中間的な形態をもち、 



ボルボックスの祖先的な種であると議論さ
れていた  (Iyengar 1933, J. Linn. Soc. 
London Bot. 49: 323–375.)。 これまでに本
種はインドから２回報告されただけであり、
1951年以来採集記録もなかった（Iyengar & 
Ramanathan 1951, Phytomorphology 1: 
215–224.）。 本研究では 65 年ぶりにタイ王
国から P. sphaerica が採集され、培養株を用
いて分子系統学的解析を実施した。 その結
果、本種は非生殖細胞が群体の前半だけに分
布する他の種のプレオドリナ（P. californica, 
P. japonica）の姉妹種であることが明らかに
なった。 これら 3 種のプレオドリナはボル
ボックッス 8 種と大きな単系統群を形成し、
その末端の系統に位置した。従って、P. 
sphaerica はボルボックスの祖先種というよ
り、プレオドリナの祖先種である可能性が議
論された (Nozaki et al. 2017, Phycologia 
56: 469-475)。 
 群体性ボルボックス目は多細胞化と有性
生殖の進化のモデル生物群とされているが、
多くの研究は  Volvox carteri f. nagariensis
と同定されている日本産の Eve株、Adam株
等を使用している（ Starr 1969, Arch. 
Protistenk.; Kirk et al. 1999, Development; 
Ferris et al. 2010, Science）。本品種はインド
の Nagari を原産地としており（Iyengar 
1933, J. Linn. Soc.Bot.）、日本以外の株に関
してはインドの Poona 産の株を用いた研究
がある（Adams et al. 1990, Curr. Genet.）。
形態分類学的には Volvox carteriは 6個の品
種に分類されており、有性生殖の雄群体の形
態が重要な識別基準である（Nozaki 1988, 
Phycologia）。しかし、f. nagariensisに関し
ては日本産の有性生殖の情報しかなく
（Starr 1969）、雄群体を構成する非生殖細
胞と分裂して精子束となる生殖細胞
（androgonidia）の比（S/A比）に変動がな
く 1:1であることを特徴としている（Nozaki 
1988）。本研究では、核 ITS領域の情報から
V. carteri f. nagariensisと同定されうる台湾
産の 33 株を用いた研究を実施した。その結
果、雄群体の S/A比は 1:1->50:1であること
が明らかになった。また、性特異的遺伝子
（Ferris et al. 2010）に着目したゲノム PCR
を実施した結果、メス特異的 HMG1fを欠損
している可能性のあるメス 1株が明らかとな
った (Nozaki et al. 2018, Botanical Studies 
59: 10)。 
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