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Колониальные вольвоксовые водоросли,
включающие более 60 видов, интенсивно изуча-
ются в отношении эволюции, дифференцировки
клеток, морфогенеза и геномики (Herron, Ned-
elcu, 2015; Desnitskiy, 2016; Grochau-Wright et al.,
2017; Klein et al., 2017; Matt, Umen, 2018 и др.).
Очень интересна серия Tetrabaena – Gonium – Pan-
dorina – Yamagishiella – Eudorina – Pleodorina – Vol-
vox, которая показывает усложнение организации
и развития колоний, а также процесса полового
размножения (табл. 1). Наиболее сложно органи-
зованы представители полифилетического рода
Volvox, состоящего минимум из 22 видов (Nozaki
et al., 2015, 2016). Вольвокс характеризуется диф-
ференциацией на несколько сотен или тысяч ма-
леньких соматических клеток и небольшое число
крупных репродуктивных клеток, которые дают
начало особям следующей генерации.

Сопоставление данных по секвенированию
ядерных геномов двух наиболее изученных, мо-
дельных видов вольвоксовых, одноклеточной
Chlamydomonas reinhardtii (Merchant et al., 2007) и
Volvox carteri, состоящего примерно из 2–4 тысяч
клеток (Prochnik et al., 2010), показало, что эти
организмы имеют почти одинаковое число генов
(в обоих случаях около 14500). Таким образом,
эволюционный переход до уровня организации
вольвокса осуществлялся путем относительно не-

больших генетических изменений (Umen, Olson,
2012; Nanjundiah et al., 2018). Однако размер ядер-
ного генома у V. carteri на 17% больше, чем у C. re-
inhardtii (в основном за счет повторяющихся по-
следовательностей ДНК). Недавно были опубли-
кованы результаты секвенирования ядерных
геномов у двух видов примитивных изогамных
колониальных вольвоксовых водорослей: Gonium
pectorale (Hanschen et al., 2016) и Tetrabaena socialis
(Featherston et al., 2018). Их геномы оказались
весьма сходными (по размеру и числу генов) с
ранее изученными геномами хламидомонады и
вольвокса.

В последние годы появилось несколько обзо-
ров по биологии развития колониальных воль-
воксовых (Herron, 2016, 2017; Matt, Umen, 2016;
Olson, Nedelcu, 2016; Desnitskiy, 2017, 2018). Одна-
ко они в основном посвящены закономерностям
клеточной дифференцировки и морфогенеза в
ходе бесполых жизненных циклов и лишь частич-
но затрагивают исследования полового размно-
жения у этих организмов. Последняя обзорная
статья, посвященная исключительно половому
размножению вольвоксовых водорослей, рас-
сматривает работы, опубликованные по 2013 год
(Nozaki, 2014). В настоящем обзоре кратко рас-
смотрены основные достижения в данной обла-
сти за последние пять лет.
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Прежде всего, уместно напомнить, что воль-
воксовые водоросли могут быть гетероталличны-
ми, которые более удобны для генетических ис-
следований (половое размножение не может про-
исходить внутри клональной популяции), или
гомоталличными (половое размножение возможно
внутри клона). Единственной диплоидной стадией
в жизненных циклах вольвоксовых является зиго-
та, при прорастании которой происходит мейоз.
Половая дифференцировка у этих организмов кон-
тролируется мультигенным гаплоидным локусом
типа спаривания (mating-type locus или mating lo-
cus) (Umen, Olson, 2012; Mori et al., 2015 и др.).

У гетероталличных линий C. reinhardtii (Good-
enough et al., 2007; Sekimoto, 2017), G. pectorale
(Hamaji et al., 2013, 2016) и Pleodorina starrii (Nozaki,
2008), гаметогенез индуцируется в условиях де-
фицита азота. Этот процесс связан у упомянутых
видов одноклеточных или колониальных водорос-
лей с экспрессией гена MID, который присутствует
(наряду с несколькими другими генами) в локусе
типа спаривания “минус” или “мужской”. В част-
ности, было показано (Nozaki, 2008), что у гетеро-
талличной P. starrii белок, кодируемый геном PsMID,
аккумулируется в ядрах мужских гамет.

С другой стороны, у нескольких представите-
лей рода Volvox, находящегося уже на многокле-
точном уровне организации, половое размноже-
ние индуцируют видоспецифичные гликопроте-
иновые феромоны (Kirk, 1998; Coleman, 2012).
Например, у гетероталличного V. carteri f. naga-
riensis половой феромон производят не только
мужские колонии с антеридиальными пакетами,

но также и соматические клетки бесполых коло-
ний после воздействия таких стрессовых факто-
ров как тепловой шок или механическое ранение.
Индуктор изменяет характер дробления гонидий
(репродуктивных клеток в бесполых колониях): в
результате в следующем поколении в женском
клоне формируются женские колонии с яйце-
клетками, а в мужском клоне мужские колонии с
андрогонидиями, которые затем формируют па-
кеты сперматозоидов (особенности организации
и развития различных типов колоний приведены
в табл. 2).

Сравнительно недавно (Ferris et al., 2010) у
V. carteri f. nagariensis тоже выявили регуляторный
ген MID, определяющий пол, а затем показали
(Geng et al., 2014), что он приобрел новые функ-
ции (связанные с возникновением процессов
сперматогенеза и оогенеза в ходе эволюции) по
сравнению с родственным геном у C. reinhardtii.
Ген VcMID присутствует только в ядерном геноме
мужского клона вольвокса (в составе локуса типа
спаривания, включающего в несколько раз боль-
шее число генов, чем соответствующий локус
хламидомонады) и контролирует формирование
антеридиальных пакетов. Кодируемый этим ге-
ном белок локализуется в ядрах мужских гамет
(сходно с рассмотренными выше данными на
плеодорине). Нокаут гена VcMID в бесполых коло-
ниях мужского клона приводит к формированию в
следующем поколении колоний с яйцеклетками,
которые могут быть оплодотворены. Интересно,
что в случае частичного нокаута гена VcMID фор-
мируются гермафродитные особи вольвокса (одно-

Таблица 1. Характеристика избранных видов колониальных вольвоксовых водорослей

Примечание. Колонии Tetrabaena socialis (семейство Tetrabaenaceae) и Gonium pectorale (семейство Goniaceae) имеют вид плос-
ких или слегка искривленных пластинок, тогда как остальные пять видов водорослей относятся к семейству Volvocaceae и у
них колонии сферической формы.

Виды Число клеток 
в колонии

Типы клеток в бесполой 
колонии Половое размножение Ссылки

Tetrabaena socialis 4 Все клетки репродуктивные Изогамное Featherston
et al., 2018

Gonium pectorale 8 или 16 Все клетки репродуктивные Изогамное Hanschen et al., 
2018a

Pandorina morum 8 или 16 Все клетки репродуктивные Изогамное Ettl, 1983

Yamagishiella unicocca 16 или 32 Все клетки репродуктивные Изогамное Nozaki et al., 
2014

Eudorina elegans 16 или 32 Все клетки репродуктивные Анизогамное, с антери-
диальными пакетами Ettl, 1983

Pleodorina starrii 32 или 64
Репродуктивные клетки: 
62.5–75%; соматические 
клетки: 25–37.5%

Анизогамное, с антери-
диальными пакетами Nozaki, 2008

Volvox carteri f. nagariensis 2000–4000
Репродуктивные клетки: 
<1%; соматические клетки: 
>99%

Оогамное, с антериди-
альными пакетами

Starr, 1970; 
Kirk, 1998
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временно с мужскими и женскими репродуктив-
ными структурами), способные к самооплодотво-
рению. Напротив, экспрессия этого гена после его
введения в женский клон V. carteri приводит к фор-
мированию в следующем поколении колоний с па-
кетами сперматозоидов вместо яйцеклеток (Geng
et al., 2014).

Однако при таких трансформациях типа поло-
вых клеток (яйцеклеток или андрогонидий) их
число и характер расположения в колониях оста-
ются неизменными (рис. 1). “Псевдо женская” ко-
лония характеризуется соотношением равномерно
распределенных по колонии яйцевых и соматиче-
ских клеток 1 : 1. “Псевдо мужская” колония содер-
жит примерно 35 андрогонидий, которые находят-
ся в заднем и экваториальном районах колонии.
Следовательно, паттернирование половых репро-

дуктивных клеток (т.е. число и распределение по-
ловых репродуктивных клеток в колонии и их ко-
личественное соотношение с соматическими клет-
ками) непосредственно не связано с выбором
между дифференцировкой в мужские или женские
половые клетки и это паттернирование (в отличие
от самого процесса дифференцировки половых
клеток) не контролируется геном VcMID. Результа-
ты рассматриваемой работы (Geng et al., 2014) по-
казывают, что широко известная концепция “по-
зиционной информации” как одного из факторов
дифференцировки (Wolpert, 2011) могла бы быть
использована для обсуждения морфогенеза ре-
продуктивных структур у данного вида Volvox.

Отметим также, что экспрессия гена CrMID
изогамной одноклеточной хламидомонады C. re-
inhardtii, введенного в женский клон вольвокса

Таблица 2. Особенности бесполых, мужских и женских колоний модельного вида Volvox carteri f. nagariensis из
Японии (по: Starr, 1970; Kirk, 1998)

Примечание. Недавно было показано (Nozaki et al., 2018), что у клонов V. carteri f. nagariensis с острова Тайвань доля андрого-
нидий варьирует в пределах 2–50% (чаще 8–20%) от общего числа клеток в мужских колониях.

Типы колоний Морфология взрослых колоний Особенности развития колоний 
данного типа

Бесполые колонии
(по морфологии одина-
ковы в женской и муж-
ской линиях)

2000–4000 соматических клеток
и 16 гонидий (бесполых репродуктивных 
клеток), расположенных в задней и эквато-
риальной частях колонии

Серия из 11–12 синхронных митотиче-
ских делений; асимметричные (диф-
ференцирующие) деления происходят 
в 16 передних клетках зародыша
на 32-клеточной стадии (шестое деле-
ние дробления)

Мужские колонии

256 соматических клеток и 256 андрогони-
дий (соотношение двух типов клеток 1 : 1); 
андрогонидии равномерно распределены 
по всей колонии

Серия из девяти синхронных митоти-
ческих делений; последнее деление 
асимметричное во всех клетках заро-
дыша

Женские колонии
2000–4000 соматических клеток и 35–45 
яйцеклеток, расположенных
в задней и экваториальной частях колонии

Серия из 11–12 синхронных митотиче-
ских делений; асимметричные деления 
происходят в 35–45 клетках зародыша 
на 64-клеточной стадии (седьмое деле-
ние дробления)

Рис. 1. Схематическое изображение разных типов половых колоний Volvox carteri f. nagariensis (по: Geng et al., 2014, с
упрощениями). 1 – женская колония с яйцеклетками; 2 – мужская колония с антеридиальными пакетами, образовав-
шимися в результате дробления андрогонидий; 3 – “псевдо мужская” колония с антеридиальными пакетами (после
трансформации женского клона путем введения гена VcMID); 4 – “псевдо женская” колония (после нокаута гена VcMID
в мужском клоне).

1 2 3 4
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V. carteri f. nagariensis, не приводит к смене пола
(Geng et al., 2014). В более поздней работе той же
лаборатории (Geng et al., 2018) было показано, что
гены MID колониальных анизогамной P. starrii и
даже изогамного G. pectorale способны индуциро-
вать сперматогенез у этого вида Volvox. Таким об-
разом, эволюционная дивергенция гена MID,
определяющего пол, по-видимому, не связана у
колониальных вольвоксовых водорослей с пере-
ходами к анизогамии или оогамии. С другой сто-
роны, гены GpMID гониума или VcMID вольвокса
не могут в экспериментах по трансформации на
хламидомонаде (Geng et al., 2018) заменить ее ген
CrMID.

В свете данных по изменению пола у гетеро-
талличного V. carteri f. nagariensis было высказано
предположение, что у гомоталличных видов воль-
вокса экспрессия ортологов гена VcMID недоста-
точна для развития мужских репродуктивных
структур у 100% колоний (Geng et al., 2014). Эту
гипотезу подтвердила другая группа авторов
(Yamamoto et al., 2017). Они исследовали гомотал-
личный вид Volvox africanus, у которого в клональ-
ной культуре были одновременно как мужские
колонии (1000–3200 соматических клеток и 100–
260 андрогонидий), так и гермафродитные коло-
нии (около 1500 соматических клеток, 15–47 яйце-
клеток и всего лишь 1–4 андрогонидий). Было
показано, что в гермафродитных (обоеполых) ко-
лониях экспрессия гена VaMID существенно по-
давлена, однако в мужских колониях V. africanus
она примерно на таком же высоком уровне, как и
экспрессия гена VcMID в мужских колониях гете-
роталличного V. carteri f. nagariensis. Следователь-
но, генный контроль формирования антериди-
альных пакетов сходен у этих двух представите-
лей рода Volvox. В той же работе (Yamamoto et al.,
2017) показано существенное подавление экс-
прессии ортолога гена MID в гермафродитных
половых колониях гомоталличного вида Volvox
ferrisii, что хорошо согласуется с соответствующи-
ми данными для V. africanus. Опыты по трансфор-
мации пола у V. africanus и V. ferrisii пока не прове-
дены. Однако в половых колониях V. africanus и
V. ferrisii нет такого четкого пространственного
распределения репродуктивных клеток, как в ко-
лониях V. carteri f. nagariensis. Поэтому опыты по
трансформации пола у этих двух гомоталличных
видов Volvox не смогли бы дать дополнительные
данные о применимости концепции позицион-
ной информации для морфогенеза их репродук-
тивных структур.

Уместно заметить, что ортологи гена MID при-
сутствуют также и в ядерных геномах ряда назем-
ных растений (например, печеночных мхов и
многих покрытосеменных) (Rövekamp et al., 2016;
Higo et al., 2018; Hackenberg, Twell, 2019). Однако у
резуховидки Arabidopsis thaliana, модельного вида
для экспериментальных исследований цветковых

растений, этот ген отсутствует (по-видимому,
утрачен). Его функции в развитии наземных рас-
тений остаются до настоящего времени неясны-
ми. Ген MID не играет важной роли в мужском га-
метогенезе мхов и покрытосеменных (в контрасте
с его ролью у колониальных вольвоксовых) (Higo
et al., 2018).

У изогамных водорослей C. reinhardtii, G. pecto-
rale, Yamagishiella unicocca и анизогамной Eudorina sp.
в составе локуса типа спаривания “плюс” или
“женский” вместо гена MID присутствует ген FUS1
(Merchant et al., 2007; Hamaji et al., 2016, 2018;
Sekimoto, 2017 и др.). Продукт этого гена, транс-
мембранный белок FUS1, локализован в гаметах
типа “плюс” и необходим для их слияния с гаме-
тами противоположного пола. Однако в женском
геноме гетероталличного V. carteri f. nagariensis ген
FUS1 не обнаружен (Ferris et al., 2010; Mori et al.,
2015). Предполагают, что он был утрачен в ходе
эволюции (Hamaji et al., 2018). С другой сторо-
ны, гомоталличные виды и линии колониальных
вольвоксовых водорослей в целом слабее изуче-
ны в отношении генов, контролирующих поло-
вое размножение. Лишь совсем недавно (Han-
schen et al., 2018b) был установлен довольно очевид-
ный факт, что у гомоталличного клона гониума
(вид G. pectorale одновременно представлен в при-
роде гетероталличними и гомоталличными лини-
ями) в геноме одновременно присутствуют гены
MID и FUS1.

Наконец, был проведен кладистический ана-
лиз (Hanschen et al., 2018c), который предполага-
ет, что наличие гермафродитных колоний являет-
ся у вольвоксовых продвинутым признаком, одна-
ко в эволюции рода Volvox возможен обратный
переход от гермафродитных колоний к раздельно-
полым. Таким образом, собранные в настоящем
обзоре данные последних лет по половому размно-
жению у колониальных вольвоксовых показыва-
ют, что эти водоросли остаются перспективной
модельной группой для эволюционной биологии.
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The article presents a brief review of the latest experimental data on sexual reproduction in the colonial vol-
vocine algae, which represent a promising model for research on developmental biology. The main focus is
on the MID gene, which determines sex and controls the “minus”/male differentiation in isogamous, anisog-
amous, and oogamous volvocine species. The experiments on sex transformation in a model species Volvox
carteri f. nagariensis are critically analyzed. Studies of the gene FUS1, which controls gamete recognition and
fertilization in the isogamous and anisogamous volvocine algae, are also considered.
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