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研究成果の概要（和文）：霊長類の色覚の進化を研究する目的で、東南アジアで飼育されているテナ

ガザル 157 頭の視物質遺伝子を解析した。その結果、色盲個体は１頭も見つからなかった。また、吸

収波長決定サイトを持つエクソン３に変異が少なく、イントロン部分に変異の多いことが明らかになった。

この結果は、エクソン３の変異に選択圧がかかっている可能性を示唆した。 

 

研究成果の概要（英文）：In order to understand the evolution of color vision in primates, we analyzed 

photo-pigment genes of 157 gibbons in Indonesia and Thailand. As the results, we could not find any 

color vision abnormalities in Gibbons. In addition, we found that the nucleotide diversity of the exon 3 

of the L/M color pigment gene was very low compared to the intron 3 or 4. The results suggested the 

selection pressure on the variation of the color pigment genes. 
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１．研究開始当初の背景 

狭鼻猿類の霊長類（旧世界ザル、類人猿、ヒ

ト）は３種類の錐体視物質を持ち、その色覚は３

色型である。３種類の視物質のうち中波長(M)と

長波長（L）視物質の遺伝子はＸ染色体上にタン

デムに配列し、核酸のレベルでは相同性が高い。

このため、ヒトでは減数分裂時にしばしば不等交

差や遺伝子変換などの遺伝子組換えが起こり、

遺伝子の増加や欠損・ハイブリッドの遺伝子を

生成する。その結果、ヒトでは多くの多型が見ら
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れ、赤緑色覚異常は、白人で 8％、X 染色体上

に M 視物質遺伝子を多コピー持つヒトは 66％に

達する。一方、申請者らの調査で、カニクイザル

やチンパンジーではこの多型が非常に少ないこ

とが分かってきた。この結果を受け、本研究では

テナガザルの視物質遺伝子の多型を調べた。 

テナガザルは、類人猿に属するがチンパンジ

ーに比べてヒトとの遺伝的距離が遠い。したがっ

て、ヒトへの進化の過程から考えると、テナガザ

ルは、カニクイザルとチンパンジーの中間に位

置する。本研究チームは、すでにチンパンジー

とカニクイザルで色覚異常の遺伝子を発見して

いるので、中間に位置するテナガザルの視物質

遺伝子の検討は色覚の進化について貴重な情

報を提供するはずである。また、テナガザルは、

類人猿の中では多様性が高く、４つの亜属の間

の遺伝的距離はヒトとチンパンジーの距離よりも

遠い。さらに、テナガザルの亜属間で食性も異

なり、色覚異常個体がいた場合の淘汰圧も異な

ると考えられる。これらの点で、テナガザルには

視物質遺伝子の多型を期待できると考えた。  

 

２．研究の目的 

テナガザルは、類人猿の中では多様性が高く、

４つの亜属の間の遺伝的距離はヒトとチンパンジ

ーの距離よりも遠い。また、亜属間で食性も異な

り、色覚異常個体がいた場合の淘汰圧も異なる

と考えられる。これらの点で、テナガザルには視

物質遺伝子の多型を期待できる。そこで、本研

究では以下の調査研究により、テナガザルの視

物質遺伝子を解析し、色覚の進化についての手

掛かりを得ることを目指した。 

（１）テナガザルの４亜属、Hylobates 亜属，

Bunopithecus 亜 属 ， Nomascus 亜 属 ，

Symphalangus 亜属について東南アジアで、

動物園の展示動物やペットなどとして飼育さ

れているテナガザルを中心に血液サンプル

を採取する。 

（２）血液サンプルから得たテナガザルの視物質

遺伝子とヒトの視物質遺伝子を比較し、ヒトと

の相違、亜属間、種間の相違を明らかにす

る。その際、特に、吸収波長に影響する遺伝

子座位に注目して調べる。また、M 視物質

遺伝子を多コピー持つかどうかについても

調べる。 

（３）色覚異常と思われる遺伝子型が見つかった

場合は、行動実験により表現型を確認する。 

 

 

３．研究の方法 

テナガザルは家族で行動し、大きな集団で行

動しない。また、森林地帯の樹上で生活する。

そのため、野生テナガザルの捕獲調査は困難

である。そこで本研究では、動物園で飼育する

テナガザルや個人がペットとして飼育するテナ

ガザルからのサンプル採取をおこなった。 

採取地域は、タイで 3 か所（56 頭）、インドネシ

ア（ジャワ島およびカリマンタン島）で４か所（49

頭）である。インドネシアで採取したサンプルは、

ボゴール農科大学に持ち帰り、DNA 抽出キット

を用いて DNA を抽出した。タイで採取した血液

サンプルは、チュラロンコン大学に持ち帰り、独

自プロトコールによりDNAを抽出した。DNAサン

プルの一部は日本に持ち帰り DNA 配列の詳細

を検討した。その他に、故竹中修氏が採取し

DNA として保管していたインドネシア（スマトラ島

およびカリマンタン島）のサンプル（52 頭）も使用

した。 

 

 

図 1 サンプル採取地域 

 

 

４．研究成果 

テナガザル 3 属 8 種 158 個体に対し吸収波

長決定に関与する exon 3 および exon 5 の 3 サ

イトの塩基配列の確認を行うことで、L オプシンと

M オプシンの遺伝子型を判定した。遺伝子型の

結果からテナガザルにおいては、欠失型やキメ

ラ型は存在しなことが分かった。テナガザルでは、

色盲・色弱個体は見つからなかったため、行動

実験は実施しなかった。 

そこでテナガザルの視物質遺伝子とヒトの視

物質遺伝子の詳細を比較するために、L-M オプ

シン遺伝子塩基配列の系統ネットワークをテナガ

ザルとヒトで比較した。 



 

 

テナガザルの系統ネットワークの形状とヒトの

系統ネットワークの形状の比較を行なった。ヒトは

東京大学大学院新領域創成科学研究科の白井

によって作成された日本人、フィリピンネグリト集

団(アエタ)、アフリカ人(ハウザ)、デンマーク人の

exon3,4,5 の塩基配列情報をもとに作成したもの

を用いた(白井修士論文 2008)。テナガザルの

系統ネットワークの形状から 1 つの配列タイプを

複数の属が共有しているため、テナガザルでは 3

属の分岐以前にこれらの配列タイプが存在する

ことが示唆される結果となった。L オプシン、M オ

プシンとも配列の変化に保守的でありLと M 間の

組み換えの痕跡は見られなかった。 

一方、ヒトでも複数の地域集団で配列タイプの

共有が見られた。このことは変異の起源が集団ご

とではなく集団分岐前から存在していることを示

唆する。しかし、テナガザルと異なり 1 種であるの

に関わらず、テナガザル3属よりも多くの配列タイ

プが存在している。また、L オプシン、M オプシン

のクラスターの中に数多くのパラレルミューテー

ションが見られた。中には L オプシンと M オプシ

ンを繋ぐようなパラレルミューテーションも見られ

た。パラレルミューテーションとは 2 つの異なった

進化系統において、相同なアミノ酸サイトに起こ

る同じ突然変異である。極端に高い突然変異率

によるパラレルミューテーションは通常考えにくい

ため、この系統ネットワークの形状は遺伝子変換

を含めた L-M オプシン間の組換えを示唆する結

果である。 

このことから、テナガザルでは 3 色型色覚を維

持するような強力な淘汰圧が働いていると考えら

れる。しかし、対照的にヒトでは組換えが多く観

察され、さらに 3 サイトの変化を含むような多くの

タイプが存在していることがわかった。 

さらに、L-M オプシンおよび中立対照遺伝子

の塩基配列多様性を調べた。取得したテナガザ

ルの 3 属 5 種 101 個体の塩基配列情報から L

オプシン、M オプシンと中立対照領域ついてそ

れぞれ種ごとに塩基多様度の算出を行った。比

較対照としてのヒト、アフリカ-非アフリカ集団の L

オプシンのデータを Verrelli and Tishkoff (2004)

より引用した。また、L と M オプシンの塩基多様

度の領域による違いを見るという視点から、exon、

intron ごとに算出し、それぞれ 5 種の平均値を求

めた(図２)。その結果、intron の塩基多様度の値

は中立対照領域と同程度かあるいはそれよりも

やや低いことがわかった。一方、exon では intron

と中立対照領域よりも塩基多様度の値が非常に

低いことがわかった。また、このような傾向は一般

的な機能を持つ遺伝子の傾向と一致し、exon で

は変異が自然選択で排除される傾向を示してい

る。 

ヒトに着目すると、中立対照領域の塩基多様

度はテナガザルよりも低いことがわかった。これ

はヒトにおいて、過去にヒトがボトルネックを経験

しており、霊長類の中でも有効集団サイズが小さ

いことを反映していると考えられる(Takahata and 

Satta, 1997)。ヒトの exon 5 では多型が極めて低く、

テナガザルと同様な傾向にあった。しかし、exon 

4 と intron 3 そして特に exon 3 は塩基多様度が

顕著に高くなる傾向が観察された。このことから、

ヒトでは exon 3 かその近傍で L と M の間で遺伝

子変換の頻度が高く L から M へ、M から L への

配列の導入が著しいことを示唆する。特に exon 3

では遺伝子変換が自然選択によって排除されて

いない可能性が示唆される。テナガザルに関し

ては塩基多様度のデータのみでは L と M の間で

遺伝子変換は起きていることを積極的に支持す

る結果ではなかった。 

つぎに、L と M の配列間の塩基相違度を求め、

各領域での比較を行った。この塩基相違度の値

を各領域で比較した結果、exonの違いが、intron

での違いより大きいことがわかった。これは L-M

オプシン遺伝子の領域ごとの塩基多様度の場合

や一般的な遺伝子に期待されるパターンと全く

逆の傾向であった。このことは intron での L と M

の相違が遺伝子変換により打ち消され、両遺伝

子間で塩基配列の均一化が生じていることを示

唆する。さらに exon は自然選択により遺伝子変

換の均一化が排除されていることを示唆する。し

かし、ヒトの exon 3 ではそれでも L-M 間の相違が

テナガザルに比べ低く、遺伝子変換が自然選択

により許容されていることを示唆している。これは

塩基多様度がexon 3で高かったことと整合する。

しかも、ヒトの exon 3 では L-M 間での相違の程

度と塩基多様度が同程度になっている。このこと

もヒトにおける exon 3 の L-M 間の遺伝子変換を

支持している。そしてこれこそがヒトにおける色覚

多型の源泉であることを強く示唆している。 

本研究でヒトとテナガザルの視物質遺伝子の

多様性について得られた知見は色覚の進化、な

ぜ、ヒト以外のアジア・アフリカの霊長類で色盲・

色弱が少ないかを考える上で新たな手掛かりを

提供するとともに、色盲または色弱個体の見つ

かった他の種においても同様の検討が必要なこ

とを示した。 

 



 

 

 

図 2  L と M オプシン遺伝子の各領域における

塩基多様度 

取得したテナガザルの 3 属 5 種 101 個体の塩基

配列情報からLオプシン、Mオプシンと中立対照

領域ついてそれぞれ塩基多様度の算出を行っ

た。さらに、比較対照としてのヒト、アフリカと非ア

フリカ集団の L オプシンのデータを Verrelli and 

Tishkoff (2004)より引用し、exon、intron ごとに算

出し、平均値を求めた。縦軸は塩基多様度を示

し、横軸は領域を示している。また、薄赤色のバ

ーはヒトの L オプシン遺伝子の塩基多様度を示

し、薄青色のバーはヒトの中立対照領域の塩基

多様度を示している。また、赤色と緑色のバーは

テナガザルの L と M オプシン遺伝子の塩基多様

度を示し、青のバーはテナガザルの中立対照領

域の塩基多様度を示している。 
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