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研究成果の概要（和文）：GRAS-Diと全ゲノムシーケンシングによって、Hylobates属のテナガザルの系統関係と
分岐年代、交雑と遺伝子浸透について調査した。Hylobates属が東南アジア大陸部に共通祖先をもち、スンダ諸
島に分布を拡大しながら、種分化してきたことが示された。また遺伝子浸透の痕跡が、現在野外においても交雑
が観察されている種間およびその他の種間で検出され、Hylobates属はその進化の過程で、複雑に交雑を繰り返
してきたことが示唆された。

研究成果の概要（英文）：Phylogenetic relationship, divergence time, hybridization, and introgression
 of Hylobates gibbons were studied by GRAS-Di and whole genome sequencing analyses. The study 
revealed that the common ancestor of Hylobates species originated in the mainland of Southeast Asia,
 and the gibbons expanded their distribution to the Sunda islands with speciation. Introgression was
 detected between the many pairs of species including the species currently hybridizing in the wild,
 which suggested that Hylobates species have repeatedly experienced hybridization through their 
evolution.

研究分野：自然人類学
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令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
ヒトに近縁な類人猿であるテナガザルの進化における交雑の様相の一端が解明されたことは、人類進化においけ
る交雑・混血の様相の理解の一助になったと考えられる。今後、テナガザルについて更に詳細な研究を進めるこ
とで、人類進化の理解がより深まると考えられる。

※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 
生物の系統進化の多くが、交雑によって網目状に進化してきたことが、明らかになりつつある。
人類進化も例外ではなく、初期のヒトゲノム研究によって、現生人類のアフリカ単一起源説が支
持されていたが、古人骨ゲノムの解読により、現生人類の祖先が、ユーラシアに先に分布してい
たネアンデルタール人やデニソワ人と混血していたことが明らかとなった。更に、混血によって
流入し、現生人類の中に残る遺伝的変異の中には、特定の環境で適応的な形質に関わるものが検
出されており、混血が人類進化においても重要な役割を担ってきたことが、示唆されている。し
かし、ヒトを除いた他の人類集団は既に地球上から姿を消し、実際にどのように混血が行われて
いたのか、混血が個体や集団の遺伝的構成、表現型にどのような影響を与えていたのかについて、
限られた化石試料から明らかにすることは、容易ではない。その点において、人類に近縁な霊長
類の現在進行中の交雑について研究を行うことは、過去の人類進化における混血の様相に示唆
を与えると期待される。霊長類の多くの種で交雑が検出されているが、特にテナガザルは、野生
下で進行中の交雑が観察できるヒトに最も近縁な生物であり、人類と多くの生物学的特徴を共
有しているため、テナガザルの交雑の様相を明らかにすることは、人類進化における混血の様相
を明らかにする一助となると考えられる。 
 
 
２．研究の目的 
本研究では、当初、交雑地帯に住む野生のテナガザルを対象としてゲノムワイドな解析を行う
ことで、各個体のより詳細なゲノム構成、交雑度を明らかにするとともに、表現型に関わる種特
異的な遺伝的変異の検出、そのような変異が交雑個体の表現型に与えている影響、そして交雑を
介してどのように遺伝子浸透が起きているのかを明らかにすることを目的としたが、様々な理
由により実験に困難な点があったため、飼育個体に由来する全ゲノム配列の解析を中心として、
主に Hylobates 属のテナガザルの種間の交雑の様相を明らかにすることを目的に研究を行った。 
 
 
３．研究の方法 
 本研究に先立ち実施した、47 個体の飼育下にあったテナガザルを対象とした GRAS-Di 解析で
得られた一塩基変異／一塩基多型（SNV/SNP）のデータを用いて、テナガザルの系統関係の推定
と、Hylobates 属の種間における交雑による遺伝子浸透の検出を行った。また、Hylobates 属の
7 種の内、6種の全ゲノム解析を実施し、公共データベースに登録されているテナガザルの全ゲ
ノム配列データと合わせて、系統関係の推定と遺伝子浸透の検出を行った。 
 
 
４．研究成果 
（１）GRAS-Di を用いた研究では、約 200,000 座
位の常染色体上の SNV を用いて、Hylobates 属 7
種の内 6 種の系統関係と分岐年代を推定した。
その結果、Hylobates 属内の核ゲノムの系統関係
（図 1）は、それまでミトコンドリア DNA（mtDNA）
の全長配列から推定されていた結果と概ね一致
し、Hylobates 属の共通祖先が約 350 万年前まで
に東南アジアの大陸部に由来し、大陸部から島
嶼部に分布を拡大しながら、種分化が生じたこ
とが示唆された。遺伝子浸透の有無を Patterson
の D統計量（Green et al. 2010）を用いて調査
した結果、Hylobates 属の内、シロテテナガザル
とボウシテナガザル、シロテテナガザルとアジ
ルテナガザル、ボルネオシロヒゲテナガザルと
ミュラーテナガザルの間に、強い遺伝子浸透の
シグナルを検出した（図 2）。この組み合わせは、
種の分布が隣接していて、現在もしくは最近ま
で野生下での交雑が報告されてきた組み合わせ
であった。一方、海によって分布が隔てられてい
る種間の組み合わせでは、遺伝子浸透のシグナ
ルが検出されなかったか、もしくは非常に弱か
った。そのため、氷河期の海水面変動によるスン
ダ大陸の出現で島嶼部が陸続きになることが、



テナガザルの交雑を促進する効果はなかった
か、あっても非常に弱かったということが示唆
された。また、遺伝子浸透のシグナルは、同種
であれば、どの個体においても検出されたこと
から、遺伝子浸透の影響が、種の分布の広範囲
に及ぶほど、長期にわたって交雑が生じてき
た、もしくは古い時期に交雑が生じたことが示
唆された。 
 
 
（２）全ゲノムシーケンシング（WGS）を用いた
研究では、Hylobates 属 7 種の内 6 種の各種各
1 個体を対象に全ゲノム配列を新たに決定し、
これまでに公共データベースに登録・公開され
ていた Hylobates 属 6 個体、Hoolock 属、
Symphalangus 属、Nomascus 属のテナガザルそ
れぞれ 1個体、ヒト、チンパンジー、ゴリラ、
ボルネオオランウータン、アカゲザルそれぞれ
1個体のWGSのデータとともに解析を実施した。
新規の 6 個体については、高深度の WGS を行
い、キタホオジロテナガザルのリファレンス配
列（nomLeu3）に対してマッピングした平均深度
が 29.0x から 55.4x となり、中程度の平均深度
が多数を占める既存のHylobates属のテナガザ
ルの WGS データに比べ、より精度の高いデータ
が得られた。クオリティー・フィルタリング後
のヘテロ接合度は、ボウシテナガザルで 0.0011
と最も低く、アボットハイイロテナガザル（ミ
ュラーテナガザルの亜種）で 0.0041 と最も高
かった（表 1）。 
得られたゲノム配列を、タンパク質のコード
領域と非コード領域に分け、それぞれ短い領域
（コード領域は遺伝子ごと、非コード領域は
2kb または 5kb の断片）について、個々の領域
の系統樹を最尤法で推定し、その後、ASTRAL
（Zhang et al. 2018）を用いて種系統樹を推
定した。その結果、Hylobates 属の種の系統関
係は、コード領域でも非コード領域でも変わら
ず、GRAS-Di によって得られた SNV から推定さ
れた系統関係とも一致するものであった。一方
で、DiscoVista（Sayyari et al. 2018）によって ASTRAL で得られた種系統樹の検証を行ったと
ころ、Hylobates 属内のいくつかの分岐のパターンについて、種系統樹と一致しない樹形を持つ
領域が多数みられた（図 3）ことから、インコンプリート・リネージ・ソーティング（ILS）や交
雑による遺伝子浸透が示唆された。同じ短い配列を基に、BPP（Flouri et al. 2018）によって、
Hylobates 属の系統樹を推定したところ、ASTRAL と同様の系統樹が推定された。 
遺伝子浸透については、Patterson の D 統計量、QuIBL（Edelman et al. 2019）、3s（Zhu and 
Yang 2012）など、様々なプログラムで、種間の遺伝子浸透・遺伝子流動の有無、方向、量につ
いて推定を行った。その結果、ボルネオシロヒゲテナガザルとミュラーテナガザル（アボットハ
イイロテナガザル含む）の間での遺伝子浸透は、どの解析においても一貫して検出されたが、そ
の他の組み合わせについては、解析手法の違いや解析領域の違いによって、まちまちの結果とな
った。その為、どの結果が妥当であるか更なる検証が必要である。 
特に明らかになった傾向として、同一種の平均深度が中深度の個体のデータと高深度の個体
のデータを用いて Patterson の D 統計量を計算すると、高深度の個体と他種との間に遺伝子浸
透が検出された。高深度の同種個体同士の比較では検出されず、また中深度と高深度の個体のデ
ータが存在した種ではどれも同じ傾向を示したため、平均深度が低いことが、ジェノタイピング
の際に祖先アリル、つまりマッピングしたリファレンス配列のもつアリルに偏るために起こる
と考えられる。このジェノタイピングバイアスが、Patterson の D 統計量以外の解析にどの程度
影響を与えるか、未知であるため、今後の検証が必要であるとともに、テナガザルについては、
可能な限り中深度、低深度の WGS データは用いず、高深度の WGS データのみを用いるべきと示唆
された。 
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