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研究成果の概要（和文）：アノールトカゲを用いて異なる温度環境へのニッチシフトに関連する遺伝的基盤の解
明を目的とした。高温開放環境および森林低温環境に生息する6種のゲノム配列を決定し、ゲノム解析比較によ
る温度適応に関わる遺伝子の検出を試みた。ゲノム解析の結果、高温環境に生息する種は、遺伝子重複率が高い
ことが示された。また、高温開放種および森林低温種において保存および加速進化しているゲノム領域を検出し
た。その結果、概日リズム、視覚形成に関わると予測される遺伝子、脂質代謝に関連する遺伝子が検出された。
また、遺伝子発現解析から低温嗜好性を持つ種において、他種に比べて高いTRPV1発現量を維持していることが
示された。

研究成果の概要（英文）：The present study aimed to elucidate the genetic basis associated with niche
 shifts to different temperature environments using Anolis lizards. The genomes of six species 
inhabiting hot-open and cool-forest habitats were sequenced to detect genes involved in temperature 
adaptation through genome analysis comparisons. The results of the genome analysis showed that 
species inhabiting hot-open habitat have  higher rates of gene duplication. In addition, conserved 
and accelerated evolutionary genomic regions were detected in species with hot-open and cool-forest 
habitats. The results show that these genes predicted to be involved in circadian rhythms, visual 
development and genes related to lipid metabolism. The gene expression analysis indicated that high 
TRPV1 expression levels are maintained in lower temperature-preferring species compared to other 
species.

研究分野： 進化学

キーワード： 温度適応　アノールトカゲ　ニッチシフト　ゲノム
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研究成果の学術的意義や社会的意義
温度ニッチシフト機構の解明は、温度環境への適応放散による種多様化機構と温度環境変化への生物の進化的反
応の可能性を考える上で大きな意義を持つ。特に、近年温暖化の影響で、外温性脊椎動物である爬虫類の絶滅リ
スクの増大が危惧されている。本研究の成果は、温度適応に関わる遺伝的基盤を解明することで、どのような遺
伝的基盤をもつ種が温度上昇に対して脆弱なのかを特定するための情報を提供する。それにより爬虫類の保全に
寄与することが期待される。

※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。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 

アノールトカゲは、温度環境生息地を変更するような進化(温度ニッチシフト)が複数回独立
に生じているが、どのような遺伝的変化を伴う進化によって達成されるのかは未解明である。温
度ニッチシフト機構の解明は、温度環境への適応放散による種多様化機構と温度環境変化への
生物の進化的反応の可能性を考える上で大きな意義を持つ。温度ニッチシフトにおける新規温
度環境への進出を可能にするのは、少数の遺伝的変化や可塑的変化であると考えられる。申請者
らの研究から日周活動などの概日リズムや温度感受性 TRPA1 に関わる変異変異である可能性が
示唆されたが、確証されていない。研究当初の研究では、同種内で異なる温度ニッチに侵入して
いる集団を用いることで、新規温度環境への進出を可能にした遺伝的・可塑的対応に関連する遺
伝領域を検出し、さらに遺伝子編集により検出された遺伝子の機構解析することで、温度ニッチ
シフトの進化を可能にする遺伝的基盤を解明する予定であった。そのために、キューバにおいて
開放高温環境に生息する種と森林内低温環境に生息しているアノールトカゲを用いて、異なる
温度環境に生息する集団間で温度適応に関連して進化した遺伝子を特定する。さらに爬虫類で
はじめて CRISPR-Cas9 による遺伝子編集を成功させた Menke 博士との共同で、遺伝子編集によ
る候補遺伝子の機能解析技術を確立する。さらに Tulane 大学の Gunderson 博士との共同で、同
種内で異なる温度環境に生息するプエルトリコのアノールトカゲを対象に、温度環境間の適応
に関わる遺伝子を検出し、A. sagrei との比較を行う。これらを通して温度ニッチシフトを可能し
ている遺伝的変異に関わる遺伝子を特定する。 
 
２．研究の目的 
当初は、異なる温度生息環境への適応進化にどのような遺伝的変異が関与しているのかを調

べるために、キューバにおいて同じ種内で高温開放環境と森林低温環境に生息している種を用
いたゲノムおよび遺伝子発現比較によって温度適応に関わる候補遺伝子を検出し、さらに遺伝
子編集によって、検出した遺伝子の機能解析を行う予定であった。しかし、研究開始後、すぐに
コロナウイルス感染症が蔓延し、海外への渡航が困難になり、キューバで野外調査およびアメリ
カでの遺伝子編集が困難になった。そのため、(1)キューバの Luis Diaz 博士と協力してこれまで
に遺伝子利用を含め許可(キューバ環境省 CICA)を得て採集していたアノールトカゲのサンプル
を用いて、高温開放環境および森林低温環境に生息する種のゲノム解析比較による温度適応に
関わる遺伝子の検出、(2)Tulane 大学の Gunderson 博士との協力でプエルトリコ産アノールトカ
ゲをもちいた遺伝子発現比較解析、さらに、温度感受性との関連が示されている TRP 遺伝
子に着目した比較解析を行った。それらの解析により、異なる温度環境へのニッチシフトに
関連する遺伝的基盤の解明を目的とした。 

(1)では、6 種のアノールトカゲの全ゲノム配列を決定し、開放高温環境に生息している種で選
択を受けた遺伝子およびゲノム領域の検出、遺伝子重複との関連などなどを調べた。(2)では、プ
エルトリコ産アノールトカゲ(A. cristatellus と A. krugi)を用いた RNA-seq を実施し、キュー
バ産アノールトカゲの RNA-seq（Akashi et al., 2016）の結果と統合して解析を実施した。 

 
 
３．研究の方法 
キューバのアノリストカゲ 6種（Anolis isolepis, Anolis allisoni, Anolis porcatus, Anolis allogus, Anolis 

homolechis, Anolis sagrei）について 10x Genomics のリンクリードを用いて de novo ボゲノムアセ



ンブリを実施した(図 1)。決定したゲノム配列をもとに、重複遺伝子数、遺伝子数の拡大・縮小
の推定を行った。また、RepeatModeler を用いて、
本研究に含まれるすべての Anolis ゲノムのリピー
ト要素を de novo 検索した。またキューバ産アノ
ールトカゲ 6 種に加え、A. carolinensis、外群とし
て A. frenatus を加えて、開放高温環境および森林
低温環境に生息する種において、加速進化および
保存的進化をしているゲノム領域の検出を行っ
た。検出には、コドンバイアスのない 4  
degeneration sites を用いて中立進化速度を推定し、
phyloP を用いて保存・加速領域を推定した。(2) プ
エルトリコ産アノールトカゲ(A. cristatellus と A. 
krugi)を用いて、RNA-seq により 26℃と 33℃とい
う温度処理のもとで変動した遺伝子（DEG; すな
わち発現量に温度感受性がある遺伝子）を検出し
た。さらにこれまで同様の方法で調べられている
A. sagire, A. homolechis, A. allogus のデータを統合
し 、 Expression Variance and Evolution モ デ ル
（Phylogenetic ANOVA; 系統特異的に発現量のベ
ースが変化している遺伝子）によって検出した遺
伝子を比較した。 
 
 
４．研究成果 
 
(1) 全ゲノム配列決定:  
A. isolepis, A. allisoni, A. porcatus, A. allogus, A. homolechis, A. sagrei のゲノムは 47.26-63.30 × 
coverage で配列決定した。推定したゲノムサイズは 2.05-2.66 Gb であった。これらのゲノムアセ
ンブリのスキャフォールドN50は、A. carolinensisの染色体レベルのゲノムアセンブリ（AnoCar2.0）
より短いが、A. frenatus（Afren1.0）, A. auratus（Aaur1.0）,  A. apletophallus（Aapl1.0）のドラフ
トゲノムアセンブリよりかなり長い配列が得られた。 さらに、BUSCO のカバレッジは、A. 
carolinensis ゲノム（Anocar2.0）と同等であった。 
 
(2) 繰り返し要素:  
Repeat element の長さの割合は、キューバ産アノリストカゲ 6 種で 36-41%とほぼ同じだった。そ
の結果、キューバの幹地 3 種（A. allogus, A. homolechis, A. sagrei）のゲノムは、他の種に比べて
LINE が多いことがわかった（図 2）．さらに、A. carolinensis のゲノムは、9 種の中で最も多くの
LTR 型転移因子を含んでいた。     
   

(3) 重複遺伝子率： 
A. isolepis, A. allisoni, A. porcatus, A. allogus, A. homolechis, A. sagrei の重複遺伝子の割合（PD：
重複遺伝子数/全遺伝子数）は 30.8-39.4％
であった(表 1)。樹冠に生息する種のクレ
ード内では、高温環境に生息する種 (A. 
allisoni,  A. porcatus)の方が、森林内低温
環境に生息する種より(A. isolepis)も重複
遺伝子数の割合いが高かった。同様に、樹
幹から地上に生息する種のクレード内で
も、温環境に生息する種(A. homolechis, A. 
sagrei)の方が、森林内低温環境に生息する
種より(A. allogus)も重複遺伝子数の割合
いが高かった(表 1)。 
 
(4) 保存・加速遺伝子: 
開放高温環境に生息する種で共通に加速進
化したゲノム領域を推定し、その近傍に存
在する遺伝子を検出した。コード領域で 14
遺伝子、イントロンで 3 遺伝子、遺伝子間領



域で 3 遺伝子が検出された。検出された遺伝子には、概日リズムに関する遺伝子(ALK)や網膜で
発現し、視覚形成に関わると予測される遺伝子(GRIK4, POU6F2)が検出された。また、同様に森
林低温環境に生息する系統で共通に加速進化したゲノム領域を推定し、その近傍に存在する遺
伝子を検出した。コード領域で 26 遺伝子、イントロンで 15 遺伝子、遺伝子間領域で 39 遺伝子
が検出された。概日リズムに関する遺伝子(KMT2C, FTO, KCNC2)や網膜で発現し、資格形成に関
わると予測される遺伝子(PRDM1, ADGRV1)が検出された。これらのことから、光環境や蛾日周
活動が、温度環境への適応に関連していると考えられた。さらに脂質代謝に関与する遺伝子
(ABCA12, TAFA5,CADM2, VGLL3)が検出された。脂質代謝は、これまで温度選好性の違いに影響
することが知られている。 
  
(5)  発現変動解析： 
プエルトリコ産アノールトカゲ(A. cristatellus, A. krugi)とキューバ産アノールトカゲ

(A.sagire, A.homolechis, A.allogus)において 26℃と 33℃という温度処理のもとで変動した遺伝子
（DEG; すなわち発現量に温度感受性がある遺伝子）を解析したところ、系統特異的に発現量が
変化している遺伝子として、プエルトリコ産アノールトカゲにおいて、高温刺激によって活性化
されるTRPV1チャネルを検出した。本種は低温嗜好性をもつことから、他種に比べて高いTRPV1
発現量を維持し、高温刺激を敏感に感知することで、自身にとって危険な高温環境を避けている
ことが示唆された。 
 
(6)  TRPA1 の忌避温度のメタ解析： 
 また、異なる体温を維持するキューバ産アノールトカゲ 3 種において、高温感受性 TRPA1
の活性化温度が種間で変化することで、熱刺激に対する忌避行動が変化していることが示
唆されている（Akashi et al., 2018）。本研究では、TRPA1 活性化温度と忌避体温の関連を解
析するため、外温性動物においてこれらのパラメータを報告している文献を調査し、メタ解
析を実施した。ハエやカエル、トカゲ、そしてヘビという幅広い分類群を含む解析によると、
アノールトカゲと同様の傾向を検出した。すなわち、TRPA1 活性化温度が高い種は、熱刺
激に対する忌避体温も高く、分子と行動の両面から熱に対する感受性が低いことを見出し
た。 
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