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研究成果の概要（和文）：海洋環境における種内の適応的分化を検出することを目的に、日本列

島に広く分布する遡河回遊魚シロウオをモデル系とした集団ゲノム学的解析を行った。本種に

は、日本海集団と太平洋集団の間に対照的な表現型分化が存在するが、多数のマイクロサテラ

イトマーカーと形質変異の候補遺伝子マーカーを用いたゲノムスキャンを実施したところ、日

本海集団のゲノム中に正の自然選択の痕跡が存在することが強く示唆され、両集団の間には適

応的な分化が生じていると考えられた。 

 
研究成果の概要（英文）：Population genomic analyses were conducted using the anadromous 

fish Leucopsarion petersii as a model system to detect adaptive divergence among 

populations within a single species in marine environments. Genome scan using many 

microsatellites and candidate gene markers revealed that there were genomic signatures of 

positive selection in the Japan Sea lineage of this species. Thus, it is strongly suggested 

that adaptive divergence have occurred between the Japan Sea and Pacific Ocean lineages 

of this species. 
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１． 研究開始当初の背景 

自然集団の適応的分化(自然選択による適
応的な集団分化)に関与した遺伝子“適応遺伝
子”の探索は、近年の生物学の技術革新によ
ってアプローチが可能となった生態学・集団

遺伝学・進化生物学上の重要課題であるのに
加えて、水圏における集団特異的適応遺伝子
の同定は、水圏遺伝資源の探索や資源生物の
地域集団の管理・保全と関連した水産学上の
重要課題でもある。これまで、全ゲノム情報
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が利用できない生物や、複数世代の交配実験
が困難な生物における適応遺伝子のスクリ
ーニングは困難であったが、近年のゲノム科
学的手法の発展に伴い、このような非モデル
生物でも適用可能な方法が開発されており、
主に陸上植物を中心に研究が進んでいる。ほ
とんどが非モデルと言える水産生物におい
ても、集団特異的な適応遺伝子の探索はもは
や夢物語ではない。 
 
２． 研究の目的 
研究代表者は水圏、特に海洋の自然集団の

適応的分化にアプローチする絶好のモデル
系として、日本海−太平洋間の遺伝的変異、
に注目してきた。日本海は過去の氷期・間氷
期サイクルによる気候変動の影響を顕著に
受けた代表的な水域であり、特に、最終氷期
最盛期には極端な海水準の低下による外側
海域との分断化が生じ、低水温化・低塩分化
などの大きな環境変動を経験したとされて
いる。このような氷期の寒冷化を含む歴史的
変動環境の中で日本海集団固有の適応進化
は生じたのかを、日本各地で春告魚として珍
重されているハゼ科の遡河回遊魚シロウオ 
Leucopsarion petersii をモデル系として研
究を進めてきた。本種には、日本海型と太平
洋型といった２つの地理的集団が存在し、個
体の適応度に関与していると考えられるい
くつかの表現形質（体サイズ・腹椎骨数とい
った形態形質、低温耐性・摂餌活性といった
生理形質など）に対照的な遺伝的分化が生じ
ていることが明らかにされている。それでは、
このような集団間に海域特異的な適応進化
は生じたのだろうか？本研究では、多数のマ
イクロサテライト（STR）マーカーと形質変
異の候補遺伝子マーカーを用いたゲノムス
キャンによる自然選択スクリーニング（集団
ゲノミクス解析）によって、シロウオ２型に
おける適応的分化の痕跡をゲノム中に探索
することを目的とする。 
 
３．研究の方法 
集団ゲノミクス解析のために、シロウオの

ゲノムライブラリーから大量に単離した STR
の中から、合計 100 マーカーを作成し、その
ジェノタイピングを行った。ジェノタイピン
グには、青森県鰺ヶ沢町と福井県敦賀市から
の日本海型２集団と静岡県静岡市と和歌山
県那智勝浦町からの太平洋型２集団を用い、
各集団当たり 48 個体を解析に用いた。これ
ら４集団の集団構造の解析結果を簡単に述
べると、日本海型集団と太平洋型集団の間に
相対的に大きな遺伝的分化があり、それぞれ
の型内の集団間にも相対的に小さな遺伝的
分化が存在するというものである。  

このような STR マーカーに加えて、シロウ
オ２型間に存在する表現型変異の中でも、体

サイズの変異に関与する可能性が強く示唆
される成長速度と摂餌活性の遺伝的変異に
着目し、その候補遺伝子群をゲノムスキャン
に用いた。候補として選定した遺伝子群の中
で、今回、GH/IGF-1 軸の成長関連遺伝子群と
摂餌行動を亢進することが知られている亢
進性食欲関連遺伝子群の合計７遺伝子をゲ
ノムスキャンに組み込んだ。これらの遺伝子
では、発現組織から抽出した mRNAを用いて、
縮重プライマーや遺伝子特異的プライマー
による cDNA クローニングを行った後、それ
ら遺伝子の非翻訳領域やゲノム DNAの解析に
よって塩基配列情報を得たイントロンに多
型部位を探索し、多型マーカー化（STR、ミ
ニサテライト、インデル）した。STR100 マー
カーと候補遺伝子マーカー７マーカーの合
計 107 マーカーの 192 個体分のジェノタイピ
ング結果をゲノムスキャンに供した。 
 集団間比較におけるゲノムワイドな統計
量の分布からのアウトライアー遺伝子座の
探索には、２つのアプローチを用いた。まず
最初に、FSTベースのゲノムスキャンを実施し
た。この方法は、集団間の遺伝的分化の指標
として FST を利用し、そのゲノムワイドな分
布パターンからアウトライアーとなる DNAマ
ーカーをシミュレーションによって検出す
るもので、集団特異的な適応進化に関与した
遺伝子とその近傍領域は、中立的なゲノムワ
イドな領域よりも遺伝的分化レベルが高く
なるという現象を利用している。実際の解析
には、heirarchical island model を用いた
方法（Excoffier et al. 2009）と Bayesian 
logistic regression model を用いた方法を
用いた（Foll & Gaggiotti 2008）。FSTベース
のゲノムスキャンにおいては、正の選択を受
けた候補遺伝子座（FSTがゲノムワイドパター
ンよりも高い方向に外れ値となる）と平衡選
択を受けた候補遺伝子座（FSTがゲノムワイド
パターンよりもより低い方向に外れ値とな
る）を理論的には検出可能である。しかし、
解析に用いた STR マーカーは、SNP や AFLP と
いったゲノムスキャンによく用いられる他
のマーカーよりも多型性が極めて高く、この
ような高い突然変異率を持つマーカーを使
った場合、検出された平衡選択の候補遺伝子
座には擬陽性の可能性が高まるため、今回は
正の選択のみを解析の対象とした。 
次に、集団内の遺伝的多様性レベルの集団

間比較を基にしたゲノムスキャンを行い、適
応候補遺伝子座を絞りこんだ。このアプロー
チには、STR マーカーを用いたゲノムスキャ
ンに適した方法の一つである Ln RH test 
(Schlotterer 2002)を用いた。この方法は、
DNA マーカーの集団内遺伝的多様性の違いを
示す統計量（Ln RH）のゲノムワイドな分布
パターンからアウトライアーとなるマーカ
ーを検出するもので、集団特異的な適応進化



 

 

に関与した遺伝子とその近傍領域は、集団特
異的に遺伝的多様性が一掃されるため
（“selective sweep”）、Ln RH の絶対値が中
立的なゲノム領域の値よりも高くなるとい
う現象を利用している。Ln RH test において、
日本海集団２集団と太平洋集団２集団で４
通りのペアワイズ解析を行い、すべての解析
でアウトライアーとなる遺伝子座を探索し
た。 
 

４．研究成果 
日本海集団と太平洋集団の比較において、２
つの方法のいずれにおいてもアウトライア−
遺伝子座として検出されたのは、解析遺伝子
座の約 10％であった。この中には、魚類にお
いても成長を促進する作用を持つことが知
られている成長ホルモン（GH）遺伝子と食欲
亢進性作用を持つことが知られているニュ
ーロペプチド Y（NPY）遺伝子が含まれていた。
次に、集団内の遺伝的多様性レベルの集団間
比較を基にしたゲノムスキャンを行い、適応
候補遺伝子座を絞りこんだ。その結果、NPY
遺伝子と３個の STR マーカーがアウトライア
ー遺伝子座と判定された。これらのアウトラ
イアー遺伝子座は、すべて先の FST ベースの
解析においても、アウトライアーとなった遺
伝子座であった。使用した全マーカーの平均
値としては、アリル数や平均ヘテロ接合度の
期待値（HE）は４集団間にほとんど違いは認
められなかったが、これらのマーカーにおい
ては日本海集団で遺伝的多様性が極めて低
かった。このような現象は、このマーカーの
近傍にある何らかの遺伝子に自然選択が作
用し、ヒッチハイクによる遺伝的多様性の減
少、つまり selective sweep によって生じて
いると考えられる。また、NPY 遺伝子を含め
たアウトライアー遺伝子座のすべてで、日本
海型集団に遺伝的多様性の減少が起こって
いることが明らかになった。このことは、日
本海型のゲノム中により最近の正の選択を
受けた領域が存在することを意味しており、
検出されたアウトライアー遺伝子座は、日本
海型の適応進化に関与した適応遺伝子座で
あることを強く示唆している。このように日
本海側の集団と太平洋側の集団間における
適応的分化の存在がエコゲノミクス解析に
よって初めて明らかとなった。シロウオ日本
海型と太平洋型の分化は最終氷期よりも前
に起こり、日本海型は、生息域が生存に厳し
い環境となった複数の氷期をレフュージア
で乗り切ったことが示唆されているため、日
本海型の持つ形質群は日本海環境と言う歴
史的変動環境下のもとで適応進化してきた
と考えられる。今後、NPY 遺伝子の遺伝子発
現量の集団間比較を実施するとともに、トラ
ンスクリプトミクス解析によって発現量が
異なる遺伝子群を網羅的に探索し、そのよう

な遺伝子群をゲノムスキャンに組み込むこ
とによって、日本海型の適応進化に関与した
適応遺伝子群を検出していく必要がある。 
 陸上植物においては、日本海側と太平洋側
で積雪量の違いに対応した適応的な集団分
化や種分化が認められることが古くから知
られており、日本海側に特有な植物群は“日
本海要素”と呼ばれている。一方、海域にお
いても、日本海内への地理的隔離が特異な表
現型進化を生みだし、ひいては種分化を引き
起こす可能性も示唆されている。世界的に見
ても、第四紀に劇的な環境変動を経験した日
本海は系統地理学の研究に興味深い地域で
あることは既に言われてきたが、集団間や近
縁種間の適応的分化へのアプローチにとっ
ても非常に興味深い地域であると考えられ、
今後の研究の進展が期待される。 
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