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研究成果の概要（和文）：日本海型と太平洋型イトヨのゲノム配列を決定し、雑種不妊の QTL
領域内でアミノ酸置換を起こしている遺伝子を複数同定した。また、comparative genome 
hybridizationを利用してネオ性染色体の退縮、及び、量的補償のパターンを明らかにした。生
殖隔離以外の表現型の種間分化の遺伝基盤についても QTL 解析によって原因遺伝子座を同定
した。また、性染色体と常染色体の融合している事例を集めて系統樹上にマッピングし、進化

パターン解析を行い、メス減数分裂ドライブがネオ性染色体の進化に関与しているという仮説

を提唱した。 
 
研究成果の概要（英文）：We determined the whole genome sequence of the Japan Sea and 
Pacific Ocean female sticklebacks. We searched for rapidly evolving DNA-binding proteins 
within the hybrid male sterility QTL. By using the comparative genome hybridization, we 
examined the degeneration of the neo-Y chromosome and dosage compensation. We also 
found QTL for morphological variation between these two species. We also compiled cases 
of autosome-sex chromosome fusions and proposed that female meiotic drive contributes to 
the neo-sex chromosome evolution. 
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１．研究開始当初の背景 
 
申請者らの研究によって、種分化研究のモデ
ル系として、日本に生息するイトヨ 2型、す
なわち日本海型イトヨと太平洋型イトヨに
ついて、複数の生殖隔離機構が解明され各々
の隔離への貢献率も計算されていた。このな
かでも特に、雑種不妊と求愛行動の分化につ
いては、隔離機構の QTLマッピングを行い、
その原因遺伝子座が、性染色体に局在するこ

とが明らかとなっていた。また、日本海型イ
トヨには、太平洋型イトヨには存在しないネ
オ性染色体が存在することが明らかになっ
ていた。このネオ性染色体は、祖先型では常
染色体であった連鎖群（LG）9と祖先型から
性染色体であった LG19 との間の染色体融合
によって生じたことが明らかになっていた。 
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日本海型イトヨと太平洋型イトヨの二型の
イトヨのメスの全ゲノム配列を決定すると
ともに、その配列情報に基づいて雑種不妊の
原因候補遺伝子を同定すること、及び、得ら
れた配列情報からネオ性染色体のゲノム配
列上の特徴や遺伝子発現量の量的補償のパ
ターンを解明し性染色体進化への新しい知
見を得ることである。 
 
３．研究の方法 
 
次世代シークエンサーSOLiDを利用して日
本海型と太平洋型のメス１個体ずつのゲノ
ム配列を決定し、雑種不妊の QTL領域内でア
ミノ酸置換を起こしている遺伝子について、
コンピューター解析を利用して複数同定し
た。また、エクソン配列に基づいてカスタム
の比較ゲノムハイブリダイゼーション 
(CGH)アレイを作成し、カスタム CGHアレイ
を用いて、Y染色体の退縮度合いを解析した。
また、生殖隔離以外に、日本海型と太平洋型
で分化の見られる形態や生殖に関わる表現
型についても QTL解析を行った。また、性染
色体と常染色体の融合している事例を魚類
と哺乳類について文献より集めて系統樹上
にマッピングし、その進化パターン解析を行
うとともに、進化の原動力について検討を行
った。 
 
４．研究成果 
(1) QTL解析 
	 生殖隔離以外の種間差の QTL 解析を行っ
た結果、全ての統計的に有為な形態の種間差

の QTLが、染色体 9番(ネオ X染色体)あるい
は染色体 19番(祖先X染色体)にマッピングさ
れた。これは、以前からハエなどで知られて

いた Large-X 効果を野外脊椎動物で確認した
貴重な成果である。 
	 また、オスとメスで効果の異なる性特異的

な QTLも同定された。性的二型の進化は、進
化遺伝学で最も注目を集めるトピックであ

り、今後の研究を発展させる貴重な基盤成果

となった。 
	 一方で、ジグザグダンスやメスの妊性など

の形質は、特に性染色体にマッピングされる

ことはなかった。これは、おそらく多遺伝子

支配であるか、常染色体が重要であることが

原因で、さらなる解析が必要であろう。 
(2) 日本海型イトヨのゲノム解析 
	 日本海型イトヨと太平洋型イトヨのメス

それぞれ 1個体について、SOLiDシークエン
サーを用いて全ゲノムを決定した。この際に、

遺伝子組み換えなどが同定しやすい Long 
mate pair ライブラリを作成した。初年度は、
Long mate pairの作成に手間取ったが、その条

件検討の結果、カバレージの高いインサート

長の異なる Long mate pairシークエンスを決
定できた。これら配列を BioScope や CLC 
Genomics をもちいてアラスカ湖産のイトヨ
参照配列にマッピングした。 
	 ネオX染色体と祖先X染色体の双方におい
て、常染色体よりもヘテロ接合度の低下がみ

られた。一方、アラスカ湖産のイトヨの配列

と比較したところ、19番(祖先 X染色体)は明
らかに常染色体よりも遺伝的分化が少なか

ったが、ネオ X染色体ではまだその傾向が現
れていなかった。このように、ネオ X染色体
には、常染色体とは異なる特徴が現れつつあ

るものの、まだ、祖先 X染色体ほどの分化が
進んでいないことが明らかになった。 
	 また、CGHを用いてゲノムを解析したとこ
ろ、日本海の neo-Yではまだ退縮が進んでい
ないことが明らかになった。一方で、祖先 Y
は退縮が見られた。このことは、ネオ Y染色
体が、祖先 Y染色体ほど退縮していないこと
を示している。 
	 今後は、オスの配列決定や複数個体のシー

クエンスなどを行いさらに今回の知見を確

認、発展させていくことが必要であることが

明らかになった。 
(3) 雑種不妊の候補遺伝子 
	 雑種不妊の QTL領域に、アミノ酸置換を蓄
積し、発現量の大きく変化した遺伝子を複数
同定した。特に DNA 結合やクロマチン結合
能を有する遺伝子が複数同定され、ショウジ
ョウバエなどで示されているような急速進
化を起こす DNA 結合分子が雑種不妊の原因
となっている可能性も示唆された。引き続き、
これら候補遺伝子の機能解析を進めて行く。 
(4) 性染色体転座のメタ解析 
	 魚類とほ乳類における性染色体転座の文

献例を集めて頻度やパターンを解析した。魚

類では明らかに Y 染色体と常染色体の融合
によって形成される X1X2Y 性染色体システ
ムが、X染色体と常染色体の融合によって形
成される XY1Y2 性染色体システムよりも多
いことが明らかになった。一方で、哺乳類で

は、X染色体と常染色体の融合によって形成
される XY1Y2 性染色体システムの方が、
X1X2Y 性染色体システムよりも若干多い傾
向が見られた。 
	 哺乳類について、これらの性染色体システ

ムを系統樹にマッピングしたところ、XY1Y2
性染色体システムと X1X2Y 性染色体システ
ムの間の転換は複数回生じていることが明

らかになった。さらに、これらの性染色体シ

ステムと核型の関係を解析した。その結果、

X染色体と常染色体の融合、すなわち XY1Y2



 

 

システムは中部動原体染色体を多く持つ哺

乳類で起こりやすく、Y染色体と常染色体の
融合、すなわち X1X2Y システムは末端動原
体染色体を多く持つ哺乳類で起こりやすい

ことを見いだした。これは系統補正を行って

も正しかった。この結果を踏まえて、X染色
体と常染色体の融合には、メスが卵子を形成

する（減数分裂の）過程に、どういった形の

染色体が卵子に伝達されやすいか（メス減数

分裂ドライブ：female meiotic drive）が強く影
響しているのではないかという仮説を提唱

した。一方で、末端動原体染色体を多く持つ

哺乳類では、単にロバートソン融合が起こり

やすいため、X1X2Yシステムが多いのではな
いかという説明が考えられた。 
この研究成果は、性染色体の転座が魚類やほ

乳類で頻繁に生じることを示しており、申請

者らのトゲウオでの研究成果が普遍性を持

つ可能性を強く示唆したものである。また、

メスの減数分裂の際のメス減数分裂ドライ

ブが性染色体進化の原動力となっているア

イディアから、メス減数分裂ドライブの進化

への強い影響を指示する成果であった。今後

は、昆虫やは虫類などの他の分類群でみてい

く必要がある。 
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