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研究成果の概要（和文）：本研究ではお生態適応による種分化機構の生物多様性の創出における一般性を明らか
にすることを本研究の目的としている。本研究は３つの研究から構成されるが、1)アノールの研究では環境光、
婚姻色を呈した皮膚の反射光、視物質の吸収から、環境適応による種分化が示唆された。2) ノトセニアの研究
からは視覚の環境への適応が示された。3)シクリッドの研究からは視覚に関する遺伝子が環境適応のために自然
選択で、婚姻色形成に関する遺伝子が配偶者選択により性選択で進化し種分化を起こしてきたことを示し、生態
適応による種分化の機構の一般性を示した。

研究成果の概要（英文）：The goal of this study was to demonstrate the commonality of ecological 
speciation. This study was divided into three parts: the first part is anolis. We showed the 
possibility of ecological speciation by measurements of light environments, the reflectance of 
dewlap, and absorption spectra of the LWS opsin pigments. 2) In notothenia part, we showed the 
visual adaptation of this fish to the environment of sea. 3) In cichlids part, we demonstrated that 
visual genes have evolved for adaptation to light environments and breeding coloration formation 
genes have evolved by sexual selection. These three studies represented the commonality of 
ecological speciation in vertebrates.

研究分野：分子進化生態学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
 生物の多様性は進化の中で、種分化をく
り返し膨大な数の種を生み出すことによっ
て創出されてきた。この生物一般で見られ
る種分化であるが、その機構について知見
は非常に少ない。研究代表者はカワスズメ
科魚類(シクリッド)を用いて生態適応によ
る種分化の機構を明らかにしてきた。 
 それまでの研究により、さらに次の２つ
の疑問が生じてきた。１つめの疑問は環境
適応によって起こる種分化は、どれほど多
くの生物で起きており、どの程度一般的な
機構なのだろうか？ということである。視
覚の適応はよく研究されてはいるが、環境
と視覚の機能の相互作用まで含めて適応を
示した例は水中の深さと透明度による光環
境のへの適応などしか報告されていなく、
特に陸上生物でのこのような適応の報告例
はない。研究代表者は、連携研究者(河田)
との共同研究でキューバに生息するアノー
ルトカゲ(アノール)の視覚の適応について
研究を進めていた。その結果、森林の内部
に生息する種では、１つのオプシン遺伝子
のこれまで吸収波長をシフトさせると報告
のあるアミノ酸位置(アノールオプシン 119
番目)が置換しており、森林内部の光環境に
適応している可能性が高いことを明らかに
してきた。また、アノールは繁殖の際にメ
スがオスの喉の広がった皮の色(婚姻色)を
認識することが知られており、視覚の適応
はこの喉の皮の色と対応している可能性が
高い。つまり、アノールも環境適応により
種分化を起こしてきたと予想される(図参
照)。また、連携研究者(大田)との共同研究
で、南極海に生息するノトセニア科魚類(氷
魚)の中で氷棚の下に生息する種の１つの
オプシン遺伝子において、これまで吸収波
長をシフトさせると報告のあるアミノ酸位
置(氷魚オプシン 292番目)が置換しており、
厚い氷を透過した光により構成される環境
に適応している可能性が高いことを明らか
になった。氷魚がどのようにして生殖的に
隔離されているかまだ明らかではないが、
環境適応が種分化の引き金になっているこ
とが期待される。 
 ２つめの疑問は、シクリッドにおいてオ
プシンの波長感度の適応によって本当に婚
姻色が進化してきたかということである。
婚姻色を形成する遺伝子の特定が可能にな
れば、視覚の適応との関連を明らかにする
ことが可能となる。 
 

２．研究の目的 
 本研究では環境適応によって起こる種分
化の機構がどの程度一般性があるか、1) ア
ノールトカゲの森林内部への視覚の適応と、
南極の氷魚の氷棚の下への視覚の適応を視
物質の測定により明らかにする、また 2) 
シクリッドでは婚姻色形成遺伝子の特定と
その進化から明らかにする。これらの研究
により、生態適応による種分化機構の生物
多様性の創出における一般性を明らかにす
ることを本研究の目的としている。 
 
３．研究の方法 
1) アノール 
 森林内部と外部の光環境を測定するため、
キューバに行き野外調査をする。ポータブ
ル分光光度計を用いて、アノールが採餌す
る方向の光スペクトルを森林内部と外部そ
れぞれで測定する。また、その際、アノー
ルのオスの喉の皮の反射スペクトルも測定
する。こちらもポータブル分光光度計によ
り測定可能である。 
 すでに本研究課題の前の研究からキュー
バに生息するアノールでは森林内部に生息
する種は、外部に生息する種に比べて、長
波長域に吸収を持つ視物質のタンパク質成
分のオプシン(LWS)に数アミノ酸置換があ
ることを明らかにしている。このうちの１
つ 119 番目のアミノ酸置換は、これまでの
研究で吸収波長のシフトを起こすことが報
告されている。そのため、森林の内部と外
部のオプシン配列からタンパク質を産生し、
これにレチナールを結合させることにより
視物質を再構築し、吸収波長を測定するこ
とによりその機能を調べる。具体的には、
cDNA からオプシン配列を増幅し、これを
pMT5 もしくは pCMV ベクターに組み込む。
このベクターを大腸菌内で増幅して精製し、
Cos7培養細胞中に導入してタンパク質を産
生させる。このタンパク質にレチナールを
結合させて視物質を再構築し、赤色光もし
くは赤外線下で精製する。用いるレチナー
ルの種類は事前に分析をする。精製した視
物質はオプシン測定用分光光度計にて吸収
波長の測定を行う。 
 これらの光環境データと吸収波長データ
から、視物質による環境光の受容効率を算
出し、受容効率の高い視物質を適応的とす
る。また、喉の色の反射スペクトルと視物
質が吸収する環境光から、同種と近縁種に
おける喉の色の目立つ程度を予測し、同種
で喉の色が近縁種と比較して目立つならそ



れは、視覚の適応的な分化の副産物として
生殖的隔離が生じてきたことを示す。 
2) ノトセニア科魚類(氷魚) 
 すでに本研究課題の前の研究から氷魚で
氷棚の下に生息する種は、外部に生息する
種に比べて、薄明視を担うし物質のタンパ
ク質成分のオプシン(RH1)に 1アミノ酸置
換があることを明らかにしている。この292
番目のアミノ酸置換は、これまでの研究で
吸収波長のシフトを起こすことが報告され
ている。そのため、氷棚の下と外部のオプ
シン配列からタンパク質を産生し、これに
レチナールを結合させることにより視物質
を再構築し、吸収波長を測定することによ
りその機能を調べる。具体的な方法はアノ
ールの場合と同じであるので省略をする。 
3) シクリッド 
 ヴィクトリア湖のシクリッドは種間の遺
伝的分化の程度が非常に低く、種特異的な
形質に関わる遺伝領域のみが分化している
のではないかと考えられていた。そのため、
種間のゲノム比較を行い、種間で分化した
領域を抽出すれば、種特異的な婚姻色の形
成に関わる遺伝領域の単離が可能だと考え
られる。Haplochromis pyrrocephalus と H. 
sp. ‘macula’のそれぞれ 20 個体から DNA
を抽出し、次世代シークエンスにより配列
を決定する。公開されている近縁種
(Pundamilia nyererei)のゲノム配列に決
定した配列をマップすることにより、多型
サイトを両種から抽出する。多型情報から
種間の分化の程度と種間で分化した遺伝領
域を抽出して、婚姻色形成遺伝子の情報を
得る。 
 
４．研究成果 
1) アノール 
 はじめにキューバでの野外調査を行なっ
た。対象とする種は、森林内部の種と開け
た明るい環境の種とした。森林内部と開け
た生息場所の光環境の測定を行なった。そ
の結果、開けた場所では紫外から赤外域ま
での幅広い光の成分が環境光として測定さ
れたが、森林内部では光が弱く中波長域と
赤外域の光が主に測定された。これらのこ
とから、開けた場所と森林内部では光の強
さばかりでなく光の波長成分が大きく異な
ることが明らかとなった。次に喉の皮に反
射スペクトルの測定を行なった。その結果、
森林内部に生息する種に比べ、開けた場所
に生息する種の方が、より長波長の光を反
射することが明らかになった。これらのこ

とにより、長波長の光が存在する開けた場
所に生息する種は、利用できる長波長の光
を反射し、中波長域の光が主な森林内部で
は中波長域に近い波長を反射ていることが
考えられた。これらの結果は環境適応によ
る種分化によく当てはまる。 
 次に視覚の環境適応を調べるために LWS
の機能の解析を行なった。機能解析を行う
際に重要となるのが、その生物種が用いて
いる発色団(視物質中の光を吸収する物質)
である。アノールではフロリダ半島に生息
する種で A2 レチナールが、その祖先系統に
あたるキューバに生息する種で A1 レチナ
ールの使用が報告されている。そこで、フ
ロリダ半島の種に近縁なキューバの種とそ
の他の系統のキューバの種で使用している
発色団を調べた。その結果、フロリダ半島
の種の祖先系統では A2 レチナールを、その
他のキューバの系統では A1 レチナールを
使用していることが明らかになった。この
ことから、キューバに生息する種ですでに
A1から A2レチナールへのスイッチが起き、
その種がフロリダ半島に分布を広げたこと
が明らかになった。またこの発色団のスイ
ッチに伴い、中波長域に吸収をもつ視物質
のオプシン(RH1, RH2)が波長をスフトさせ
る進化をしたことも推定された。 
 発色団解析から明らかになった A1 レチ
ナールを用い、森林内部とひらけた場所に
生息する種の LWS 配列から視物質を再構築
し、吸収波長の測定を行なった。その結果、
開けた場所に生息する種はヒトとほぼ同じ
560 nm に吸収のピークをもっていた。これ
までフロリダに生息する種では LWS 視物質
の吸収波長が測定されており、今回測定し
た結果はフロリアの種と比較して 10 nm 以
上短波長にシフトしていた。これは一般の
陸上脊椎動物の LWS の吸収とほぼ同じであ
り、開けた環境に適応的であると考えられ
る。森林内部の種でもオプシン視物質の測
定を行なったが、視物質の不安定性から正
確な吸収波長を決定することはできなかっ
た。しかし、得られたデータからは波長の
シフトが予想されるため、今後の測定によ
り適応を明らかにできると考えている。 
 
2) ノトセニア科魚類(氷魚) 
 氷魚に関しては、はじめに用いた種で
RH1遺伝子の配列の決定を行なった。次に
データベースに登録されている配列と合わ
せて、系統樹を構築した。その結果、３つ
の浅場に生息する系統と、１つの深場に生



息する系統が存在することが明らかになっ
た。深場の系統では RH1の 292番目のアミ
ノ酸がアラニンからセリンに置換していた。
この置換は深海や深い湖に生息する魚類で
見られる置換であり、RH1視物質の吸収を
短波長側にシフトし、深い水深の光環境に
適応的であることが知られている。生息す
る面白いことに浅場に生息する系統におい
て、数種類でこの 292番目のアラニンから
セリンの置換が見られ、またこれら数種は
氷棚の下に生息する種であった。このこと
から、氷棚の下の光環境が深海の光環境に
似ており、別々の系統で並行的に同じアミ
ノ酸置換が適応のために起きたと考えられ
た。 
 これらのRH1配列が機能からも適応的で
あるかを明らかにするために、浅場と深場、
それぞれに生息する種のRH1配列から再構
築した。それぞれの視物質の吸収波長を測
定した結果、どちらも大きく短波長シフト
しており、浅場と深場の種の吸収波長はほ
ぼ変わらなかった。これらのシフトは南極
海特有の光環境への適応のためであると考
えられる。また、深海の種と氷棚の下の種
だけで 292番目のアミノ酸がセリンに置換
しているのは、弱光など特殊な環境に適応
した結果だと考えられた。これらの種はそ
れぞれ光環境に適応して生態的な種分化を
起こしていたのではないか。 
 
3) シクリッド 
 シクリッドに関して、研究開始時は婚姻
色形成遺伝子を明らかにするために、変異
体解析を行う予定であった。実際、
CRISPR/CAS9システムのベクターを購入し、
変異体解析の準備を進めたが変異体作成を
予定していた２種、H. pyrrocephalus と H. 
sp. ‘macula’において産卵回数と 1回の
卵数が少なく効率的な変異体作成を行うこ
とが困難であった。そのため婚姻色形成遺
伝子を単離する方法を種分化直後の種を用
いたゲノム解析に切り替えて行なった。婚
姻色はヴィクトリアシクリッドでもっとも
多様化し、種特異性を示す形態である。ヴ
ィクトリア湖のシクリッドは種間の遺伝的
分化の程度が非常に低く、そのため、種間
のゲノム比較を行い、種間で分化した領域
を抽出すれば、種特異的な婚姻色の形成に
関わる遺伝領域の単離が可能だと考えられ
た。Haplochromis pyrrocephalus と H. sp. 
‘macula’のそれぞれ20個体からDNAを抽
出し、次世代シークエンスにより配列を決

定し、近縁種(Pundamilia nyererei)のゲノ
ム配列に決定した配列をマップした。この
マップした情報から、多型サイトとその塩
基の頻度を抽出し、種間の分化の程度と種
間で分化した遺伝領域を明らかにした。そ
の結果、ヴィクトリア湖のシクリッド種間
では、遺伝的分化がほぼないということが
明らかになった。それに対して種間で分化
した領域は 10〜20 kb 程度と非常に短く、
また全ゲノム中に 21 箇所しか存在しなか
った。これら分化領域には遺伝子が存在し、
21 領域中 15領域でそれらの遺伝子が種分
化や種特異的な適応に関わることが予想さ
れた。これらの遺伝子の中に表皮の形成や
性特異的な形質の形成に関わる遺伝子が含
まれており、それらを婚姻色形成遺伝子の
候補とした。またこれらの遺伝子は実際に
婚姻色を形成しているオスの体側の皮膚で
発現していた。これらの遺伝子において種
間で異なる変異は遺伝子のコード領域には
存在せず、遺伝子の上流に存在していた。
そのため、これらの遺伝子の発現を定量PCR
により２種間で比較すると大きく発現量が
異なっていた。これらの結果から、今回比
較ゲノム解析と発現解析により特定した婚
姻色形成遺伝子の候補は、実際に婚姻色の
形成に関わっている可能性が高いと考えら
れる。これら遺伝子が存在する領域と他の
ゲノム領域を比較することにより、これら
の遺伝子が選択を受けて進化してきたこと
が明らかとなった。婚姻色は繁殖に関わっ
ているため、メスがオスを選択する性選択
により進化してきたと考えられる。これら
のことから、シクリッドにおいて視覚が環
境に適応し、適応した視覚に感度のよい色
に婚姻色が進化し種分化が起こってきたと
考えられる。また、この過程において視覚
の遺伝子は自然選択により、婚姻色形成遺
伝子は性選択により進化してきたと予想さ
れた。 
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