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研究成果の概要（和文）：遺伝的にオスとメスを決める性決定の仕組みには、大きく２つが存在する。哺乳類に代表さ
れるXX/XY型と鳥類に代表されるZZ／ZW型である。近年、２つのタイプは相互変換が可能であることがわかってきた。
我が国に生息するツチガエルは２つのタイプが地域集団に別々に存在しており、性決定機構変換の仕組みを解明する上
で、最適な研究材料と言える。本研究では、２つのタイプが接触した近畿地方において、性決定の仕組みがZW型に収束
した集団を発見し、その変換の遺伝学的、進化学的仕組みを明らかにした。その際、既に遺伝子退化が始まっていたW
染色体がX染色体と入れ替わり、新しいW染色体として若返る現象も明らかにした。

研究成果の概要（英文）：Male and female heterogameties are two distinct modes for genetic sex 
determination. In almost all mammals including humans, male is the heterogametic sex, while female is the 
heterogametic sex in all birds. Japanese frog Glandirana rugosa distributed in Japan has uniquely XX-XY 
and ZZ-ZW sex determining systems in the separated geographic populations. The distributions of the ZW 
and XY populations are geographically close to each other and are sympatric at the edges of their 
respective ranges, located in Kinki district. In this study, I have identified one new ZW geographic 
group in Kinki district, which was derived from hybridization between the ZW and XY populations, and 
elucidated the genetic and evolutionary mechanism of the transition of sex determination system. In 
addition, it was found that the W chromosome in the new ZW group was rejuvenated by replacement of 
degenerated W chromosome from the original ZW population with X chromosome coming from the XY population.

研究分野：遺伝学

キーワード： 性決定　XY型　ZW型

  ２版



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
  性の数が、オスとメスの２つに収束した
生物では、子孫を次世代に引き継ぐため、常
に性比を一定に制御する必要がある。その制
御方法の一つが環境要因による性決定であ
る。爬虫類の孵卵温度による性決定や魚類に
おける社会的性転換など、実に巧妙で融通性
に富む。一方、受精の段階で性が決まる、い
わゆる遺伝的な性決定の場合は、既存の仕組
みが破綻して性比にゆがみ生じた場合、性比
を回復するには、仕組み自体を変更する必要
がある。1990 年、ヒトの睾丸決定遺伝子 SRY
が単離されて以降、さらに 10 種の脊椎動物
で性決定遺伝子が同定され、その多くは SRY
とは異なる遺伝子であることがわかった。つ
まり、性決定の遺伝子ヒエラルキーにおいて
トップを担う遺伝子を取りかえることが、既
存の仕組みを変える一つの方法と考えられ、
事実、魚類や両生類では５から６つの候補遺
伝子が想定されている。 
 遺伝的性決定機構是正のもう一つの手段
は、ヘテロの性、つまり、ZZ／ZW 型と XX/XY
型の変換である。哺乳類が XY 型、鳥類が ZW
型であることから、ヘテロの性は非常に安定
した仕組みであり、変更は極めて難しいと考
えられてきた。しかし、爬虫類以下の脊椎動
物を見る限り、両タイプは様々な系統に存在
している。両生類では ZW 型を基本型とし、
XY 型への変換が系統進化の過程で少なくと
も７回生じたことが知られている。とくに、
我が国に生息するツチガエルは２つのタイ
プが地域集団に別々に存在しており、XY型か
ら ZW 型への変換が種分化以後に生じたこと
が明らかとなっている。本種は、まさに、性
決定機構変換の進化学的、遺伝学的仕組みを
解明する上で、最適な研究材料と言える。 
 
 
２．研究の目的 
 我が国には、XY 型と ZW 型の２つの性決定
機構を地域集団に有するツチガエルが生息
する。とくに関ヶ原付近では両タイプの集団
が近接し、まさに雌雄を決する戦いが展開さ
れている。近年、その周辺において、既に両
タイプが接触した結果、性決定の仕組みが一
方に収束したと予想される集団を発見した。
本研究では、この集団を遺伝学的、実験発生
学的に解析し、接触によって展開された性決
定機構変換の実態を解明することを目的と
する。 
 
３．研究の方法 
 ZW 型と XY 型および、両者の接触後、新た
に ZW 型へ収束した新 ZW 集団を用いて、次の
３つの実験を行い、Wと Y染色体を排除し、Z
と X 染色体から構築される ZW 型性決定の進
化機構を実証する。 
１） 性染色体連鎖遺伝子のRFLPとマイクロ
サテライト解析により、新 ZW 集団の Z
と W染色体がもとの X、Y、Z、W染色体

のいずれに由来するのか、その起源を
明らかにする。 

２） ZW 型と XY 型集団を人為的に正逆に交
配し、性染色体の４つの組み合わせ、
WY、WX、ZY、ZX の性を明らかにする。 

３） 戻し交配を行い、WW および YY の致死性
から、Wと Y染色体の遺伝子退化を確認
する。 

 
４．研究成果 
１）性決定のタイプ 
 近畿地方を中心に分布する３２集団につ
いて、合計３０５個体の性染色体型を調べた
（図１、円内の色）。鈴鹿山脈を含む東方の
集団はオスへテロ（青色）、つまり♀XX/♂XY
型であり、琵琶湖以西はメスヘテロの♀ZW/
♂XY 型（赤色）であった。そして、両者の境
界に位置する地域では、オスへテロとメスへ
テロが共に見られる混在集団であることが
わかった。 

 
２）ミトコンドリア遺伝子 
 １０の集団について、ミトコンドリアのチ
トクロームB遺伝子の塩基配列を決定したと
ころ、４つのハプロタイプが同定され、それ
らは大きく２つのハプログループ，Cyt-W と
Cyt−E,に分けることができた。そこで、３２
集団すべてについてそのハプログループを
調べた（図１、円の外周の色）。オスヘテロ
の集団と混在集団は Cyt-E（青）、一部を除く
メスへテロの集団は Cyt-W（赤）であった。
琵琶湖を囲むメスへテロの４集団はCyt-Eで
あり、ミトコンドリアはオスへテロ集団に由
来することが示唆された（点線で囲まれた集
団）。そして、残り２つの集団(P17 と P18)で
は２つのハプログループが集団内に混在し
ていた。ここで Cyt-W のハプロタイプをもつ
メスへテロの集団を Neo-ZW１、Cyt-E をもつ
集団を Neo-ZW２と名付ける。 

図１ ツチガエル近畿地方の集団におけるへ
テロな性、ミトコンドリア Cyt-B のハプロタイ
プ、W および X 染色体のマイクロサテライトの
対立遺伝子の分布 



 
３）Z および Y 染色体由来のマイクロサテラ
イト DNA 
   Z と Y 染色体上にある SOX3 遺伝子の上流
領域にマイクロサテライトを同定し、その遺
伝子型の構成を各集団について調べた。図２
では、XY 型集団特異的対立遺伝子を青、
Neo-ZW１特異的を赤で示してある。Neo-ZW２
集団には、自身特異的対立遺伝子（ピンク）
に加え、赤と青の対立遺伝子が共に存在する。
この結果とミトコンドリア遺伝子の結果に
基づき、Neo-ZW2 集団は Neo-ZW1 と XY 集団が
接触し、入り交じった結果生じた新しい集団
であることがわかった。 
 

４）W および X 染色体由来のマイクロサテラ
イト DNA 
 W染色体とX染色体上のSOX3遺伝子とアン
ドロゲンレセプター(AR)遺伝子の上流域に
あるマイクロサテライトを同定し、その遺伝
子型を各集団について調べた（図１、円の脇
にアルファベットで示す）。Neo-ZW 集団では、
各集団がすべて単一の対立遺伝子から構成
されていた。一方、XY 型集団では複数の対立
遺伝子が見られた。Neo-ZW２の集団では複数
の対立遺伝子が見られ、いくつかは XY 集団
と共有されていたが、Neo-ZW１集団に共通す
る対立遺伝子はひとつも見つからなかった。
以上の結果から、Neo-ZW２では Neo-ZW１集団
から W染色体を引き継いでおらず、XY 集団の
X 染色体が新たに W 染色体へ進化したことが
示唆された。 
 
４） 雑種の性 
 Neo-ZW と XY 集団が交雑する場合、４つの
異例な性染色体型が生じる。Neo-ZW２集団の
形成期を想定して、人為的に交配を行い、異
例な性染色体型をもつ個体の性を調べた。ZW
メスに XY オスを交配した結果、ZY はオス、
WX はメスとなり、ZX と WY はオスないしメス
のどちらにも分化し、その比率は交配によっ
て異なっていた。一方、XX メスに ZZ 雄を交
配して生じた XZ 個体の多く（83.1%）がメス
に分化したが、もどし交配では雌雄がほぼ半
数となった。 
 
５） WW 胚と YY 胚の致死性 
 遺伝子型 WY の個体はメスにもオスにも分
化する。WY オスは ZW メスあるいは WY メスと

交配すること
が予想され、
その場合、WW
胚やYY胚が誕
生する。戻し
交配によって
それらの胚の
発生を調べた。
その結果、WW
胚はすべて孵
化後に死滅し
た（図３）。YY
胚は正常に発
生したが、変
態後の成体の
比率は期待値
よりも明らか
に低かった。これは、YY 個体も弱いながら致
死遺伝子を含んでいることを示唆している。 
 
 以上の結果から、２つの興味深い現象が導
かれる。一つは、ZW 型と XY 型が交雑した結
果、W 染色体が集団から消失し、X 染色体が
新たに W 染色体として進化したことである
（図 4）。Neo-ZW１集団の W染色体はすでに致
死遺伝子が蓄積しており、遺伝子退化が見ら
れる。これに対し Neo-ZW２集団ではそれと異
なる致死遺伝子が存在する W染色体と、遺伝
子退化が生じていない W 染色体が存在する
(Ogata et al., 2008)。すなわち、Neo-ZW２
集団ではW染色体の若返りが起きたことにな
る。W 染色体や Y 染色体の進化学的運命とし
て遺伝子退化に伴い、次第に矮小化していく
ことが知られており、すでに Y染色体を失っ
た種も報告されている。しかし、一方で今回
のツチガエル集団のように、退化の始まって
いるW染色体が致死遺伝子をもっていない相

図２ Z と Y染色体の SOX3 遺伝子マイクロ 
サテライトの対立遺伝子の分布 

 
図 4 ZW 型と XY 型の交雑と新しい W 染色体の
誕生 

 

図３ WW胚 
受精後６日目で致死となる 



同染色体と入れ変わることにより、若返る現
象のあることがわかった。性染色体の若返り
はこれが初めての報告である。 
 ２つ目は、ZW 型と XY 型が交雑した場合、
その雑種集団の性決定機構が ZW 型に収束し
た現象である。その理由については、交雑が
繰り返される場合、WW 胚が致死性のために W
染色体は集団から消失していくと予想され
る。その結果、残る遺伝子型は、ZY, ZX（XZ）, 
XX, ZZ，XY, YY となる。さらに、ZY は期待
値より高い比率で誕生することも本研究で
観察された。これら生き残る遺伝子型の中で
メスとして分化するのは、XX と ZX の約半数
のみであることから、集団全体の性比は大き
くオスに偏ることが予想される。このような
背景では、X 染色体上に強力なメス決定機能
をもつ遺伝子が出現した場合、その X染色体
を中心に性決定の仕組みが再構築されると
予想される。これが、雑種集団の性決定機構
がZZ/ZW型に収束したひとつの要因として考
察できる。２つの性決定機構が混じり、ZW 型
に収束するという現象とその進化学的理由
に言及する仮説はこれが初めてとなる。 
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