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研究成果の概要（和文）：有性生殖と単為生殖を決定づける遺伝的機構の解明を目的に、下記の3点に取り組ん
だ。①有性生殖のみを行うキイロショウジョウバエを用いて、未受精卵からの単為発生の誘導を試みた。②アナ
ナスショウジョウバエの有性生殖系統と自然集団由来の単為生殖系統を用いて比較ゲノム解析を行い、単為生殖
の成立に重要な染色体領域を特定した。③キイロショウジョウバエ新規遺伝子Elysの機能解析を行い、これが卵
の核と精子の核を合体して接合子を作るために必須であることを示した。

研究成果の概要（英文）：The genetic changes that allow the transition from sexual reproduction to 
parthenogenesis in animals remain elusive. To address the problem we here performed the following 
experiments using Drosophila melanogaster and D. ananassae. Firstly, we tried to induce 
parthenogenenetic development of D. melanogaster unfertilized eggs, with de novo formation of 
centrosomes in the egg cytoplasm. Secondly, our comparative genomic analysis of the sexual and 
parthenogenetic strains of D. ananassae identified two genomic regions on the second chromosome 
essential for parthenogenetic development to occur. Finally, we have shown that the maternal-effect 
gene Elys of D. melanogaster is required for zygote formation using the two nuclei from the ovum and
 sperm.

研究分野： 遺伝学、細胞遺伝学
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１．研究開始当初の背景	

	 動物界における単為生殖は、有性生殖によ

り繁殖している動物種が、その進化の過程で

新たに獲得した生殖様式と考えられている。

有性生殖から単為生殖への生殖様式の転換

は生物種の繁殖に極めて大きな影響をもつ

と考えられるが、このような転換が、どのよ

うな細胞分裂機構の変化、またそれを引き起

こす遺伝的変異をもとにして可能になるの

か、未解明の問題として残されている。	

	

２．研究の目的	

	 キイロショウジョウバエにおいて、未受精

卵からの単為発生が強く抑制されている。有

性生殖と単為生殖の両方を行うことのでき

るキイロショウジョウバエの作製により、こ

のモデル生物の利用価値をこれまで以上に

高めることができるが、その作製方法は確立

されていない。本研究において、下記の 3つ

の観点から、有性生殖と単為生殖、それぞれ

の生殖様式を成立させるために必須な遺伝

的機構を解析した。	

（1）中心体は胚発生に必須である。キイロ

ショウジョウバエの卵形成過程において、中

心小体の複製に重要な DSas-4、DSas-6、Ana2

などのタンパク質を過剰発現することで、卵

細胞質に中心体の新規合成を引き起こすこ

とができることが知られている。これらを過

剰発現させた未受精卵の細胞質には、膨大な

数の中心体が新規に合成されるが、単為発生

は認められてない。二極性の紡錘体が形成さ

れるために、1 つの核に対して 2 つの中心体

が必要である。そこで本研究では、未受精卵

の細胞質に中心体が新規合成されるものの、

その数は低く抑えられた卵の作製を試みる。

これにより、キイロショウジョウバエ有性生

殖系統の未受精卵から、単為発生の誘導を試

みる。	

（2）熱帯に分布するアナナスショウジョウ

バエも基本的に有性生殖によって繁殖する

が、特定の自然集団には単為生殖が可能な個

体がいる。申請者は最近、アナナスショウジ

ョウバエの未受精卵が単為発生を開始する

細胞学的機構を明らかにした。単為生殖系統

の未受精卵は、一倍体の雌性前核が核分裂を

行い、それら 2つの娘核から二倍体の核を形

成する。このようなアナナスショウジョウバ

エの単為生殖は、遺伝的要因により引き起こ

されていることが既に分かっているので、そ

の遺伝子を特定することを本研究の目的の

ひとつとした。	

（3）また、キイロショウジョウバエにおい

て、受精期および胚発生開始期の遺伝的制御

機構については、この過程で異常を引き起こ

す突然変異がこれまでにあまり得られてい

ないことから、理解が十分に進んでいない。

本研究では、共同研究者によって新たに確立

された、受精直後に発生が停止する、Elys と

Nup160 遺伝子のアレルを持つ系統について、

詳細な細胞学的解析を行った。いずれの遺伝

子も、卵由来の一倍体核と精子由来の一倍体

核から、接合子の二倍体核を形成するために

重要なはたらきを持つことが分かった。	

	 本研究は、動物の繁殖戦略の遺伝的基盤を

解明するために重要である。	

	

３．研究の方法	

（1）ユビキチンプロモーターを用いて、

DSas-4、DSas-6、Ana2 タンパク質を比較的低

い量、発現誘導できる系統を入手した

（Stevens	et	al.,	JCB,	2010）。これにより、

卵細胞質で比較的少量の中心体が新規合成

されると考えられた。また、雄性発生の例を

参考に（Komma	and	Endow,	PNAS,	1995）、単

為発生の誘発の可能性を高めるために、それ

らをαチューブリン遺伝子の突然変異と組

合せた系統を作製した。	

（2）アナナスショウジョウバエの単為生殖

を可能にする遺伝子の特定を目的に、ゲノム

解析を行った。以前の研究で、ゲノムの一部



に単為生殖系統の遺伝子をもち、残りのほと

んどの部分が有性生殖系統の遺伝子になっ

ている単為生殖系統を多数作製した。それら

を用い、単為生殖に必要な遺伝子のマッピン

グを分子マーカーを利用して行った。さらに、

戻し交配により作製した単為生殖系統のゲ

ノムを、長鎖リードを得ることのできるシー

ケンサーで解析した。	

（3）キイロショウジョウバエのElys 遺伝子

座の 2つの変異が、共同研究者によって作製

され、系統として確立された。それらの表現

型は雌不妊である。雌は正常な形態の卵を産

生するが、それらの発生は進まず、次世代が

得られない。この胚発生の異常について詳細

に解析した。産卵直後の受精卵を集めて固定

し、DNA、中心体、微小管を染色した。また、

同様の表現型を示す、キイロショウジョウバ

エの遺伝的背景に、オナジショウジョウバエ

の Nup160 野生型遺伝子（Nup160sim）をもつ系

統についても解析し、表現型を Elys 変異の

場合と比較した。	

	

４．研究成果	

（1）ユビキチンプロモーターの制御により、

DSas6、DSas4、Ana2 のそれぞれが過剰発現す

る雌を準備した。さらにそれらの組合せによ

り、DSas-4 と DSas-6、DSas4 と DSas6、Ana2

と DSas6 が過剰発現される雌を作製した。以

前の報告によると、これらの雌が産む未受精

卵のうち、10％より割合で中心体の新規合成

が引き起こされている。各遺伝的背景を持つ

雌が産んだ未受精卵をそれぞれ数百個得た。

しかし、それらの一齢幼虫への発生はまった

く認められなかった。また卵の DNA を染色し

たが、未受精卵が核分裂を行っている例はな

かった。そのため、この方法による単為生殖

の誘導は難しいと判断された。他の研究者も

異なる方法で単為発生の誘発を試みている

が、これまでに成功は見られていない

（Pimenta-Marques	et	al.,	2016,	Science）。	

（2）アナナスショウジョウバエにおいて、

単為生殖を可能にする遺伝子が、少なくとも

ゲノムの 2領域にあることが分かった。これ

らの領域は、第 2染色体左腕の約 1	Mbp と同

じ染色体の右腕の約 1.4	Mbp である。この 2

つの領域が単為生殖系統由来の DNA のとき、

それら系統は比較的安定して維持できた。し

かし、その領域の DNA の片方だけが単為生殖

系統由来で、もう一方が有性生殖系統由来の

時、または両方ともに有性生殖系統由来のと

き、それら系統の雌の産子数は非常に少なく、

系統として維持することが難しかった。これ

ら 2 領域に関する既存のゲノムの情報から、

単為生殖に結びつく遺伝子は見つかってい

ない。現在利用できるアナナスショウジョウ

バエのゲノム情報はあまり充実したもので

はないため、今後、これら領域の塩基配列を

もとにタンパク質ドメインの解析などを行

い、単為生殖と関係のある遺伝子の候補を絞

る必要がある。なお、PacBio シーケンサーに

よる解析から、当該領域には、逆位など、染

色体レベルでの塩基配列の変化がないこと

を確認した。	

（3）キイロショウジョウバエのElys 突然変

異は母性効果によって胚の致死を引き起こ

す。卵形成自体に異常は認められない。突然

変異雌が産んだ受精卵は、胚発生初期で発生

が停止していた。最も発生が進んでいるもの

でも、第 1回目の有糸分裂の中期で、それを

越える発生時期は認められなかった。細胞学

的解析から、Elys 変異は第 1回目の有糸分裂

の紡錘体形成に異常をもたらすことが明ら

かになった。中心体が紡錘体の極から外れ、

細胞質中にランダムに散らばっていた。ELYS

タンパク質のはたらきが中心体に関与して

いることが示唆された。	

	 正常な第1回目の有糸分裂の紡錘体は特徴

的である。卵由来の核と精子由来の核の周り

に独立した 2つの紡錘体が形成され、それら

が紡錘体極で結びつけられている。しかし、



Elys 変異では、2つの核が融合して一つの集

まりを形成し、またその一つの核を取り囲む

ような一つの紡錘体ができていた。第 1回目

の有糸分裂の中期、このような状態で発生が

停止した胚が多数観察された。しかし、これ

に続く後期の胚は全く観察されなかった。

Nup160simの表現型も、Elys と非常によく似て

いた。したがって、Elys と Nup160 が、受精

卵第1回目の有糸分裂に特有な紡錘体形成に

関与していることが分かった。また、それら

の因子は共通して、分裂期の中心体の挙動に

重要であることが明らかになった。本研究に

より、Elys と Nup160 が有性生殖により 2倍

体の核を形成するために必須な遺伝子であ

ることが示された。	
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