
首都大学東京・理学研究科・特任研究員

科学研究費助成事業　　研究成果報告書

様　式　Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９ （共通）

機関番号：

研究種目：

課題番号：

研究課題名（和文）

研究代表者

研究課題名（英文）

交付決定額（研究期間全体）：（直接経費）

２２６０４

若手研究(B)

2019～2017

ハエ雄外部生殖器構造の多様化過程で起きた発生遺伝子ネットワークの変化

Genetic basis of rapid divergence of Drosophila male external genitalia

３０７７４１２９研究者番号：

田中　健太郎（Tanaka, Kentaro）

研究期間：

１７Ｋ１７９８５

年 月 日現在  ２   ５ ２８

円     3,300,000

研究成果の概要（和文）：交尾器形態はたとえ近縁な種間でも著しく異なる。交尾器の違いによって生じる機械
的生殖的隔離は種と種を隔てる障壁として働くため、交尾器は種分化プロセスを理解するうえで重要な形態形質
である。本研究では、キイロショウジョウバエ種亜群の雄の交尾器に着目し、種独自の交尾器形成に関わる遺伝
子の特性を明らかにした。また、種分化初期段階にみられるような、僅かに交尾器形態が異なる場合でも雌雄交
尾器のカップリングに不適合が生じていることも明らかになった。

研究成果の概要（英文）：Genital morphology evolves rapidly, especially in males. Incompatible 
genital coupling between species is one of the mechanisms of isolation of species. Therefore, 
understanding genetic basis and behavioral outcomes of rapidly evolving genital morphology is an 
important issue in biology. In this study, I focused on rapid divergence of male genital structures 
among Drosophila melanogaster species subgroup as a model. Comparative gene expression analysis 
suggested that species-specific genital morphology is specified by changing expression of 
species-specific genes rather than common genes. Behavioral study also suggested that partial 
replacement (introgression) by a sibling species genome can induce perturbations in genital coupling
 mechanics, suggesting that genital compatibility can be susceptible to subtle genomic changes at 
the early stages of divergence.

研究分野： 進化生物学、進化発生生物学

キーワード： 交尾器　形態進化　キイロショウジョウバエ

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
交尾器形態は一般に進化速度の速い形態であることは広く認知されていることであったが、具体的にどのような
遺伝子によって速く進化しているのかは不明であった。今回の研究結果からは、特定の遺伝子セットではなく、
様々な発生関連遺伝子を利用することで交尾器形態は速い進化を遂げた可能性が見えてきた。また、種分化初期
段階にみられるような、種間で交尾器形態が如実には違わない（少し異なる）場合でも交尾に不具合が生じるこ
とも明らかになった。種分化の初期段階においても交尾器は重要な役割を担っていたと考えられる。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
(1) 進化の過程において新しい機能を担うユニークな構造が出現することは珍しく無い。例え
ば，キイロショウジョウバエ種亜群の共通祖先で出現した外部生殖器後葉（英：posterior lobe）
は交尾の際に雌の腹部を固定するために使われる，新たな機能を持った雄固有の構造である。外
部生殖器後葉の形成には，幼虫の後方気門の形成に使われていた形態形成遺伝子が雄外部生殖
器の発生遺伝子ネットワークに組み込まれたことが原因であることが明らかになっている
（Glassfold et al. 2016）。 
カブトムシのツノのように新しく出現した構造は種分化に伴い、種固有の進化を遂げる。外部

生殖器後葉も大きさや形状に種間多様性が見られる。構造が多様化する際，発生遺伝子ネットワ
ークに起こる変化は，更に新しい遺伝子が組み込まれることで起こる変化と既にネットワーク
を形成している遺伝子が改変されて起こる変化の二通りが考えられる。後者の既にネットワー
クを形成している遺伝子を進化発生学的視点から分類すると，構造の出現の際に組み込まれた
遺伝子と構造の出現以前からネットワークを形成していた遺伝子の二つに更に区別できる。 
構造の多様化の段階で起きた発生遺伝子ネットワークの変化を解明するためには，構造の多

様化に関与した原因遺伝子を同定する必要がある。オナジショウジョウバエ, モーリシャスシ
ョウジョウバエ, セーシェルショウジョウバエの交雑から得られる雑種雌は妊性を持つことか
ら，順遺伝学的手法を用いて原因遺伝子の同定に向けた研究が進められてきた。例えば，オナジ
ショウジョウバエとモーリシャスショウジョウバエ間の量的形質遺伝子座（QTL）マッピング解
析では，大きさの違いには 8 領域，形状の違いには 19 のゲノム領域が関与していることが報
告されている（True et al. 1997; Zeng et al. 2000）。第 3 染色体上の QTL 領域に着目した
解析では，大きさと形状の両方に効果のある 3 領域と大きさのみに効果がある 1 領域，計 4 つ
の QTL 領域が第 3 染色体上に存在することが報告されており，うち 1 つの領域については約
560 kb まで領域が絞込まれていた（Tanaka et al. 2015）。 
 
(2) 進化速度の速い交尾器形態は種間の交雑を妨げる生殖的隔離機構としても働く。実際に、
オナジショウジョウバエとモーリシャスショウジョウバエの種間交雑では、同種ペアに比べて
交尾時間が短くなり，雌が受け取る精子の数や生まれる次世代の数も減ることから，交尾器不適
合による生殖的隔離が生じていると考えられている（Coyne 1983; Robertson 1983; Price et. 
al. 2001）。しかし、両種の交尾器を見比べると、複数の交尾器構造に違いがみられるため、種
分化直後のように、交尾器構造が僅かにことなる場合でも、機械的生殖的が生じるかは不明なま
まであった。 
 
２．研究の目的 
(1) キイロショウジョウバエ種亜群をモデルに、新奇に出現した形態形質が種固有な進化が起
こる際にどのような変化が生じているかを明らかにすること、更に、実際にどの遺伝子が種間の
交尾器形態差を生み出しているのか明らかにすることを目的として研究をおこなった。 
 
(2) 些細な交尾器形態の違いが種間交雑時の交尾器のカップリングにどのような影響を及ぼし
ているのか明らかにすることを目的として研究をおこなった。 
 
３．研究の方法 
(1)  新奇に出現した形態形質が種固有な進化が起こる際にどのような遺伝的な変化が生じた
のか明らかにするために、RNA-seq 法を用いて種間遺伝子発現比較解析をおこなった。ショウジ
ョウバエの交尾器の形態形成が進行中の蛹化後 30 時間と 45 時間の雄の蛹の交尾器組織を含む
腹部末端から RNA を抽出し、ライブラリー作成後に次世代シーケンサーを用いてシーケンスリ
ードを取得し、遺伝子発現比較解析をおこなった。 
また、オナジショウジョウバエとモーリシャスショウジョウバエについては先行研究から交

尾器形態差をうみだす原因のゲノム領域が同定されていたため、その領域中に存在する遺伝子
発現パターンを種間で比較し、候補遺伝子のスクリーニングをおこない、最終的にはゲノム編集
個体を作成することで原因遺伝子の同定をおこなった。 
 
(2) 些細な交尾器形態の違いが種間交雑時の交尾器のカップリングにどのような影響を及ぼし
ているのか明らかにするために、交尾器形態を改変したイントログレッション系統を複数作成
した。ここで作成したイントログレッション系統は、オナジショウジョウバエのゲノムの一部が
モーリシャスショウジョウバエ由来のゲノムに置き換わった系統であるため、基本的な交尾器
構造はオナジショウジョウバエに近い構造を示すものの、局所的にはモーリシャスショウジョ
ウバエに近い形態も併せ持つ。イントログレッション系統の雄とオナジショウジョウバエ雌の
交尾パターンやカップリング様式を録画、観察することで交尾器不適合の有無を検証した。 
  
 
４．研究成果 
(1) キイロショウジョウバエ、オナジショウジョウバエ、モーリシャスショウジョウバエ、セ
ーシェルショウジョウバエの形態形成段階にある交尾器で発現するする遺伝子の発現量を比較



したところ、近縁な種であるにも関わらず、多くの遺伝子がペア種間で発現変動していることが
分かった（最小で 1679 遺伝子、最大で 3859 遺伝子）。これら発現変動遺伝子を、全ての種で共
通して発現変動している遺伝子と、特定の種のみで発現変動している遺伝子に分類した所、どの
種でも発現変動している遺伝子に比べ、種固有に発現変動する遺伝子が多く存在していた（蛹化
後 30 時間の場合、全ての種で共通に変動する遺伝子は 29 遺伝子、各種で変動する遺伝子は、キ
イロショウジョウバエ 377 遺伝子、オナジショウジョウバエ 158 遺伝子、オナジショウジョウバ
エ 182 遺伝子、セーシェルショウジョウバエ 325 遺伝子；蛹化後 45 時間の場合、全ての種で共
通に変動する遺伝子は 17遺伝子、各種で変動する遺伝子は、キイロショウジョウバエ 575 遺伝
子、オナジショウジョウバエ 188 遺伝子、オナジショウジョウバエ 558 遺伝子、セーシェルショ
ウジョウバエ 259 遺伝子）。また、外部生殖器後葉が構造の出現の際に組み込まれた遺伝子が発
現に変動しているか。その結果、構造の出現の際に組み込まれたとされている遺伝子のうち種間
で発現変動している遺伝子は 16 遺伝子中１遺伝子のみであった。また、この遺伝子はオナジシ
ョウジョウバエのみで発現変動している遺伝子であった。このこと結果は、新たに獲得された形
態構造が種固有の形態へ進化する際には、新しく組み込まれた遺伝子ではなく、既存の遺伝子に
よって多様性が創出されていることを示唆する結果となった。 
オナジショウジョウバエとモーリシャスショウジョウバエについては先行研究から交尾器形

態差をうみだす原因のゲノム領域が同定されていたため、その領域中に存在する遺伝子につい
て、交尾器形態形成中に発現しているか、発現しているのであれば種間で発現変動しているか調
べたところ、第３染色体上の tartan 遺伝子がどちらの種でも強く発現しており、しかも二種間
の発現量に有意な差も認められた。Oxford Brookes 大学（英）との共同研究により、この遺伝
子をゲノム編集し、それぞれの種の tartan 遺伝子の働きに違いがあるか調べた所、実際、オナ
ジショウジョウバエ由来の tartan 遺伝子はオナジショウジョウバエ様の交尾器形態形成を誘導
し、モーリシャスショウジョウバエ由来の tartan 遺伝子はモーリシャスショウジョウバエ様の
交尾器形態形成を誘導していることが明らかになった。遺伝子配列比較から、tartan 遺伝子コ
ード領域ではなく、遺伝子発現調節領域に生じた遺伝的変異がこれら二種間の交尾器形態の違
いを生み出していることも示唆されている。 
 
 (2) 些細な交尾器形態の違いが種間交雑時の交尾器のカップリングにどのような影響を及ぼ
しているのか明らかにするために、オナジショウジョウバエとモーリシャスショウジョウバエ
から作成したイントログレッション系統の交尾行動を観察したところ、オナジショウジョウバ
エの雌雄ペアに比べ、交尾時間が長くなるオナジショウジョウバエ雌とイントログレッション
雄のペアが見つかった。交尾時間が長くなる原因を詳細に調査した所、このペアでは頻繁に精液
漏れが生じており、雌の体内に収まらなかった高い精液が接着剤のように働くことで雌雄交尾
器の乖離を妨げているために、見かけ上、交尾時間が長くなっていることが分かった。また、頻
繁に性液漏れを起こすイントログレッション系統の雄の交尾器は肛版と呼ばれる構造がモーリ
シャスショウジョウバエ様に肥大していた。この結果は、ゲノムの一部が多種由来に置き換わる
ことによって生じる些細な交尾器の改変でも、雌雄交尾器カップリングの不適合が生じること
を示唆しており、種分化の初期段階から交尾器による機械的生殖的隔離が生じるという考えを
支持する結果となった。 
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