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研究成果の概要（和文）：淡水巻貝スクミリンゴガイにおける大きな性比の変動には，少数の性

決定遺伝子が関与するという仮説を検証した。全きょうだいの関係にある姉妹の F1 を同一雄

と掛け合わせて得られた F2 世代の性比は，いくつかの値に収束した。この結果は，姉妹の遺

伝子型が少数であることを意味し，少数遺伝子関与の証拠となる。また，遺伝マーカーとして

マイクロサテライト部位を 40 以上見出した。このうちの一つは雌雄で頻度が異なり，性決定

遺伝子座との連鎖が示唆された。 
 
研究成果の概要（英文）：The freshwater snail Pomacea canaliculata shows a large variation 
in offspring sex ratio. We investigated whether this variation is caused by a small number 
of sex-determining genes, with two series of experiments. First, we reared F2 offspring 
from several crosses involving full-sib sisters with the same male, and determined sex 
ratios of F2. The sex ratios of F2 converged into a few values, indicating that the 
sex-determining genotypes of the F1 full-sib sisters were also a few. This suggests that the 
sex in this snail is determined by a few genes rather than polygenes. Secondly, we 
developed genetic markers to study linkage with the putative sex-determining genes. We 
found >40 microsatellite loci, and developed four useful markers. These markers were 
repeatable in PCR, polymorphic and followed Mendelian segregation. We conducted 
fragment analyses in two populations (Kumamoto and Nara) with these markers. One of 
them showed significantly different frequencies between males and females in both 
populations; it may be in the same linkage group as a sex-determining locus.  
 
交付決定額 
                               （金額単位：円） 

 直接経費 間接経費 合 計 
2007 年度 1,100,000 330,000 1,430,000 

2008 年度 1,000,000 300,000 1,300,000 

2009 年度 800,000 240,000 1,040,000 

総 計 2,900,000 870,000 3,770,000 

 
 
研究分野：生物学 
科研費の分科・細目：基礎生物学，生態・環境 
キーワード：生態学，進化，遺伝学，性決定，性比，軟体動物 
 
 

研究種目：基盤研究（C） 

研究期間：2007～2009 

課題番号：19570019 

研究課題名（和文） スクミリンゴガイの性比変動要因と性決定機構の解明 

研究課題名（英文） Factors affecting sex-ratio variation and sex-determining mechanisms 

in the apple snail Pomacea canaliculata 
 

研究代表者 

遊佐 陽一 （YUSA YOICHI） 

奈良女子大学・理学部・准教授 

 研究者番号：60355641 



 
１．研究開始当初の背景 
 

スクミリンゴガイは南米原産の淡水巻貝
で，アジア各地で稲をはじめとする水生植物
に大きな被害をもたらしている。現在ではフ
ィリピンやタイ，ベトナムなどで稲の最重要
有害動物とみなされ，淡水無脊椎動物で唯一，
世界および日本の侵略的外来種ワースト 100
リストの両方に入っている。国内では，低コ
スト稲作技術の基幹となる直播栽培におい
て，暖地における最大の阻害要因となってい
る。効果の高い個体群制御技術は未だ開発さ
れておらず，繁殖をコントロールするなど新
たな防除技術開発に資するため，基礎・応用
両面からの研究の推進が望まれている。 
この貝の繁殖生態の研究において，同一卵

塊から孵化した最大 80 個体の性比（雄の割
合）を多数の卵塊について調べたところ，全
雄から全雌まで卵塊ごとに大きくばらつく
ことが発見された（Yusa & Suzuki, 2003）。
卵塊性比は産卵ペアごとに決まっており，環
境の影響を受けない（Yusa, 2004）。このこ
とから，性比は遺伝的に決まると考えられて
いる。このように極端な性比変動は他の動物
ではほとんど知られていないため，その変動
要因を精査することは，単にスクミリンゴガ
イの防除技術の開発に資するだけでなく，軟
体動物における性比や性決定機構の進化，さ
らには動物全体における性に関する理解を
深めることになる。 

一般に，遺伝的な性比変動要因は，性比遺
伝子，細胞質性因子，性決定遺伝子の三種類
に区分できる。性比の親子回帰などの実験の
結果，スクミリンゴガイの性比変動に関与す
るのは，複数の性決定遺伝子であることが示
唆されている（Yusa, 2006; Yusa, 2007a）。
XY 性決定のように性決定遺伝子が２つのみ
であれば，性比の期待値は 0.5 になり，大き
な性比変動は基本的に生じない。しかし，性
決定遺伝子が３つ以上であれば，産卵ペア間
で卵塊性比の変動がみられる。スクミリンゴ
ガイのような多様かつ極端な性比が生じる
ためには，４つ以上の性決定遺伝子の関与が
必要であると考えられる（Yusa, 2007a）。例
えば，核ゲノムの２遺伝子座にそれぞれ２つ
の対立遺伝子があるとするモデルの一つで
は，スクミリンゴガイの性比変動をかなりよ
く説明できる。逆に，遺伝子数が多い（ポリ
ジーン性決定）と，全雄や全雌といった極端
な性比が確率的に生じにくくなり，また父親
－子間と母親－子間で性比の回帰係数が大
きく異なるなどといった，スクミリンゴガイ
で得られた結果を説明できない（Yusa, 

2006）。しかし，このような少数の遺伝子に
よる性決定はほとんど研究例がなく，実際の
生物で性比変動との関係は調べられていな
い。スクミリンゴガイについても，少数遺伝
子による性決定が証明されたとは言いがた
い。 

少数遺伝子による性決定の研究例が少な
いことは，それが重要でないことを意味しな
い。さまざまな利己的な遺伝因子が進化する
ことによって，性決定機構は動的に変化する
と考えられるため，同一種内や近縁種間で性
決定機構が異なる例は多く知られている。た
とえば，スクミリンゴガイと比較的近縁なタ
ニシ科の Viviparus 属でも，XY 性決定と ZW
性決定が同じ属内から報告されている（Yusa, 
2007b）。少数遺伝子による性決定は，そのよ
うに，あるひとつの性決定様式から別の性決
定様式に進化する過渡期，あるいはさまざま
な性に関する遺伝子間の対立の結果として
みられ，性決定様式の進化を握る重要な鍵で
あると考えられる。 
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２．研究の目的 
 
本研究課題の目的は，スクミリンゴガイで

発見された著しい性比変動が，少数の性決定
遺伝子によって生じているという仮説を検
証し，その遺伝様式の推定を行うことである。
そのために，（１）掛け合わせ実験による少



数遺伝子関与の検証，および（２）性決定遺
伝子座特定のための遺伝マーカーの開発と
連鎖解析という２つの具体的な目標を設定
した。 
 
３．研究の方法 
 

本研究課題は，サブテーマ１（掛け合わせ
実験）とサブテーマ２（DNA マーカーの開発
と連鎖解析）からなる。 
 
（１）掛け合わせ実験（図 1） 

掛け合わせ実験では，全きょうだい（full 
sib）の関係にある複数の姉妹（または兄弟）
を同一の異性個体と交配させ，生まれた子供
の性比を調べた。まず，熊本市沖新町のレン
コン田およびその周辺水路から未成熟のス
クミリンゴガイ 80 個体程度を採集し，単独
で飼育した（親（P）世代）。成熟後に雌雄の
ペアで飼育して交配させ，卵塊がみられたら
個別に孵化させた。卵塊の孵化後，各卵塊か
ら最大 40 個体の孵化貝を取り出し，2ヶ月以
上飼育した（F1 世代）。その後，解剖により
雌雄を判定した。卵塊中の雄の割合を性比と
定義し，卵塊ごとの性比を決定した。 
次に，F1の性比が判明した約30家系から，

性比が雌に偏った家系，雄に偏った家系，偏
りのない家系からそれぞれ５つ程度（計 15
家系程度）選び出し，次（F2）世代の性比を
調べた。選んだ各家系の F1 から６個体程度
の雌（全きょうだいの関係にある姉妹）を同
一の雄（同じ個体群から採集した個体であれ
ば遺伝的背景は問わない）と交配させ，個別
に産卵させた。卵塊が孵化したら，F1 のとき
と同様に各姉妹の子供について性比を決定
した。これにより，母親が全きょうだいの関
係にある F2 の貝の性比が判明する。  

解析としては，まず F1 の性比と F2 の性比
との比較を行った。この親子間で有意な相関
があれば，性比に遺伝的要素が関与すること
の新たな証拠となる。次に F2 の性比を F1 の
姉妹間で比較した。性比が遺伝的に決まって
いる場合，偶然によるランダムな変動を除け
ば，父親が共通である子供の性比の違いは，
母親たち（F1雌）のもつ遺伝子の違いに起因
する。この母親たちは全きょうだいの関係に
あるため，母親たちの遺伝子の違いは，その
両親がどのようにこの姉妹（F1）に遺伝子を
渡すか，つまり遺伝様式によって決まる。F2
の性比が連続的に分布すれば，母親（F1）の
間の遺伝子の違いも量的，すなわちポリジー
ン性決定であると考えられる。一方，F2の性
比がいくつかの離散的な値をとれば，少数遺
伝子による性決定の証拠となる。さらに，少
数遺伝子の関与であれば，家系によって性比
のばらつき方が異なるはずである。例えば単
一遺伝子座以外は遺伝子がホモで固定した

家系では，家系内で交配させると性比がすべ
て 0.5 になる。 
同様の掛け合わせ実験を，F1 世代で全きょ

うだいの関係にある雄同士（＝兄弟）につい
ても試みた。 

 
 
 
 
 
 
 

図 1．掛け合わせ実験のデザイン（F1 姉妹の例） 

 
（２）遺伝マーカーの開発（図 2）と連鎖解
析（図 3） 
本サブテーマでは，まずマイクロサテライ

トマーカーの開発を行った。マイクロサテラ
イトは，１－数ヌクレオチドの配列が繰り返
しているもので，ゲノム中に多数存在してい
る。この繰り返し回数は高度に多型を示すこ
とが知られているため，個体の識別を行うこ
とも可能である。さらに，マイクロサテライ
トの両側のユニークな配列をプライマーと
して用いて PCR で増幅し，フラグメント解析
と呼ばれる断片長の違いを検出する電気泳
動を行うだけで，容易に多型を検出できると
いう簡便さがある。そのために，まず多型性
が高いと期待されるマイクロサテライト領
域を単離し，その両側の配列を決定し PCR プ
ライマーをデザインした。 
 スクミリンゴガイにおけるマイクロサテ
ライトマーカーを開発するために，まず，ス
クミリンゴガイからゲノム DNA を抽出し，制
限酵素 Sau3AI 等の部分消化により１－２kb
断片を選別し，これらを含むプラスミド・ゲ
ノム DNA ライブラリーを作製した。マイクロ
サテライト領域の繰り返し配列は，(CA)n や
(GT)n といった２塩基の繰り返し配列をもつ
ものが多いが，今回は後のフラグメント解析
の利便性を考え，1反復の違いの検出も容易
な３塩基反復配列（CAA,CAG）を主として用
いた。それらをビオチンおよびマグネットで
選択し，作製したスクミリンゴガイのゲノム
DNA ライブラリーからマイクロサテライトお
よびその近傍を含むクローンを選別した（図
2）。そして，プラスミドの挿入断片の塩基配
列を決定の後，PCR のプライマーをデザイン
した。なお，近縁種ラプラタリンゴガイで開
発されたマイクロサテライトについても，ス
クミリンゴガイで使用可能か確認し，必要に
応じてプライマーの再設計などを経て，使用
できるマーカーを選別した。 
得られたプライマーは，安定して増幅され，

かつ個体間で多型を示すか調べた。スクミリ
ンゴガイの染色体数は 2n=28 なので，染色体
セット全体をカバーするために，多型を示す
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マーカーを 40個程度開発することを試みた。 
連鎖解析においては，上記のマーカーの一

部について，雌雄で出現頻度の異なるものを
探索した。性決定遺伝子座と同一の連鎖群
（染色体に相当）に位置するマーカーは，雌
雄で頻度が異なることが予想されるためで
ある（図 3）。 

図 2．マイクロサテライト部位の選別法 

 
 
 
 
 
 
 
 
図 3．連鎖解析の概念図．M1 から M8 がマイクロサテラ

イトで，X, Y, Z, W が性決定遺伝子．M1 から M6 が性決

定遺伝子座と連鎖しているため，雌雄で出現頻度が異な

り，M7 と M8 は異ならない． 

 
 
４．研究成果 
 
（１）掛け合わせ実験 

野外で採集したスクミリンゴガイを交配
させ，その子供（F1）の性比を調べたところ，
統計的に有意に雄に偏っている家系から雌
に偏っている家系まで，さまざまな性比をも
った約 30 家系が得られた（図 4）。これは多
様な性比の出現という従来の結果を支持す
る。その後，各家系の F1 の姉妹を成熟させ，

４－６個体程度を選んで同一の雄と交配・産
卵させ，孵化貝を飼育して性比を決定した。 
この結果，母親が全きょうだいの関係にあ

る F2 の貝の性比は，いくつかの離散的な値
をとった（図 4）。いくつかの家系では，性比
が 0.5 に収束し，大きな変動がみられなかっ
た。また F1の性比と F2 の性比との間に有意
な正の相関がみられ，性比変動に遺伝要素が
存在していることが確認された。これらの結
果は，少数遺伝子による性決定を強く示唆す
る。 
同様に，全きょうだいの関係にある F1 の

雄同士を同一の雌に掛け合わせ，F2 の性比を
調べる実験も行った。熊本県熊本市のレンコ
ン田からスクミリンゴガイを採集し，未成熟
の個体からペアで飼育し，産卵させた。しか
し，実験過程で飼育個体の大量死があり，初
めから実験をやり直したため， 現在までに
F2 を得るには至っていない。今後も飼育を継
続する。 
以上より，雌については少数遺伝子の関与

という仮説が支持された。雄についてもこの
ことが支持されれば，動物で従来例のない，
少数性決定遺伝子による性比変動が検証さ
れたことになる。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
図 4．F1 世代の性比と，F1 の姉妹を同一の雄と掛け合わ

せてできた F2 の性比．大きな点は 2 つのデータが重な

っていることを表す．縦方向にみると F2 性比がいくつ

かの値に収束していることが分かる． 

 
（２）遺伝マーカーの開発と連鎖解析 
①遺伝マーカーの開発：スクミリンゴガイの
ゲノム DNA ライブラリーを作成し，マイクロ
サテライト配列を含むクローンの選択を行
った。効率的にマイクロサテライト領域を含
む DNA断片をクローン化する方法を開発した。
この方法により現在までに 44 の DNA 断片を
取得し，マイクロサテライト領域（CAA,CAG
リピート）を増幅するプライマーのデザイン
を完了した。さらに，マイクロサテライト領
域を含む DNA 断片のクローン化を継続し，精
度の向上を図る。 
また，近縁種ラプラタリンゴガイで知られ
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ているマイクロサテライト部位を参考に，ス
クミリンゴガイでマイクロサテライト領域
の探索を行い，プライマーの再設計等を経て，
４つのマイクロサテライトマーカーを開発
できた。 
 これらのマーカーの一部については，蛍光
プライマーの開発を行い，再現性や多型性，
メンデル遺伝との整合性などを確認し，遺伝
マーカーとしての実用性を確認した。なお，
本プロジェクトで開発した方法は非常に簡
便であるため，他の生物種についても応用が
期待される。 
②連鎖解析：蛍光プライマーを開発した４つ
のマーカーについて，熊本市と奈良市の個体
群から雌雄のスクミリンゴガイを採集し，フ
ラグメント解析を行った。その結果，１つの
マーカー部位については，熊本・奈良共に雌
雄で遺伝子型の出現頻度が異なっていた。し
たがってこのマーカーは，性決定遺伝子と連
鎖している可能性が高いと考えられた。しか
し，今回解析した個体は野外から採集した遺
伝的背景が不明な個体であったため，今後は
系譜の判明している家系で確認する必要が
ある。 

蛍光プライマーの開発に至っていない他
のマーカー領域についても，今後蛍光プライ
マーの開発と実用性を確認し，複数の家系に
おいて性比との連鎖を確認する予定である。 

今後，連鎖解析を全てのマイクロサテライ
トマーカーについて行い，連鎖群を決定する。
複数の性決定遺伝子座が異なる連鎖群に存
在することが証明されれば，掛け合わせ実験
とは独立の，少数遺伝子による性決定の検証
となる。 
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