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研究成果の概要（和文）：擬態などの複雑な適応形質には、染色体上の隣接遺伝子群「超遺伝子（スーパージー
ン）」が制御するものがある。シロオビアゲハのベイツ型擬態の原因領域など、スーパージーンの多くは染色体
逆位によって組換えが抑制されるが、近縁種のナガサキアゲハの擬態スーパージーンには逆位は存在しない。本
研究では、この2種のアゲハの擬態スーパージーンを構成する複数の遺伝子が擬態紋様形成に関与して働いてい
ることを初めて明らかにした。また、複数のアゲハ近縁種の擬態スーパージーンの構造比較から、ベイツ型擬態
の平行進化の遺伝的背景や進化プロセスを明らかにした。

研究成果の概要（英文）：Some complex adaptive traits, such as mimicry, are controlled by groups of 
contiguous genes on a chromosome called ``supergene''. Chromosomal inversions suppress recombination
 in many supergenes, such as the region responsible for Batesian mimicry in Papilio polytes, but are
 absent in a mimicry supergene in the closely related Papilio machaon. In this study, we clarified 
for the first time that multiple genes that constitute the mimicry supergenes of these two species 
are involved in mimicry pattern formation. In addition, we clarified the genetic background and 
evolutionary process of parallel evolution of Batesian mimicry by comparing the structures of 
mimicry supergenes of related species of swallowtails.

研究分野： 進化遺伝学

キーワード： スーパージーン　擬態　アゲハチョウ　平行進化　遺伝子機能　染色体逆位　相同組換え
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研究成果の学術的意義や社会的意義
スーパージーンは90年以上前に提唱された遺伝学的概念だが、その実体についてはほとんど実証されていなかっ
た。近年、ゲノム解析の劇的な進展により、数多くの複雑な適応形質がスーパージーンで制御されていることが
明らかになったが、スーパージーン内の遺伝子の機能や逆位の役割が明瞭になったものはない。本研究は、スー
パージーン内外の複数の遺伝子が適応形質を生み出していること、さらに逆位の外側の遺伝子も形質発現に関与
していることを、スーパージーンでは初めて実証した。また、シロオビアゲハとナガサキアゲハの擬態スーパー
ジーンがどのように進化したかをゲノム構造の比較から明瞭にした。

※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、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 

 
１．研究開始当初の背景 
(1) 研究の学術的背景 
遺伝的形質の多くは、特定の１遺伝子の機能に基づくか、遺伝的に独立した複数の遺伝子の発
現による量的形質である。しかし、複雑な適応形質では、染色体上で隣接した複数の遺伝子群
からなる「超遺伝子（スーパージーン）」によって制御される場合がある。その概念は1920年
代に、サクラソウの花の多型、ナガサキアゲハのベイツ型擬態などで提唱された。近年はゲノ
ム解析の進展により、複数の例でスーパージーンの原因領域が同定され、興味深いことにその
ほとんどで染色体逆位が見られた。逆位を起こした領域では相同染色体の組換えが抑制され、
隣接した遺伝子群のスーパージーン構造が長く保たれると想定されている。 
シロオビアゲハとその近縁種のナガサキアゲハは、メスの一部（擬態型）のみがモデルの毒

蝶に擬態して捕食者から逃れる一方、オスや非擬態型のメスはそれとは全く異なる紋様をして
いる。遺伝学的な解析から擬態型と非擬態型の切替えは1遺伝子座（シロオビH; ナガサキA）
で制御されていることは古くから示されていた。数年前に申請者のグループはシロオビアゲハ
の第25番染色体の140kbに及ぶ領域がH遺伝子座であることを解明した。 
① H遺伝子座には3つの遺伝子（dsx, U3X, UXT）が含まれ、②擬態型（H）と非擬態型（h）

染色体では逆位が生じ、③逆位領域内ではHとhの間で塩基配列が多様化（相同性70%以下）し
ていることを見出した。この結果は、H遺伝子座がスーパージーンであることを示す。性分化
転写因子Dsxのアミノ酸配列はHとhで14個異なっており、我々が開発した遺伝子解析法（EMST
法）で調べると、擬態型dsxHのみが擬態形質を生じさせることが判明した。一方、近縁種のナ
ガサキアゲハでも原因遺伝子座Aを調べたところ、約160kbのほぼ同じ染色体領域が同定され
た。① A遺伝子座には3つの遺伝子（dsx, UXT, Nach-like）が含まれ、②遺伝子座内では擬態型A
と非擬態型aの間で塩基配列が多様化していた。しかし、奇妙なことに、広範な領域で探索して
もこのA遺伝子座近傍には染色体逆位が存在しなかった。Dsxのアミノ酸配列は、Aとaで4箇所
異なっていたが、その変異の場所と種類はシロオビアゲハとは異なっていた。また、スーパー
ジーンのサイズは2種のアゲハで異なっていた。これらのことから、2種のアゲハの擬態スーパ
ージーンは独立に平行進化した可能性が考えられた。 

 
(2) 本研究で問うこと 
①スーパージーンの多くでは染色体逆位が存在し、相同組換えの抑制により変異が蓄積すると
ともに、隣接遺伝子群の構造が保持されているという仮説が提唱されてきた。しかし、ナガサ
キアゲハのA遺伝子座には逆位がなく、「染色体組換えを抑制する新たなメカニズムがあるの
か？」とも考えられた。これは遺伝学全般の理解に通じる核心的な問いである。 
② 既知のスーパージーンは数個から数百の隣接遺伝子群を含んでいるが、これらの遺伝子が着
目する適応形質に関与していることを機能的に証明した例は、現時点では当グループのdsxの報
告しかない。ただし、当グループでもdsx以外の遺伝子が直接現象に関与している事実はまだ示
せていない。「スーパージーン内部の複数の遺伝子が着目形質に関与しているか？」は、スー
パージーン研究にとって未だに明示されていない極めて重要な問いである。 
③ ナガサキアゲハとシロオビアゲハは共にメスに限定したベイツ型擬態を示すが、両者ではス
ーパージーンに逆位の有無の違いがあり、擬態を制御する擬態型Dsxに両種で共通したアミノ
酸変異が存在しない。「擬態スーパージーンがアゲハ近縁種間でどのように生じ、平行進化し
たのか？」はスーパージーンの起源と進化、さらには平行進化の具体的なプロセスを例示する
格好の素材となりうる。 
 
２．研究の目的 
(1) 擬態スーパージーンの構造と機能の解明 
本研究は、長い間未解明だったスーパージーンの構造と機能の進化プロセスの全体像を明らか
にしようとするプロジェクトである。具体的には、主にシロオビアゲハとナガサキアゲハを用
いて、① 2種の擬態スーパージーンの全体構造及び構成遺伝子の発現・機能の比較、② 2種及
以外のアゲハ近縁種での擬態スーパージーン相同領域の比較、③ ナガサキアゲハや近縁種にお
けるスーパージーン構造と組換え抑制領域の比較、からアゲハ属におけるベイツ型擬態の平行
進化の遺伝的背景とスーパージーンの機能と構築のメカニズムを解明することを目的とする。 
現在では、菌類から脊椎動物まで数十におよぶ様々な適応形質がスーパージーンによって制

御されていることがゲノム解析と遺伝子発現などから示されている。また、性染色体もスーパ
ージーンの一種であるという仮説もあり、スーパージーンは当初考えられていたよりも広範囲
な現象に関与した一般性の高いトピックスであり、遺伝学や進化学で残された未解明の学術対
象と考えられている。当グループは新たな遺伝子解析法を開発し、遺伝子のノックダウン
(Electroporation-mediated RNAi: EM-RNAi法)により体表紋様形成を短時間で自在に解析できるシ
ステムを完成した。その結果、擬態スーパージーンの遺伝子機能を網羅的に実証することが可
能となったが、このようなアプローチは現時点で当グループにしかできない。 

 



(2)  擬態スーパージーンの進化プロセスの解明 
200 種以上あるアゲハチョウ属の中でシロオビアゲハとナガサキアゲハは Menelaides 亜族に属
する近縁種で、約 1500 万年以上前に分岐したと推定されている。同様の適応形質を示す近縁種
で、形質に関わるスーパージーンが独立に平行進化したことが分子レベルで明示されている例
は現時点ではこれ以外には知られていない。特に、2 種のスーパージーンで染色体逆位の有無の
違いがあり、独立に擬態形質が形成された可能性は極めて興味深い。染色体逆位はスーパージー
ンだけでなく、より広い適応現象に関わっている可能性が高い。また、染色体逆位以外の組換え
抑制システムについてはほとんど知られておらず、ナガサキアゲハのスーパージーンはその解
明にもつながる可能性を秘めている。Menelaides 亜族では、ナガサキアゲハに極めて近縁なアカ
ネアゲハ（P. rumazovia）もメス限定ベイツ型擬態を示し、メスに二型がある。これら 3 種の近
縁種のスーパージーン逆位相同領域（特に境界領域の構造）を比較することにより、染色体逆位
の出現過程や平行進化のプロセスが明らかになると考えられる。 
 
３．研究の方法 
(1) 擬態スーパージーンの構造と内部遺伝子の発現と機能の解明： 
「擬態スーパージーンの複数の遺伝子が擬態形質に関与しているか？」はまだ明瞭な結論が

得られておらず、本プロジェクトではこれを明らかにする。そこで、シロオビアゲハ内部及び
隣接部の複数の遺伝子をEM-RNAi法で個々にノックダウンして、擬態紋様形成に影響があるか
を調べる。一方、これらの下流の遺伝子ネットワークがどのようになっているのかを調べるた
めに、シロオビアゲハの擬態型メスで（UXT, U3X, dsxH）をEM-RNAi法でノックダウンして、
処理翅と非処理翅の間で発現量の違いをRNA-seq法でリスト化して3遺伝子の下流遺伝子ネット
ワークを明らかにする。さらに個々の遺伝子をノックダウンして擬態紋様に対する影響を調
べ、個々の遺伝子機能を明らかにする。 
シロオビアゲハとナガサキアゲハの擬態紋様で異なるのは、シロオビの擬態形質は翅だけに

みられるのに対し、ナガサキの擬態型雌では、翅だけでなく腹部にも警告的な擬態色（黄色）
が着色する。一方、シロオビの擬態翅では擬態型dsxや擬態型UXTが蛹初期に発現誘導され、こ
れが擬態形質に結びついている可能性が示唆されている。シロオビでは擬態メス翅特異的に擬
態型遺伝子（UXT, U3X, dsxH）が発現誘導されているか、ナガサキでは擬態型メスの翅及び腹
部で擬態型遺伝子（UXT, dsx, Nach-like）が発現誘導されているか、各遺伝子の発現プロファイ
ルと組織特異性を明らかにする。 

 
(2) アゲハ近縁種間の比較による平行進化プロセスの解明： 
シロオビアゲハとナガサキアゲハの擬態スーパージーンで大きく異なるのは、両者で擬態型

Dsxのアミノ酸置換の種類と場所（シロオビ14箇所; ナガサキ4箇所）が全く異なること、また
シロオビの擬態スーパージーンに逆位があるがナガサキにはないことである。これらはシロオ
ビアゲハとナガサキアゲハの擬態スーパージーンが平行進化で生じた可能性を示唆する。そこ
で、アゲハチョウ属Menelaides亜族に属するアカネアゲハを加えた3種で、擬態スーパージーン
の構造とLD（連鎖不平衡）領域を調べ、擬態スーパージーンの平行進化がMenelaides亜族でど
のように起こったかを検証する。具体的には、アメリカのグループが既に公表してMenelaides
亜族の全ゲノムのドラフト配列を再アセンブルして、スーパージーン相同領域の構造を比較解
析する。 
シロオビアゲハとナガサキアゲハの擬態スーパージーン領域で、非擬態型（それぞれhとa）

の染色体構造は類似している。しかし、擬態型（HとA）は、非擬態型とは大きく異なった構造
をとり、また、HとAの間では逆位の有無の違いが存在する。ナガサキアゲハの擬態スーパージ
ーン領域で相同染色体の組換えが抑制されているのは、Aとaの間での全体に亘る配列の大きな
違いに起因している可能性が考えられる。特に反復配列の挿入や欠失、トランスポゾン挿入、
微小な染色体逆位やゲノム再編成などが関与している可能性がある。そこで、シロオビアゲ
ハ、ナガサキアゲハのH, A, h, aにおける擬態スーパージーン領域内の反復配列、トランスポゾ
ン配列などを枚挙し、その局在性や配列多様性の度合いを他の染色体領域と比較解析する。 
 
４．研究成果 
(1)スーパージーン内部及び隣接部の複数の遺伝子が適応形質の形成に働く 
シロオビアゲハのスーパージーン内部にはすでに機能が明らかとなった dsxH 以外に UXT（遺

伝子発現調節因子）と U3X（機能未知の non-coding RNA）があるが、これらの遺伝子の働きは
明瞭でなかった。そこで、擬態型メスの翅に EM-RNAi 法で各遺伝子の発現を抑制する siRNA を
導入したところ、UXT ノックダウンでは辺縁部の赤色スポットが縮小し、中央の淡黄色は上端
が平になり非擬態型の翅に近い表現型に変化した（ナガサキアゲハでも同様の表現型変化）。一
方、U3Xノックダウンでは、淡黄色と赤色スポットの間隔が狭くなった。これらの結果は、スー
パージーン内部の複数の遺伝子が適応形質を生み出すことを示唆し、dsxH が master gene、UXT, 
U3Xが modifier gene として働いている可能性を示す（図１）。 



さらにシロオビアゲ
ハのスーパージーン逆
位領域の外側に隣接す
る Prospero と Sir2 が擬
態形質に関与するかど
うかを調べるために、
それぞれの発現を EM-
RNAi 法で抑制したと
ころ、Prospero では赤
色スポットが拡大し、Sir2 では淡黄色領域や赤色スポットが大きく変形した。この結果は、スー
パージーンの機能的ユニットは逆位領域の外側まで及んで構成されていることを示す。 

 
(2)ナガサキアゲハでの遺伝子発現と機能解析 
ナガサキアゲハの擬態型メスでは翅だけでなく腹部も警告色を示す。そこで、qRT-PCR 法を

用いて、シロオビアゲハでは、擬態メス翅特異的に擬態型遺伝子（UXT, U3X, dsxH）が発現誘導
されているか、ナガサキでは擬態型メスの翅及び腹部で擬態型遺伝子（UXT, dsxA, Nach-like）が
発現誘導されているかを調べた。その結果、dsxH 及び dsxAは蛹の初期には、シロオビアゲハの
翅、ナガサキアゲハの翅と腹部で強く発現していた。しかし、U3X 、UXT と Nach-like について
は擬態形質に関連した発現は明瞭には見られなかった。 
ナガサキアゲハの擬態型メスの腹部を用いて dsx をノックダウンしたところ、黄色い警告色が

黒色に変わったことから、腹部の擬態形質も dsx によって制御されていることが明らかになっ
た。また、擬態型メス、非擬態型メス、オスにおける dsx ノックダウンの結果、ナガサキアゲハ、
シロオビアゲハのいずれにおいても dsxA/H が擬態型メスの翅や腹部の形質を、dsxa/dsxh が非擬
態型メスの翅形質を誘導していることが示唆された。 

 
(3)シロオビアゲハの 3 遺伝子の下流遺伝子ネットワーク 
 シロオビアゲハのスーパージーン内部の 3
遺伝子（dsxH, UXT, U3X）はいずれも擬態形
質の誘導に関わっていることが示された
（１）が、これらの下流標的遺伝子ネットワ
ークを調べることは擬態紋様形成の解明に
とって重要である。そこで、EM－RNAi 法を
用いて擬態型メスの翅で各遺伝子をノック
ダウンして、処理翅と非処理翅間で RNAseq
法を用いて比較して、下流制御遺伝子をリス
ト化した。その結果、すべての遺伝子下流で
共通して発現抑制（つまり各遺伝子で発現誘
導）されるものとして、Wnt-1, Wnt-6, rotund 
(rn)が見つかった（図 2）。これらをノックダ
ウンするといずれも擬態翅の形質が大きく
変化することから、master gene と modifier 
gene の接点を形成する可能性が高い。 
 一方、dsxH や UXT をノックダウンした場合には、スーパージーン内部もしくは近隣の遺伝子
は発現変動を受けなかったが、U3Xをノックダウンした場合には、dsxH が発現抑制、UXT が発
現上昇した。このことは、U3X は上位遺伝子としてこららの遺伝子発現制御に関与しているこ
とが示唆される。 
 
(4)スーパージーン領域の構造の比較 
 シロオビアゲハとナガサキアゲハの擬態スーパージーンを比較すると前者には逆位があり、
後者には逆位が存在しない。染色体逆
位は相同染色体間の組換えを抑制す
ると考えられるが、後者ではどのよう
なメカニズムで組換えが抑制され、ス
ーパージーン構造が維持されている
のかわかっていない。一つの可能性と
しては転移因子の蓄積などにより相
同染色体間の構造が大幅に異なった
ことが原因になっている可能性を考
え、2 種のアゲハで全ゲノム配列とス
ーパージーン領域（HDR）を比較する
と、全ゲノムに比べると約 1.5 倍の各
種転移因子が HDR に存在し、特に
LINE と Helitron が大量に蓄積してい



た（図 3）。転移因子の蓄積が相同組換え抑制の原因なのか結果なのか現時点では明瞭ではない
が、今後明らかにしたい。 
 一方、Menelaides 亜族のアカネアゲハはナガサキアゲハに近縁で、2 型のメスが存在するメス
限定ベイツ型擬態を示す。そこで、公表されているドラフトゲノムを再アセンブルして、シロオ
ビアゲハ、ナガサキアゲハ、アカネアゲハの擬態スーパージーン領域を構造比較した。相同染色
体間でのSNPを基にそれぞれの領域のLinkage Disequilibrium (LD：連鎖不平衡)を調べたところ、
3 種で組換え抑制領域が確認された（図 4：赤色部分）。興味深いことに、組換え抑制領域の左
端は 3 種で共通して UXT の 5’UTR内部に存在するが、右端は 3 種で大きく異なっていた。この
結果は、左端の境界領域は擬態スーパージーンにとっては重要な領域であることを示唆する。一
方、右側の領域の違いは 3 種の擬態形質の違いなどに影響を与えているのかもしれない。 
 
(5) 平行進化仮説と祖先多型仮説 
 現時点で考えられる、Menelaides 亜族での擬態スーパージーンの進化プロセスの 3 つの仮説を
図 5 に示す。逆位の有無や Dsx などの配列比較から、シロオビアゲハとナガサキアゲハ/アカネ
アゲハはそれぞれ独立に擬態スーパージーンを生じさせた可能性が考えられる（平行進化仮説）。
それぞれ TE と逆位によってスーパージーンが独自に進化したのかもしれない。一方、祖先多型
１の仮説では、3 種の共通祖先で転移因子によってスーパージーンが誕生し、その後シロオビア
ゲハのみで逆位が生じた可能性を示す。祖先多型２の仮説では、3 種の共通祖先で逆位によって
スーパージーンが誕生し、その後ナガサキアゲハとアカネアゲハの共通祖先で再逆位により、当
初の逆位がキャンセルした可能性を示す。いずれの仮説が正しいかは、他の近縁種との比較や転
移因子の詳細な挿入部位の比較などにより明らかにしたい。 
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