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研究成果の概要（和文）：本研究は淡水魚類を対象に、全ゲノム分析を基盤にした保全ゲノミクス研究を次の3
項目について展開した。（1）絶滅危惧種3種の野生および飼育集団を対象に、自然史の再構築と生息域外でのゲ
ノム変化の推定を行った。（2）種間交雑の適応・保全課題について取り組み、カジカ類において適応的遺伝子
浸透の実態を明らかにするとともに、ヒナモロコと人為交雑した近縁種の全ゲノム配列決定等の基本情報の整備
を行った。（3）遺伝的多様性の適応意義への理解を深めるため、琵琶湖のヒガイ類の色彩多型の原因遺伝変異
を特定し、その時空間的な動態、適応などを総合的に解明した。以上により、ゲノム時代における自然史研究と
保全の連携を推進した。

研究成果の概要（英文）：This study conducted the following conservation genomics research on 
freshwater fishes based on whole-genome analysis. (1) The natural history of wild populations was 
reconstructed and genomic changes in captive populations were estimated for three endangered 
species. (2) Adaptation and conservation challenges associated with interspecific hybridization were
 investigated by elucidating the extent of adaptive gene introgression in the cottid species and 
establishing baseline information through whole-genome sequencing of the species that hybridized 
with Hinamoroko. (3) To improve our understanding of the adaptive significance of genetic diversity,
 the study identified the causal genetic variation responsible for color polymorphism in the gudgeon
 species in Lake Biwa and comprehensively elucidated its spatiotemporal dynamics and adaptation. 
Through these investigations, this research facilitated the integration of natural history research 
and conservation practice in the genomic era.

研究分野：進化生物学

キーワード： 保全遺伝学　淡水魚類　ゲノム分析　小集団化　適応

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究は、淡水魚類を対象に、ゲノム時代の新しい自然史研究を推し進め、現代社会の重要課題である生物多様
性の保全に結び付けることを試みたものである。日進月歩の進展をみせる分析技術やデータ解析手法のもとで、
本研究は新規に決定した3種を含む6種の全ゲノム配列を利用し、これまでにない精度で分布域形成や集団動態の
歴史を再構築し、種間交雑や遺伝的多様性の適応的な意義や自然下での実態について、身近な淡水魚類を対象に
明らかにした。今後の非モデル生物における進化ゲノミクス研究の可能性を拡げるとともに、生息域内、生息域
外における今後の保全施策につながる成果を含んでいる。

※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、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 
 
生物は「進化する実体」であることを本質とする。近年急速に発展してきた全ゲノム解析技術
を基盤とした進化ゲノム科学的（ゲノミクス）アプローチは、自然選択の対象領域や痕跡（強さ、
時期）、遺伝的不適応（有害変異、近交・異系交配弱勢）、交雑、人口学的動態などを実証的に解
明する新たな可能性を押し広げてきた。現在、生物の本質である進化の予測可能領域を広げるた
めの知的挑戦は新しい段階に入ったといえ、それらの知見は生物多様性の保全にも重要な視座
と手段を与える。現在人類は生命史上第 6 の大量絶滅を引き起こしている。種の保全において
遺伝学は重要な位置にあり、近年発展をみせる「保全ゲノミクス」は、絶滅危惧種等のゲノム情
報に基づき保全遺伝学の可能性を大幅に拡大する新しい研究・実践分野である。現在、ゲノム時
代の新しい自然史研究と保全の連携の強化が必要とされている。 

 
 
２．研究の目的 

 
本研究の目的は、絶滅危惧・非モデル生物種（具体的には淡水魚類）を対象に、ゲノミクスの
アプローチから種の自然史や進化を顕在化しながら、保全方策の基本となる進化学的諸側面を
実証的に追究することである。 
陸水生態系は世界的に高いリスクに直面しており、日本の汽水・淡水魚類は、環境省のレッド
データブックにおいて最もリスト掲載率が高い生物群の一つである。本研究は、複数の淡水魚類
を対象に、継代飼育集団が活用できる点に重点を置きながら、保全ゲノミクスのアプローチが威
力を発揮する次の 3項目を柱に実証研究を展開することを当初の目的とした。 

 
（1）野生集団と継代飼育集団の比較解析：生態やハビタット特性が類似または対照的で、継代
飼育集団が利用可能な複数の希少淡水魚類を対象とし、全ゲノムデータに基づき、野生集団の歴
史的動態、および野生・飼育集団の遺伝的多様性と適応・近交弱勢のゲノム基盤を解明する。 
 
（2）自然・人為交雑系の適応・不適応のゲノム解析：自然および人為の影響で近縁種と交雑し
た対象種におけるゲノム構成を明らかにし、適応と不適応のゲノム基盤を解明することにより、
遺伝的撹乱を受けた種の最善の管理策を見いだす。 
 
（3）遺伝的多様性の進化的重要性の実証：適応進化に関連した形質の原因遺伝子の空間分布を
複数の地理スケールで明らかにし、保有遺伝変異（standing genetic variation；SGV）、遺伝子
流動、適応の進化・保全上の重要性を明示する。 
 
 
３．研究の方法 

 
進化・保全に重要な「適応」、「交雑」、「遺伝的多様性」に関わる 3項目に関して、以下の方法
で研究を進めることを計画した。 

 
（1）野生集団と継代飼育集団の比較解析：生態やハビタット特性が類似または対照的で、継代
飼育集団が利用可能な下記 3 種の希少淡水魚類を主な対象とし、全ゲノムデータに基づく野生
集団の歴史的動態、および野生・飼育集団の遺伝的多様性と適応・近交弱勢のゲノム基盤の解明
を目指した。 

 
対象種： 【氾濫原性】 ・・・アユモドキ（アユモドキ科）、イタセンパラ（コイ科） 
 【中・上流性】・・・ネコギギ（ギギ科） 
 その他 
 
ドラフトゲノムの決定：各種について新規全ゲノム決定を行った（合成ロングリード＋ショー
トリードシーケンシング）。さらに高精度ロングリードと染色体立体配座捕捉法（Hi-C）を組み
合わせた染色体レベルゲノム決定が研究期間中に利用可能となったことを踏まえ、染色体レベ
ルの高品質全ゲノム参照配列も各種について取得した（一部、他プロジェクトとの共同）。 
野生集団：各対象種の各地域集団から計数十個体の全ゲノムリシーケンシングを行い、遺伝的
集団構造、多様性、歴史集団動態（PSMC、MSMC、PopSizeABC等）の解析を行い、近年およ
び歴史的な集団の遺伝特性の推定を行った。 
飼育集団：各対象種の保全事業に関係した継代飼育集団について、全ゲノム・リシーケンシン
グ分析を行い、遺伝的多様性や遺伝特性の変化についての解析を行うこととした。ただし、経費



配分と解析優先度の調整に基づき、一部の継代飼育集団の分析のみを行うこととなった。 
 
（2）自然・人為交雑系の適応・不適応のゲノム解析：自然および人為の影響で近縁種と交雑し
た対象種におけるゲノム構成を明らかにし、適応および不適応のゲノム基盤を明らかにするこ
とにより、遺伝的撹乱を受けた種の管理に必要な情報を得ることを目指した。 

 
対象種： 【自然交雑】・・・カジカ淡水型（カジカ科）；同属別種のカジカ中卵型と交雑 

 【人為交雑】・・・ヒナモロコ（コイ科）；台湾産の同属種と保全事業の過程で交雑 
 
自然交雑：先行プロジェクトで取得したカジカ類の全ゲノム配列を利用し、RNA-seq や全ゲ
ノム・リシーケンシング解析により、近縁種（中卵型）からの高温耐性に関する適応的遺伝子浸
透の存在について飼育実験も交えて検証した。 
人為交雑：国内では九州北西部にのみ分布するヒナモロコは、2000年代前半に保全集団に台
湾産の同属別種が混入し、純粋な集団が絶滅した。同属種の新規全ゲノム決定（1個体）とリシ
ーケンシングに基づき、ヒナモロコゲノムの in silico 復元やゲノムの混合様式の解析を計画し
た。ただし、経費配分と解析優先度の調整に基づき、全ゲノム決定のみを実施することとした（合
成ロングリード＋ショートリード）。 

 
（3）遺伝的多様性の進化的重要性の実証：先行プロジェクトにより、琵琶湖の岩礁域固有色彩
型で“アブラヒガイ”の重要な適応形質である暗色彩の原因候補遺伝子を、QTL、全ゲノム決定、
発現変動解析等に基づき、1遺伝子座の 1塩基多型にまで絞り込んだ（劣性ホモ形質）。この変
異は SGVとして岩礁域以外に生息する集団にも低頻度で保有されている。琵琶湖および分布域
全体にわたる多数個体のリシーケンシング、および縮約ゲノム解析による集団ゲノミクス分析、
および in vivoにおける検証に基づき、原因遺伝変異の進化動態を解明することを目指した。 
 
 
４．研究成果 
 
（1）野生集団と継代飼育集団の比較解析 
①アユモドキ 
合成ロングリード＋ショートリードによるドラフトゲノムを決定した上で、さらに高品質の
染色体レベル新規全ゲノムを決定した（アセンブリサイズ：0.55 Gb；他プロジェクトとの共同）。 
近畿地方と山陽地方の 2地域 5集団（継代飼育・野生絶滅集団を含む）から計 44個体の全ゲ
ノムリシーケンシングデータを得た。それらに基づく集団構造・デモグラフィックモデリング分
析の結果、まず 2 地域の集団に分化し、遺伝子流動を経ながら各集団が独自の遺伝的特性を有
するに至ったと推定された。PSMCとMSMC分析から、本種集団（特に近畿集団）は最終氷期
開始前後に拡大を始め、その後すべての集団が最終氷期中期から最終氷期極大期にかけて縮小
したと推定された。氾濫原に適応した本種において、冷涼・乾燥的な氷期が各集団で共通した集
団サイズの減少をもたらした可能性がある。一方、その後温暖な環境下で再拡大するパターンが
示された。 
約 30年間継代飼育された集団はゲノムレベルで近交度が増し、絶滅した野生集団と近いと推
定される現存野生集団から明瞭な分化を示した。飼育集団（あるいは加えて野生集団）の遺伝的
多様性の低下や遺伝的浮動の影響と推定され、各遺伝子レベルでの分析を実施しているところ
である。 
 
②イタセンパラ 
先行プロジェクトで取得したドラフトゲノム（0.81 Gb）を基盤に、全 3地域集団（大阪、濃
尾、富山）から野生・飼育集団計 24 個体のリシーケンシングデータを取得し、解析を行った。 

3地域集団は明瞭にゲノムレベルの遺伝的分化を示し、デモグラフィックモデリングにより遺
伝子流動を加味して推定された分岐の順序は、（大阪 （濃尾 富山））となり、ミトコンドリア
DNAとは異なる結果となった。PSMC、MSMC、PopSizeABC分析から、いずれも最終氷期に
おける集団サイズの縮小が示された。氾濫原に適応した本種において、冷涼・乾燥的な氷期が、
各集団で共通した集団サイズの減少をもたらした可能性がある。また集団縮小は後氷期まで続
いたが、地域集団間で縮小パターンや程度に差異が見られた。さらにより近年の人為的影響と関
連づけられる集団動態にも差異があり、特に大阪集団で大きな人為的影響が示唆された。 
現在の集団の遺伝的多様性は、大阪集団が最も高く、次いで、濃尾集団、富山集団の順に低下
した。大阪と濃尾の継代飼育集団に関しては、少なくともゲノム全体のレベルで目立った遺伝的
多様性は認められなかった。 

 
③ネコギギ 
合成ロングリード＋ショートリードによるドラフトゲノムを決定した上で、さらに高品質の
染色体レベル新規全ゲノムを決定した（0.67 Gb；他プロジェクトとの共同）。分布域（伊勢湾周
辺）を網羅する 10水系からの集団サンプルに関する約 130個体の縮約ゲノムデータと約 40個



体の全ゲノムリシーケンシングデータに基づき、集団構造を明らかにした。さらに一部集団につ
いて PSMCおよびMSMC法により、歴史的集団動態を推定した。 
縮約ゲノムデータによって、ミトコンドリアゲノムやマイクロサテライト DNAでは見いだせ
なかった集団分化パターンが明瞭に推定され、本種の地域集団は伊勢湾周辺域を流域とした古
水系に存在した1つの集団に由来し、最終氷期に集団分化が生じたと推定された。PSMC、MSMC
分析から、本種は最終氷期には集団縮小を示し、その後、いくつかの地域集団が異なるパターン
で拡大したことがわかった。 
継代飼育集団については、新たに取得した染色体レベルゲノムに基づいて詳細な解析を進め
ているところである。 
 
 
（2）自然・人為交雑系の適応・不適応のゲノム解析 
①自然交雑 
カジカ淡水型の高温環境への適応進化における中卵型との種間交雑の意義を明らかにするこ
とを目的とし、淡水型・中卵型の RNA-seqおよび全ゲノム・リシーケンシングデータを約 50個
体について取得した。水槽実験の結果、より下流（高温域）にすむ中卵型のミトコンドリアを遺
伝子浸透により獲得した淡水型個体は、ミトコンドリア浸透のない淡水型個体よりも高水温下
で高い生存能力を示した。 
ゲノム網羅的な浸透解析の結果、淡水型と中卵型の間で大規模な交雑が認められ、両者間の交
雑が過去に繰り返されてきたことが明らかとなった。淡水型への浸透領域には高水温への適応
関連遺伝子が含まれており、本種の集団維持における交雑の利益（高温適応変異の獲得）が示唆
された。一方で淡水型−中卵型間の現代的な浸透交雑は示されなかったため、現在はダムなどの
人工構造物が移動障壁となり浸透交雑を阻害している可能性がある。これらの結果より、本種の
保全には自然交雑を介した適応進化を可能にするような河川環境を維持する必要性が強調され
る。 

 
②人為交雑 
ヒナモロコと交雑しその純系を失わせる原因となった台湾産キクチヒナモロコのドラフトゲ
ノムを合成ロングリード＋ショートリードにより決定した（0.77 Gb）。日本に導入された後者の
遺伝的多様性はmtDNAレベルでは低く（単型的）、今後、両種や交雑個体のリシーケンシング
データを比較解析することにより、ヒナモロコのゲノムの推定が可能となり、交雑個体のゲノム
特性も明らかにされうる。 
 
 
（3）遺伝的多様性の進化的重要性の実証 
①色彩多型の原因 DNA変異 
先行プロジェクトにおいて、QTL マッピングやゲノムワイド関連解析などの形質遺伝学的解
析、in slicoでの機能予測、哺乳動物細胞を用いた in vitroでの機構解析から、琵琶湖のヒガイ
集団に存在する色彩多型の原因候補変異（ある色彩関連遺伝子の１つの非同義 SNP）を特定し
た。これらの情報を基盤として、本研究では、この原因候補変異が真の原因変異であることを、
ゲノム編集によるゼブラフィッシュスワップ変異体の表現型解析から検証した。ヒガイ集団に
存在する色彩多型は、通常のカウンターシェーデング色彩型（CS型；“ビワヒガイ”）とカウン
ターシェーデング色彩が喪失した暗色型（非 CS型；“アブラヒガイ”）と見なされる。非 CS型
の色彩はこの色彩関連遺伝子のジスルフィド結合に関与するシステインの置換による機能不全
型変異によって創出されていることが強く示唆されていた。 

CS 色彩を示すゼブラフィッシュ野生型を用いて、CRISPR/Cas9 システムによって、該当の
座位をヒガイ非 CS型の塩基に置換したところ、このスワップ変異体は非 CS型の色彩を示すこ
とが判明した。以上の in vivoでの機能解析を加えることによって、ヒガイ色彩多型の原因変異
の同定を完了した。 
 
②色彩多型の進化史と進化プロセス 
ヒガイ類の色彩多型の進化史および進化プロセスを描き出すために、まず縮約ゲノムデータ
に基づき異質な底質環境にすむ集団間での遺伝子流動の存在を明らかにした。そして CS型と非
CS型の多数の野生個体の全ゲノムリシーケンシングデータを取得し、これらのデータセット用
いた集団ゲノミクス解析を実施した。祖先組換えモデル（Ancestral recombination graph）に
よる非 CS型アリルの起源推定を行ったところ、このアリルは、最終氷期に CS型アリル（祖先
型）から琵琶湖内で de novoで進化したと推定された。次に、CS型と非 CS型のゲノムを比較
したところ、非 CSゲノムの上記の原因遺伝子周辺に特異的に顕著な selective sweepが確認さ
れ、この暗色型の色彩が琵琶湖環境（岩礁帯）への適応進化の産物であるというこれまでの予測
が集団遺伝学的に支持された。ヒガイ類の色彩多型を模したワックス製モデルを用いた野外捕
食実験の結果も踏まえると、琵琶湖におけるヒガイ類の色彩多型は、沿岸域に存在する環境異質
性（砂底・岩礁帯）が進化的駆動因となっていることが強く示唆された。 
 



 
（4）まとめ 
本研究では、ゲノム時代の新しい自然史研究と保全の連携を推し進めるために、進化・保全の
両方において重要な「適応」、「交雑」、「遺伝的多様性」に関わる 3項目を研究の柱にして、多角
的に研究を進めた。その結果、モデル生物種以外の淡水魚類におけるゲノム情報基盤の拡大が行
われ、絶滅危惧種の自然史・進化理解や飼育集団の遺伝学的評価が進められた。また種間交雑や
遺伝的多様性の適応的意義に関する実証的な研究を包括的に進め、身近な淡水魚類における進
化生物学的な価値や興味深さを顕在化することができた。今回得られた高精度なゲノムデータ
や関連する一連の研究手法は、今後の自然史・保全研究のさらなる発展や連携強化に役立ってい
くと考えられる。 
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