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研究成果の概要（和文）：突然変異率は、多くの進化過程に密接に関わる重要かつ基本的なパラメータである。
しかしながら、突然変異率それ自体の進化がどのような要因に駆動されるのかは不明な点が多い。突然変異率の
進化に関する既存の理論では、ゲノムサイズとの関連するとされているが、実際にはそのような理論予測に合わ
ない系統が多数報告されている。本研究では、突然変異率の新たな進化理論の足がかりとして、ゲノムサイズの
劇的変動なが報告されているアブラムシの細胞内共生細菌を対象に全ゲノム解析ならびに変異率の解析を実施し
た。その結果、当該共生細菌2種について、ゲノム縮小進化の各段階におけるゲノムおよび変異率に関する情報
の取得に成功した。

研究成果の概要（英文）：The mutation rate is an important and fundamental parameter closely related 
to many evolutionary processes. However, the driving factors behind the evolution of mutation rates 
remain largely unknown. Current theories on the evolution of mutation rates assume an evolutionary 
steady state within the organisms of interest, which hinders the prediction of the dynamic 
evolutionary processes of mutation rates in response to ecological changes. In this study, we 
investigated the driving factors and evolutionary dynamics of mutation rates in endosymbiotic 
bacteria of aphids to provide a promising framework for a new evolutionary theory of mutation rates.
 

研究分野： ゲノム進化
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研究成果の学術的意義や社会的意義
突然変異率は、進化生物学における各種理論の最も基本的なパラメータの一つであり、様々な進化過程に密接に
関わるだけでなく、遺伝医学や育種学、さらには病原体の病毒性の進化など、様々な応用分野においても極めて
重要である。近年の次世代シーケンス技術の発展により、今後はさらに多くの環境・生態系においてゲノム情報
を用いた研究の進展が予想される。本研究により得られるた知見は、そのようなゲノム情報を利用した進化生態
学の研究領域において、その進化過程の解釈や予測に対し有益な洞察を与えることが期待される。

※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、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
 突然変異率は、進化生物学における各種理論の最も基本的なパラメータの一つであり、様々な
進化過程に密接に関わるだけでなく、遺伝医学や育種学、さらには病原体の病毒性の進化など、
様々な応用分野においても極めて重要である。例えば細菌では、環境ストレスに対する細胞応答
により、短期的に突然変異率が１万倍近くまで上昇する（Cirz et al., 2005）。また、共生や特
殊環境への適応といった生態的変化の際には、突然変異率の上昇が数倍〜数百倍の範囲で長期
的に維持されることが知られている（Marais et al., 2008）。申請者らによる最近の研究で、そ
のような突然変異率の長期的な上昇が、古細菌を含む多くの原核生物の分類群におけるゲノム
の縮小進化と密接に関連していることが明らかになった（Bourguignon, Kinjo, et al., 2020）。
このように、突然変異率の長期変動は、新規環境への適応進化に密接に関るだけでなく、その後
のゲノム進化にも重大な影響を及ぼし得る。 
しかしながら、突然変異率の進化がどのような進化要因によって駆動されるのかについては

未だに不明な点が多い。現状では、生物における世代当たりの突然変異率の進化は、ゲノム中の
コード領域の合計長ならびに有効な集団サイズにそれぞれ反比例して変異率が低下すると予想
されている（ドリフトバリア仮説；Lynch 2010）。この仮説は突然変異率の定常（進化的に安定
な）状態に対する説明を与える一方で、定常状態から外れていくような動的な進化過程において
は、実際の観測データと整合性がないことがいくつかの研究により報告されている。これは、多
様な生態系の中で動的な進化過程にある多くの生物を対象にできないことを意味しており、ゲ
ノム情報を用いた進化生態学を展開する上で大きな障壁になる。 
 
 
２．研究の目的 
 突然変異率の進化に関する現在の理論では、対象生物における進化的な定常状態を仮定して
いるため、生態的変化に伴う動的な進化過程にある生物の変異率進化を予測できない。本研究の
目的は、定常状態を仮定しないより一般的な理論へと拡張する足掛かりとして、既存の理論予測
とは異なる変異率の進化動態を持つことが示唆されている細胞内共生細菌を対象に、突然変異
率の進化動態とその駆動要因について明らかにすることである。 
本研究では、アブラムシに共生する細胞内共生細菌 2 種（Buchnera aphidicola ならびに

Serratia symbiotica）を対象に、突然変異率の進化動態について調査する。この２種の共生細
菌はそれぞれ宿主の生存に必須な栄養供給機能を担っているため、母子間の垂直伝播により宿
主と共進化している。一般に、このような内部共生が長期間進化すると、ゲノム中から多くの遺
伝子が失われていく（ゲノム縮小）進化が生じることが知られている。アブラムシの場合、
Buchnera aphidicola においては宿主との共進化の歴史が数億年前のアブラムシ上科の共通祖
先までさかのぼるほど古く、長大な年月におよぶ共進化の過程で著しくゲノム縮小進化が進行
している（全長約 60 万～40 万塩基対）。それに対し、Serratia symbiotica においては、複数の
アブラムシ系統で独立に獲得されているため、ゲノム縮小進化の程度が大きく異なる系統（全長
約 350 万～65 万塩基対）が存在する。このことから、この 2 種の共生細菌のゲノムにおける進
化時間当たりの塩基置換率を調査することで、共生に伴うゲノム縮小進化の初期～後期に至る
各過程における突然変異率の進化動態を明らかにすることが可能である。 
 
 
３．研究の方法 
まず、国内各地にて当該共生細菌 2種を保有する宿主アブラムシを採集し、次世代シーケンス

技術を用いて当該共生細菌の全ゲノム配列を解読する。得られた全ゲノム配列について、を遺伝
的に近縁なグループ内で比較することにより、塩基置換が生じた座位を特定する。得られた塩基
置換情報のうち、自然選択の影響を受けにくい領域（遺伝子間領域あるいはタンパク質コード領
域内の四重縮退座位）における塩基置換を突然変異の近似として扱い、2種の共生細菌の変異率
の相対値を得ることで、ゲノム縮小の過程で時間当たりの突然変異率がどのような進化動態を
持つのかを明らかにする。 
（１）サンプリング 
国内各地（北海道、栃木、茨城、千葉、東京、長野、京都、奈良、山口、福岡、沖縄）におい

て、宿主アブラムシの採集を実施した。 
（２）アブラムシ共生細菌のゲノム解読 
採集したアブラムシ宿主の虫体全体を破砕し、DNA 抽出を行った。抽出した全 DNA を用いて次

世代シーケンスライブラリを作製し、Illumina 社の NovaSeq による超並列 DNA 配列解読（ショ
ットガンシーケンス）を実施した。得られた断片配列のデータの中から共生細菌由来の配列を識
別し、Kinjo et al. (2015)の方法によりゲノム配列の再構築（ゲノムアセンブル）を行った。
再構築された共生細菌由来の配列について、Kinjo et al. (2021)の方法で遺伝子機能の予測（ア
ノテーション）を実施した。これらの配列の識別からアノテーションまでの行程を、２種の共生



細菌についてそれぞれ実施した。 
（３）分子系統解析と近縁ゲノムクラスターの抽出 
２種の共生細菌それぞれについて、アノテーションの結果を基に、ゲノム中で保存性の高い遺

伝子（系統マーカー遺伝子）の領域を抽出し、最尤法に基づいた分子系統樹の推定を行った。系
統解析の結果から、遺伝的距離の近い系統群のゲノムデータを近縁ゲノムクラスターとして抽
出した。この行程を 2種の共生細菌それぞれについて実施し、クラスター内における分岐パター
ンが一致していることを確認した。 
（４）突然変異の解析 
 分子系統解析の結果を基に抽出された近縁ゲノムクラスターにおいて、基準となる参照配列
（レファレンスゲノム）に対しそれぞれの宿主系統由来の次世代配列の出力データをマッピン
グすることで、突然変異座位を検出した。なお、各クラスターにおけるレファレンス配列には、
公共データベース上で既に公開されているゲノム、あるいは公開ゲノムがない場合にはもっと
も品質（ゲノム配列の平均解読深度）の高いゲノムを選択した。 
 
 
４．研究成果 
 国内各地における野外調査の結果、合計で 71 系統のアブラムシを採集した。採集されたアブ
ラムシのうち 64 系統について DNA 抽出、DNA ライブラリ作製、ならびに次世代シーケンス解析
を実施した。得られた配列データを解析した結果、合計で 46系統の Buchnera aphidicola、お
よび 39系統の Serratia symbiotica のドラフトゲノム配列を得た（図 1）。2種の共生細菌の共
進化を解析する目的のため、共通する 37 系統を後続の解析に使用した。なお、一部のアブラム
シ系統においては Serratia symbiotica ではなく別の共生細菌を保持していたため、後続の解
析から除外した。また、この解析の過程で合計 52 系統のアブラムシにおいて、ミトコンドリア
ゲノムのほぼ全長配列を得ることにも成功した。 
 

 
図 1．共生細菌 2種（Serratia symbiotica および Buchnera aphidicola）の全ゲノム配列解読
の結果 
 
  
 
 
 
 
 



 
得られたゲノム配列を既に公開されたデータベース上のゲノム配列と統合し、それらの配列

情報を基に分子系統解析を行った。その結果、2種の共生細菌のそれぞれについて 9つの近縁ゲ
ノムクラスターを得ることに成功した（図 2）。 
 

 
図 2．ゲノムデータから推定された共生細菌 2種の分子系統樹 
 
各ゲノムクラスターにおけるゲノムサイズならびに GC 含量については、Buchnera aphidicola

についてはゲノムサイズならびに GC 含量が比較的安定であるのに対し、Serratia symbiotica
についてはそれぞれの値が大きく変動しており、ゲノム縮小進化の程度の異なる段階における
情報の取得に成功した（図 3）。 
 

 
図 3．各近縁ゲノムクラスターにおけるゲノムサイズと GC 含量 
  
 
以上のように、アブラムシの細胞内共生細菌 2種のゲノム情報について、ゲノム進化の各段階

における突然変異率に関する情報を取得することに成功し、当初の目的をおおむね達成できた。
今後は得られたデータを詳細に解析し、さらに公共データベース上で公開されている他の生物
群のゲノム情報を含んだ解析系に拡張することで、ゲノム進化の過程で生じる突然変異率の進
化動態に関するより深い理解が得られることが期待できる。 
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