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研究成果の概要（和文）：　本研究では，スラウェシ島のメダカ科魚類を対象に，性染色体の置換が二次性徴形
質の急速な進化をもたらした可能性について検証した．集団構造解析ならびに性連鎖マーカーによる性決定様式
の解析の結果，マリリ湖群のメダカ種群は互いに遺伝子流動しながらも６つの集団に分化しており，性決定様式
も多型的で近縁種／集団間での性染色体の置換も見られることがわかった．また，種間交配によるQTLマッピン
グの結果，ムナ種群のオスの二次性徴形質である鰭の赤味の原因遺伝子は常染色体上に存在することがわかった
が，同じくムナ種群のオスに特有の体側の青味については，複数の遺伝子座が関与している可能性が示唆され
た．

研究成果の概要（英文）：In this study, we tested the possibility that sex-chromosome turnover led to
 rapid evolution of secondary sexual characteristics in medaka fishes in Sulawesi Island. Analyses 
of population structures and sex-determination systems using sex-linked markers revealed that the 
Malili medaka species complex diverged into six populations while being mixed with each other by a 
certain degree of gene flows, and that sex-determination systems are polytypic with sex-chromosome 
turnovers among the species/populations. QTL mapping using an inter-specific cross line revealed 
that male-specific fin reddishness of the Muna medaka species complex is regulated by an autosomal 
gene, but that multiple loci may be involved in male-specific body blueness.

研究分野：進化生態学
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１．研究開始当初の背景 
 熱帯はなぜ多様なのか？種多様性の緯度
勾配を説明する仮説として，近年‘種分化
仮説’が注目を集めている（Mittelbach et 
al. 2007）．すなわち，熱帯は種分化速度
が速いというのである．申請者を初めとす
るいくつかの研究グループは，熱帯におけ
る強い性淘汰圧が二次性徴形質の急速な進
化を促進し，速い種分化の推進力になって
いる可能性を示してきた（Monteiro & Lyons 
2012, Monteiro & Lyons 2012, Fujimoto et 
al. 2015）．しかし，推進力だけでは多様
化は生じない．二次性徴形質の多様化の起
点となるハンドルは，どのようにきられる
のだろうか？ 
 オスとメスのゲノムはその多くが共通で
あることから，オスの二次性徴形質のよう
な性的二型が進化するためには，遺伝子座
内性的葛藤が解消される必要がある
（Bonduriansky & Chenoweth 2009）．つま
り，性的二型に関わる対立遺伝子が性特異
的に発現する機構の進化が必要である．そ
の一つが性決定遺伝子との連鎖である．例
えば，オスの二次性徴形質はオスには有利
であるがメスで発現すると通常不利になる
ため，その原因遺伝子は Y染色体上の性決
定遺伝子近傍にリンクするか，劣性対立遺
伝子として X染色体に集積することが理論
的に予測されている（Rice 1984）．よって，
性決定遺伝子の転移等によって性染色体の
ターンオーバー（置換）がおこった場合，
新しい性決定遺伝子の近傍にこれまでとは
全く違う新たな性的拮抗遺伝子（群）の連
鎖不平衡状態が再構築され，二次性徴形質
の質的な変化が急速に生じると考えられる
（Kitano & Peichel 2012）．申請者らは，
こうした性染色体の置換が熱帯の生物の多
様化に果たした役割に注目している． 
 メダカ科魚類は，近縁種間で二次性徴形
質が大きく多様化している分類群である．
特に，赤道直下のスラウェシ島のメダカは
種分化が速く，種間で体色が質的に大きく
異なることが知られている（Parenti 2008）．
例えば，マリリ湖の種群のオスは黄色を基
調とした体色をしているが，ムナに分布す
る種群は鮮やかなメタリックブルーをして
いる（図 1）．興味深いことに，メダカ科
は近縁種間で性染色体のターンオーバーが
頻繁に見られる分類群でもある（Takehana 
2011）．スラウェシ島の中だけでも，例え
ば，青い体色の Oryzias woworae は 24 番，
黄色い O. profundicola は 10番染色体がそ
れぞれ性染色体に相当する（図 1）（日本
のメダカは 1番）．これらの事実は，性染
色体のターンオーバーが‘スラウェシグル
ープ’の多様化の起点となった可能性を強
く示唆するが，オスの体色を初めとする二
次性徴形質の原因遺伝子のマッピングはな
されておらず，その多様化の具体的なプロ
セスは明らかになっていない． 

 
 
２．研究の目的 
 本研究では，まず（Ａ）マリリ湖の体色
の黄色いメダカ種群４種６集団を対象に，
ミトコンドリア DNA およびマイクロサテラ
イトマーカーを用いて系統推定および集団
構造の解析を行い，系統進化の中での性染
色体の置換プロセスを推定する．さらに，
（Ｂ）先行研究により明らかになっている
２種の性決定遺伝子をもとに性連鎖マーカ
ーを開発し，これらマーカーの有効性と性
染色体が未知の種／集団の性染色体の推定
も試みる．また，（Ｃ）青い体色のムナの
種群を対象に，異種間交配を用いたゲノム
ワイドな QTL マッピングも行い，オスの体
色の原因遺伝子座がどの染色体上にマッピ
ングされるかの解析も行う． 
 
３．研究の方法 
Ａ．マリリ湖種群の系統進化と集団構造 
 スラウェシ島のマリリ湖群という 5つの
古代湖群には，この湖群に固有のメダカ近
縁４種（O. matanensis，O. marmoratus，
O. profundicola，および O. hadiatyae）
６集団が分布しており，性染色体が多様で
二次性徴形質も多様である．これら４種６
集団の系統関係と集団構造を明らかにする
ために，各種各集団から野生個体を採集し，
ミトコンドリア DNA の ND2 領域の配列に基
づく系統推定を行った．系統推定には NJ 法
を用いた．また，次世代シーケンシングに
より開発されたマイクロサテライト 10 座
位を用いて，各集団から採集された個体の
ジェノタイピングも行った．そして各座位
の対立遺伝子の頻度情報をもとに，
STRUCTURE を用いて集団構造の解析を行っ
た．さらに，分布域が一部重複する２種（O. 
marmoratus と O. profundicola）に関して
は，採集された個体の画像から幾何学的形
態測定学的手法により，種間／集団間での
形態の差異に関する解析も行った． 
 



Ｂ．マリリ湖種群の性染色体の同定 
 O. marmratus と O. profundicola の飼育
系統を用いた先行研究（Myosho et al. 
2015）により，これら２種では Sox3 が雄決
定遺伝子で，それは（日本のメダカの）10
番染色体上に存在することがわかっている．
そこで，この性決定遺伝子の配列情報をも
とに性連鎖マーカーを開発し，上記Ａで採
集された野生個体を対象に，表現型の性と
のマッチ／ミスマッチの解析を行った．各
種各集団につき，オス５個体メス５個体か
ら DNA を抽出し，これらをタイピングに供
した． 
 
Ｃ．ムナ種群の二次性徴形質の QTL 探索 
 ムナに生息する青い体色のO. woworaeは，
近縁だが体色が青くない O. celebensis と
交配可能であることが我々の先行研究で明
らかとなっていた．本研究では，これら２
種の野生個体を実験室に持ち帰り，O. 
celebensisメス×O. woworaeオスの交配系
統から多数の F2 を作出した．そして，各
F2の体色をオーシャンオプティクス製の分
光光度計で測定した．測定に際しては，体
側の青味および鰭の赤味を，光反射特性（各
波長の反射率）を用いて評価した．また，
親魚および各 F2 個体から DNA を抽出し，
ddRAD-Seq を用いて，ゲノムワイド SNP の
選定と各F2個体のSNPジェノタイピングを
行った．これらジェノタイプの情報をもと
に，JoinMap を用いて連鎖地図を作成し，
R/QTL を用いて青味と赤味の強さに関わる
原因遺伝子座の探索を行った．  
 
４．研究成果 
Ａ．マリリ湖種群の系統進化と集団構造 
 ミトコンドリア DNA による系統推定によ
ると，マリリ種群の中では O. matanensis
が最も早くに分岐したことがわかった． O. 
matanensis は 24 番染色体が性染色体であ
ることが知られており，マリリ種群の性染
色体の多様化は，24 番染色体を性染色体に
もつ祖先種を起点にしていることが示唆さ
れた．また，３つの湖に分布する O. 
marmoratus は互いに単系統的にはならず，
トゥティ湖 O. marmoratus 集団のみ，同じ
湖に同所的に生息する O. profundicola と
ハプロタイプを共有していることがわかっ
た．マイクロサテライトマーカーによる集
団構造の解析でも，各湖の種／集団ごとに
強い集団構造が見られたが，トゥティ湖の
同所的２種だけは雑種を形成していること
が示された．さらに，これら２種の雑種形
成は，幾何学的形態測定による体型の解析
からも支持された． 
 マリリ湖群の５つの湖は互いに河川で連
結し一つの水系を形成しているが，このよ
うに一定の遺伝子流動が想定される環境で
も種分化が起きて強い集団構造が形成され
ることことは非常に興味深い．この多様化

プロセスに性染色体の置換がどのように関
与したか，今後は各種のデモグラフィの推
定などにより，種／集団の進化史の詳細を
解明する必要がある． 
 
Ｂ．マリリ湖種群の性染色体の同定 
 実験室飼育系統での先行研究から開発し
た性連鎖マーカの有効性を，マリリ種群４
種６集団の野生個体を用いて確認した．そ
の結果，ラントア湖とマハロナ湖の O. 
marmoratus は，先行研究での報告通り 10
番染色体上の Sox3 が雄決定遺伝子として
機能していたが，ラントア湖のオスはマー
カーとなるバンドの配列長が異なることが
わかった．さらに，同じ O. marmoratus で
も，トゥティ湖の集団では，10 番染色体の
Sox3が雄決定遺伝子として機能しているオ
スと，10 番に雄決定遺伝子がない（もしく
は 10 番上の別の遺伝子が雄決定遺伝子と
なっている）オスとが存在することがわか
った．また，飼育系統では同じく 10 番の
Sox3 が雄決定遺伝子であるとされていた O. 
profundicola では，どのオスも特有のバン
ドが出現せず，10 番に雄決定遺伝子がない
（もしくは 10 番上の別の遺伝子が雄決定
遺伝子となっている）ことがわかった． 
 これらの結果は，種間のみならず，同じ
種の中でも集団間もしくは個体間で性決定
様式が多型的であることを示している．今
後は，この多型の遺伝的基盤を解明すると
ともに，トゥティ湖の２種で見られた雑種
形成が，性決定様式の多型性にどのように
影響しているかの検討も必要であろう． 
 
Ｃ．ムナ種群の二次性徴形質の QTL 探索 
 O. celebensis メス×O. woworae オスの
交配系統の F2 オスは，個体間で体側の青味
も鰭の赤味も大きくばらついた．この変異
を用いた QTL 解析の結果，オス特有の鰭の
赤味については，その原因遺伝子は常染色
体上（日本のメダカの 7番染色体上）に存
在することが明らかになった．対応するゲ
ノム領域を詳細に解析したところ，その領
域は 9.4Mb ほどの塩基から構成され，397
個の遺伝子を含むことが明らかとなった．
一方，体側の青味については，青味の属性
（彩度，色相など）によって連鎖が確認で
きる領域が異なることから，複数の遺伝子
座が関与している可能性が示唆された． 
 本交配系統の親魚に用いたO. woworaeも
O. celebensis も，24 番が性染色体である
ことが知られている．今後は，性染色体が
異なる別の種の組み合わせを用いた交配系
統を作出し，同様の QTL 解析を行って，様々
な二次性徴形質の原因遺伝子と性染色体と
の関係を網羅的に調べていく必要があろう． 
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