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研究成果の概要（和文）：動物の色彩パターンの進化史解明のためには、色素化合物の同定は必須である。本研
究では様々な分類群の軟体動物と腕足動物の貝殻色素について、ラマン分光法による構造推定を行い、分類群や
食性により色素化合物が異なる傾向を得た。その結果をもとに、貝殻を形成する外套膜から、色素化合物の代謝
にかかわる遺伝子やタンパク質を見出した。

研究成果の概要（英文）：Identifications of chemical structures of animal pigments are essential to 
reveal their evolutionary history. We investigated pigment compounds in mollusk and brachiopod 
shells using Raman microspectroscopy. The compounds tended to be specific for taxa and/or food 
habits. Based on the results, we have identified putative genes and proteins involved in the 
metabolism of pigment compounds from the mantle tissues.

研究分野： 分子古生物学
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１． 研究開始当初の背景 
動物の色彩パターンは、反応－拡散系の好

例として関心を引いてきた。また、動物の見
事な擬態などは、進化史における視覚の重要
性を物語っており、この観点から色彩パター
ンの遺伝的背景や食物による変化、捕食者に
対する応答に関する生態学的な研究が盛ん
に行われてきた。 
最古の眼を持つ捕食者はカンブリア紀初

期（5.4 億年前）の三葉虫とされ、視覚によ
る淘汰圧には 5億年超の長い歴史があるはず
である。しかし、動物の表面の色彩は体表の
軟組織上にあるものが多く、化石として残り
にくいために、長い時間軸での色彩パターン
の進化史研究の障壁となっていた。 
外殻性の軟体動物および腕足動物も、色や

色彩パターンを持つものが多い。カンブリア
紀に出現したこれらの動物は、貝殻が化石と
して保存されやすい。新生代の試料では肉眼
で確認できる色彩パターンが残されている
ことも多く、UV 照射により色彩パターンが
復元できることも知られている。堆積場の条
件によっては古生代でも色彩パターンが残
されている場合もあり、生物の表現型の進化
史を探る上で重要なモデルとなり得る優れ
た材料である。 
しかし、肝心の貝殻色素は難溶性・易分解

性のために研究が進んでおらず、物質として
の実体は長らく謎であった。多様な色彩パタ
ーンの形成や進化史を理解するためには、貝
殻色素の同定と色素関連遺伝子の解明によ
る色彩形成の分子基盤の解明が必須であり、
強く求められていた。 
 
２．研究の目的 
外殻性動物の色彩パターンの多くは視覚

による選択の結果であり、進化史の理解に重
要である。しかし、貝殻の色彩パターン形成
のこれまでの研究は主に計算機上での解析
によるもので、実際のメカニズムの理解は乏
しかった。本研究は、貝殻の色彩パターンを
生み出すモルフォゲンの物質的な同定を目
的とする。そのため、貝殻を作る組織（外套
膜）での発現遺伝子の網羅的解析（トランス
クリプトーム解析）と産生タンパク質の網羅
的解析（プロテオーム解析）を、貝殻の有色
部分と無色部分とで比較し、色素沈着に関わ
る遺伝子の探索を行い、色彩パターン形成の
モデルの確立を目指す。さらに外殻性の軟体
動物および腕足動物のゲノム情報から得ら
れた色彩関連遺伝子を比較することにより、
色彩パターン形成の進化史を明らかにする
事を目的とする。こうした外殻性の動物を用
いることで、今後化石記録による時代軸を導
入することも期待できる。 
 

３．研究の方法 
（1）分光分析による貝殻色素の構造推定 
申請者らによる先行研究により、貝殻色素

の色調は化合物の構造と相関があることが
示されている。そこで、実際の色素沈着にか
かわる遺伝子やタンパク質の探索に必要な
情報を得るために、分析対象を拡大し、様々
な分類群の外殻性動物において貝殻色素の
構造推定を行い、反射光のスペクトル情報と
統合する。 
（2）外套膜における色素化合物の代謝にか
かわる遺伝子とタンパク質の同定 
外套膜細胞において実際に働く色素関連

遺伝子およびタンパク質を、以下の結果の解
析により探索する。 
① 次世代シーケンサーによる発現遺伝子の

配列情報の網羅的解析 
② 液体クロマトグラフ／タンデム質量分析

計による産生タンパク質の網羅的解析 
（3）遺伝子の機能解析による、色彩パター
ン形成の解明 
 
４．研究成果 
 
（1）分光分析による貝殻色素の構造推定 
貝殻の模様の代表的な色調について、反射
光のスペクトル情報と、ラマン分光分析から
推定された色素化合物の構造との統合を進
め、ポリエンの構造と色彩決定が明確となっ
た。それらをもとにして、単純な色彩パター
ンを持つものから順に、既存の色素をモルフ
ォゲンとした反応拡散モデルから、色素の分
解酵素をモルフォゲンとした反応拡散モデ
ルへの改変を進めた。 
貝殻の色彩パターン形成のモデル化にあ

たり、多様な貝殻の色彩パターンを空間的に
記載し、相互比較することは極めて困難であ
った。そこで、海中における貝類の主要な捕
食者の視覚に合わせて単純化することによ
り、貝殻内での色素の分布を数学的に表現す
る手法を開発した。また、モノアラガイとと
もに遺伝子機能解析のモデル生物として想
定していたヨーロッパに生息するタマキビ
ガイ科の貝について、黄色と茶の色彩変異を
起こす色素がポリエン化合物であることを
確認した。 
 
（2）分類群横断的な色素化合物の同定 
貝殻色素の成分としては、ポリエン化合物

（カロテノイドなど）の他に、テトラピロー
ル（ポルフィリンやビリン）やメラニンが報
告されている。先行研究では、1950 年代に貝
殻からポルフィリンの検出が行われており、
その後数十年間にわたり研究の少ない時代
が続いた後、2000 年代からはポリエン化合物
の検出が行われている。これら一連の先行研



究は、ともにポルフィリンあるいはポリエン
化合物が多く検出された種についての記載
が主であり、検出の少なかった種についての
情報が少ない。しかし先行研究を統合した結
果、ポルフィリンは主に古腹足類や頭楯類の
貝殻から検出され、それ以外の分類群からは
主にポリエン化合物が検出されている傾向
が示された。また、申請者らによる分類群横
断的な分光分析の結果を統合すると、多くの
貝類種では殻の色にポリエン化合物が重要
な役割を果たしているが、古腹足類の多くの
種ではポリエン化合物の関与は薄いという
結果が得られた。これは古腹足類からのポル
フィリンの報告の多さと整合的であった。古
腹足類や頭楯類には大型藻類食の種が多く、
貝類の食性と代謝が貝殻色素化合物の起源
に関与している可能性が示された。更に、ラ
マン分光分析の結果をもとにSEM-EDSによる
元素分析を行い、従来貝殻色素として報告さ
れてきたポリエン、ポルフィリン、メラニン
等の有機化合物以外に、無機化合物が貝殻の
色彩に強く関与している分類群があること
を発見した。 
 

（3）炭素及び窒素安定同位体比分析による
貝類の食性判別 
ラマン分光分析による貝殻色素の構造推

定から、大型藻類食の貝類の多くの種では、
その他の食性を持つ貝類種と比較して、貝殻
色素としてのポリエン化合物の関与は薄く、
色素化合物の主成分はポルフィリンである
可能性が示された。こうした横断的な解析と
データの統合により、分類群と食性によって
貝殻色素の成分が異なるという、トランスク
リプトームのデータ解析に活用できる知見
が得られた。そこで、干潟に生息する貝類を
モデルとして解析を行い、微細藻類を起点と
した種と大型藻類食の種は、その体組織の炭
素同位体比から食性や、その貝類の食物網の
起点である一次生産者を判別できることを
示した。この成果は遺伝子解析と共に、貝殻
色素化合物と代謝や食性との相関を探る際
の指標として利用できる可能性がある。 
 

（4）外套膜における色素化合物の代謝にか
かわる遺伝子とタンパク質の同定 
色彩パターン形成の現場となる外套膜組

織において、発現している全遺伝子を網羅的
に解析する手法（トランスクリプトーム解
析）により研究を進めた。モデルとして、イ
タヤガイ科のホタテガイおよびマルスダレ
ガイ科のアサリを用い、外套膜組織の発現遺
伝子および産生タンパク質の網羅的解析を
行った。これらの貝類でモルフォゲンと考え
られるポリエン化合物の代謝酵素の配列が
得られた。しかし、機能解析までは行うこと

ができず、今後の課題である。 
 

（5）腕足動物シャミセンガイ(Lingula 
anatina)のゲノム配列の解読 
 軟体動物の貝殻形成メカニズムの進化的
側面を理解する上で、他の動物との比較は不
可欠である。そこで、軟体動物と同じ冠輪動
物に含まれる腕足動物 L. anatina のゲノム
解読を行った。その結果、本種のゲノムは
4.25 億塩基対からなり、約 34,000 の遺伝子
を持つことを明らかにしたほか、殻体形成に
関与する遺伝子群を網羅的に同定した。それ
により、同じリン酸カルシウムの骨格を持つ
脊椎動物とは異なるタンパク質を用いて骨
格形成をしていることが明らかとなった。ま
た、軟体動物との間では、殻体形成遺伝子カ
スケードの比較的上流部分に共通の遺伝子
群が使われていることも判明した。現在これ
らの遺伝子の進化的なつながりについて研
究を続けている。 
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