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〔ミニレヒ、ユー〕

ドジョウの倍数性とクローン，それらの特殊な生殖様式

荒井克俊

北海道大学大学院水産科学研究院、〒 041-8611函館市港町3-1-1

Polyploidy， clone and atypical reproduction in the loach 

Katsutoshi ARAI 

Faculty ofFisheries Sciences， Hokkaido University 

1.はじめに

ドジョウはコイ日ドジョウ科の淡水魚で、あり、「柳

川鍋」、「どじょう(どぜう)汁Jなどの食材として、

また童謡に歌われる魚として馴染み深い。ドジョウ

は基礎研究の材料として利点を持つ一方、内水面の

食資源として産業種の側面も持つ。本邦のドジョウ

はMisgurnusanguillicaudatus一種とされてきたが、遺

伝的に大きく分化した複数の集団が含まれている。ま

た、倍数性変異が見られ、この特性と関連して非還

元配偶子形成 (unr吋 ucedgametogenesis)、雌性発生

(gynogenes隠)、雑種発生 (hybridogenesis) といった特

殊な生殖様式が生じている O ドジョウに生じる自然倍

数体や雌性発生クローンを生殖に関する変異体と見な

すと、本種は脊椎動物における無性生殖研究の良いモ

デルとなり、この様な特殊な生殖の研究から得られる

知見は正常な配偶子形成や減数分裂機構、ゲノム重複

や倍数性進化をより深く理解する資となる。

ドジョウはメダカやゼ、ブラフィッシュほど4、さくな

く、底生の魚であるので、水槽を立体的に利用して多

数を飼育することは菌難である。しかし、人為排卵・

排精が可能で繁殖させやすいこと、千子稚魚、の飼育が比

較的簡単なことは、生殖、発生、遺伝の実験的研究に

適している。本稿では、 ドジョウならびにその近縁種

で開発された生殖・発生工学技術と遺伝・育種研究に

必須のマーカーを簡単に紹介し、それらを駆使した自

然倍数体、自然クローンの遺伝と生殖に関する問題を

解説する。また、集団遺伝学的研究の結果に基づき、

外来ドジョウ問題についても触れたい。

なお、本文では、個体の倍数性を二倍体、三倍体、

四倍体“ーと、配偶子の倍数性を 2n、3n、4n同一と表

記した。

2.生殖・発生工学技術

2イ 繁殖と飼育

ドジョウはヒト胎盤繊毛性生殖腺刺激ホルモン hCG

(human chorionic gonadotropin :商品名ゴナトロピンな

ど)投与により実験室で簡単に排卵・排精を誘起しう

ることから、搾出により得た卵と精子の人工受精が可

能である O ホルモン処理と排卵までの時間も、飼育水

温条件も加えて、よく調べられているので計画的な実

験が可能である(鈴木 1976;鈴木と山口 1975)。仔稚

魚、の育成もブラインシュリンプとベレット(コイ・キ

ンギョ用)の給餌により比較的簡単である。しかしな

がら、通例、成熟に達するには雄で l年、雌で2年を

要し、メダカやゼブラフィッシュにおける早い世代交

代は望めない。

2-2.人為交雑

魚類では、一般に異種の精子を受精した場合であっ

ても、精子が卵門を通過することが可能であれば、受

精現象が生じる。従って、異種の精子で受精した場合、

両親の種のゲノムを受け継ぐ交雑損hybridができるこ

とが期待されるが、必ずしも予想通りとならない事例

も多い。荒井 (1989)は、サケ・マス類を中心に魚類

における交雑の結果を整理し、交雑の組み合わせによ

る雑種の生存能力を総述し、両親種のゲノムを受け継

ぐ真の雑種に加えて、白然の雌性発生、三倍体の出現、

染色体削減による異数体の出現が生じることを指摘し

ている O

ドジョウ類における人為交雑の古典的研究として、

皆森の一連の業績がある (Minamori1953;皆森 1956)。
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荒井

その後、 Kusunokiら(1994) は、 ドジョウ科の異属

Cobitisの魚種とドジョウ M ω19uillicaudatusの交雑か

らは生存性の子孫が生じること、染色体観察からこれ

らの雑種は両親のゲノムを受け継いでいることを報告

した。アロザイムの発現パターンも、これらの子孫

が雑種であることを支持した(荒井ら 1994)0以上の

結果は異属間であっても交雑が可能なことを示して

いる O しかしながら、 ドジョウとキンギョ Carassius

auratusあるいはコイ Cyprinuscarpioなどの異科の魚、と

の交雑から生じる目玉は細胞遺伝学的には両親のゲノム

を受け継ぎ異数体ではないが、発生は致死的であり、

解化後まもなく全滅した(木島ら 1996ab)。致死的な

雑種であっても、後述の染色体操作の手法により、母

親種のゲノムを 2セット、父親種のゲノムを lセット

有する雑種三倍体(異質三倍体)とすると、劇的に生

存率が回復し、正常な形態をもっ雑種が多数醇化する

ことがサケ科魚類で報告されている (Arai1984， 1986， 

1988;荒井 1989)0そこで、 ドジョウ雌×キンギョあ

るいはコイ雄において、母方ドジョウ由来ゲノムを倍

加させたところ、発生佐の形態に著しい改善が見ら

れたが、生存性雑種の作出には到らなかった(木島ら

1996ab)。

同属異種のドジョウとカラドジョウの聞の正逆雑種

は生存性で核学的に両親の中間を示す (Kimら1995)0

そして、これらドジョウとカラドジョウの雑種雄は組

織学的所見では少量の精子を持つことが報告されてい

る (Parkら2006)0 Fujimotoら(2008)は、一部のドジョ

ウ×カラドジョウ雑種雄は、減数分裂により受精能

力のある 1n精子を作ることを報告している。しかし

ながら、 ドジョウ属内種間雑種離の生殖能力について

の知見は目下のところ得られていない。

2-3 染色体操作と性統御

遺伝的に不活性化した精子による正常成熟卵の受精

による人為縦性発生の誘起、また、不活性化卵の正常

精子による受精による人為雄性発生 (androgenesis)の

誘起は、現在、魚類を含む多くの下等脊椎動物で利用

されている基本的テクニックである(荒井 1997，Arai 

2001)。水産分野で、は、 1970年代後半から 80年代にか

けて、養殖魚種の不妊化による成長改善、短期間での

遺伝的国定、性の統御(全雌・全雄生産)のバイオテ

クノロジーとして f染色体操作Jが特に注Bされるに

到り、 ドジョウ M anguillic仰向tusにおいても、正常

受精卵の第二極体放出阻止による人為三倍体作出、 U

V照射精子による受精と第二極体放出阻止による雌性
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発生二倍体の誘起、これら産物の成長、成熟の特性評

{屈が行われた (Suzukiら1985ab;Chaoら1986;Chenら

1986; Kimら1994;AraiとInamori1999;稲森ら 1999;

ZhangとArai1999a)。さらに、人為雄性発生とその二

倍体の作出 (Araiら1992;Masaokaら1995;F可nTIoto

ら2007)、卵割阻止による雌性発生二倍体の作出が相

次ぎ (Suwaら1994)、韓国のグループは近縁種カラ

ドジョウ M mizolepisにおいて、正常受精卵の卵割阻

止による人為四倍体の作出とその特性評価、次世代作

成に成功した (Namら2001b:NamとKim2004)0 さ

らに、彼らは詳細な処理条件検討により異種のコイ

Cyprinus ca中io卵を用いたカラドジョウ雄性発生二倍

体作出とクローン系統の樹立にも成功している (Nam

ら2000b，2004) 0最近、中国において近縁種の大鱗副

泥鰍 (pαramisgurnusdabrアanus) を用いた雌性発生二

倍体の作出が報告されている (Youら2008)。

人為雌性発生二倍体における結果 (Suzukiら1985b;

Youら2008) から、 ドジョウ (Manguillicauatus) の

遺伝的性決定機構は雄ヘテロ(雌xx-雄XY)型が、
大鱗副泥鰍 (PdabJアanus) では雌ヘテロ(雌zw-雄
ZZ)型が推定された。一方、生理的性の人為的転換は

基本的技術であり、上述の染色体操作と併用すること

により、全雌生産、全雄生産、不抵化など、さまざま

な性統御が可能となる(荒井 1997，Arai 2001) 0ドジョ

ウ科では、カラドジョウにおける雌性ホルモン(エス

トラジオール 17s)浸i責処理による雌への性転換と

(Namら1998b)、 ドジョウにおける雄性ホルモン(17 

αメチルテストステロン)経口投与による雄への性転

換が報告されている (Yoshikawaら2007a，2009)。また、

ドジョウでは稚魚、を高温下で飼育することにより、性

比の雄への編りが報告されており、水温統御による性

転換が示唆されている (Nomuraら1998)0

2-4.核移植

顕微操作を用いた核移植による体細胞クローン作

成も基本的な技術である。 KingとBriggsによる両生

類における核移植実験の勃興期 (DiBerardino2001; 

DiBerardinoとMckinnell2004) に少し遅れて、中国

では雌性核除去や胞匪核の移植が、同種ならびに

同属異種との間でなされ、特に、核一細胞質雑種

の誘起とその水産養殖への研究が盛んに研究され

た (Yanら1989)0 これらの研究のなかで、大鱗副泥

鰍Pdabryanusとキンギョ Carassiusauratusの開での

科間核移植についても検討された (Yanら1990)0一

方、!日ソ連(ロシア)においてもヨーロッパドジョ
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ドジョウの倍数性，クローンと特殊な生殖

ウMfossilisを用いた核移植が行なわれ、 Gasaryanら

(1979 )は、胞匹核の移植によるクローン稚魚、を得て

いる。最近、胞匪核の移植による核移捕はドジョウ M

anguillicaudatusにおいても成され、これら核移植個体

の形態学的特性、生殖特性等も研究されている (Tanaka

ら2009)。また、細胞融合の手法により、大鱗副泥鰍

P. dabryanusにおいて核移植が行われている (FuとWu

2001) 0 

核移植と同様のマイクロマニピュレーション

による生殖発生工学技術として顕微授精 (ICSI:

intracytoplasmic spenn i吋ection)がある O これは、ヒト

の生殖補助医療技術として利用されているが、魚類で

は例が少ない (Poleoら2001，2005) 0最近、比較的高

い率で顕微授精を行うことがメダカで可能になったこ

とから (Otaniら2009)、 ドジョウを合む他の魚種にお

いてもこの方面の研究が進むことが期待される

2-5.遺伝子導入

トランスジェニックも現在、様々な領域で、基本

的な研究技術となっている O ドジョウ類におけるトラ

ンスジェニックの研究は、 1980年代に中屈ではじま

り (Zhuら1986)、その後、韓国のグループが発展さ

せ、カラドジョウを用いた一連の研究を行った (Nam

2006; Namら 1998a，1999ヲ 2000ab，2001 acラ2002，2003， 

2004)0彼らは同種から得た成長ホルモン遺伝子のコ

ンストラクトの導入、発現、次代への伝達に成功し、

巨大なトランスジェニック魚の後代を得た (Namら

1999ヲ2000ab，2001 aC) 0 彼らはトランスジ、エニック技術

を、前述の異種間雄性発生技術と組み合わせ、 トラン

スジェニツククローンとした (Namら2000b，2002)0

また、この様なトランスジェニック魚の逃亡等による

自然界野生集団の遺{云的撹乱を防止するため、第二桜

体放出血止に由来する、あるいは人為四倍体と正常二

倍体の交配に由来する不妊三倍体を用いた生物学的封

じ込めらiologicalcontainment)技術開発を行っている

(Namら2001a)0

2-6 キメラ

臨操作のうち、応用性の高い技術として生殖系列キ

メラ (genn-linechimera)がある。これは対象とする

ドナーの始原生殖細胞 (PGC:primor・dialgerm cell)あ

るいは、それらを含む(と期待される)匪盤の一部、

胞匹割球をホストに移摘し、ホストにドナー由来の配

偶子を作らせようとする技術である。初期のドジョウ

キメラは胞匹細胞の移植により作られたが、生殖系列
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キメラの作出率は極めて低かった (Nakagawaら2002，

2003)。生殖系列キメラの作出率向上には、 PGCを多

く含む匹盤下層の移植 (Yamahaら2001，2003)、ある

いは、単離した PGCを移植することが重要であるが、

近年、たった一つのドジョウ PGCを、不妊化したゼ

ブラフィッシュ佐に移植し、数ヵ月後にゼブラフイツ

シュにドジョウの機能精子を作らせることに成功した

(Saitoら2008)0すなわち、生物の科 (family) を超え

て、生殖細胞を作らせることが可能になった。これは

ホストを台木、ドナーを穂木とした、魚類における「譲

ぎ木技術」とも見倣せる O この様な研究の延長上に、

種苗生産が困難であるウナギの卵を、繁殖が容易なキ

ンギョ等の養殖魚、に産出させたり、成熟までに長期間

を要するダウリアチョウザメの高級キャビアを、比較

的短期に成熟する別のチョウザメに作らせる、借り腹

生産(養殖)への応用がある O この技術の現状と将来

展望は、既にいくつかの総説に詳述されている(斉藤

と山羽 2004，2006; LLI3]3] 2002;山羽ら 1999;Yamahaら

2007)0 

2-7 発生ステジ

染色体操作、核移植、生殖系列キメラ、あるいは

ICSIなどの発生工学的な操作を行うには、対象とす

る種の受精から距発生の過程がよく理解され、発生ス

テージが決定されていることが重要である。ドジョ

ウの発生ステージについては、 Mfossilisにおける研

究 (Kostomarova1991) があるが、最近 Fuiimotoら

(2004， 2006)は、形態学的ならびに分子生物学的知見

(goosecoid (gsc) ，no tail (ntl)などのマーカー遺伝子

の発現)により、 M。ηguillicaudatusの発生ステージを
決定するとともに、 PGCの移動経路についても明らか

にした。

2-8.精子および生殖細胞の凍結保存

増養殖や水産育種を円滑に進めるためには精子や細

胞の凍結保存技術の開発も重要である O 精子の凍結保

存については、 M戸ssi1isについて Kopeikaら (2004)

の研究があるが、最近、市販の注射筒と粉末ドライア

イスを用いた簡便で安価なドジョウ M anguillicaudatus 

精子凍結法 (Yasuiら2008)が報告される一方、希釈i夜、

耐凍剤などの好適凍結保存条件についても詳細に検討

された (Yasuiら2009)0脹細胞あるいは PGCの凍結

保存技術は本種では確立しておらず、今後、さらなる

研究が望まれる O
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3.遺伝マーカーと染色体情報

3-1.遺伝マ力

ドジョウの生殖・発生に関する研究ならびに技術

開発の現状について上述したが、これらに加えて重要

なのが遺伝的解析のためのツールである。ドジョウで

は古くから形態(色彩)マーカーとして劣性形質ヒド

ジョウ(体色は緋色であり眼は黒い)とアルビノ(体

色は緋色であり眼も赤い)が知られている (Suzukiら

1985b)。これらは肉額的にその遺伝子伝達をトレース

できることから、上述の染色体操作やキメラ作成の成

否確認の可視的マーカーとして利用されてきた。し

かしながら、これらの色彩変異を一般的な遺伝マー

カーとして利用するには難がある o 1980年代から利

用可能な共優性マーカーとして酵素の生化学的な遺

伝多型、すなわちアロザイムがあったが、 ドジョウで

は2000年代に到っても使用可能なのは 9酵素を支配

する 12座であり(KhanとArai2000)、多型性が高く

ないことのほか、多数の試料を生鮮状態のまま凍結保

存しなければならないなどの分析技術上の問題もあっ

た。近年、高多型性でかつ共優性の DNAマーカーと

して、マイクロサテライト (MS)マーカーが活発に

利用されている O ドジョウにおいても分子遺伝学的な

手法により MSマーカーが多数開発され、これらの一

部は人為離性発生二倍体を用いた half却 tradanalysisの

手法により動原体からの地図距離推定に用いられたほ

か (Morishimaら2001，2008b; Arias-Rodriguezら2007ラ

2009a)、交配家系の連鎖分析により 164MSマーカーと

l色彩(ヒドジョウ)マーカーが27の連鎖群(染色体

数2nニ50からの理論値は 25連鎖群)よりなる第一世

代の遺伝地割にマップされた (Morishimaら2008b)。

これらのほか、核ゲノム全体の遺伝的均一性(クロー

ン性)の検討のため、 33.6、33.15などのミニサテラ

イト配列や (GGAT)nなどのオリゴヌクレオチドをプ

ローブとしたマルチローカス 'DNAフインガープリン

ト (DNA-FP)法が開発された (Morishimaら2008a)0

また簡便な判定のために、市販のランダムブライマー

(Operon、Wakoなど)による PCR:I:普幅を用いた RAPD

(Random Amplified Polymorphic DNA)♂CR法が利用

されている (Morishimaら2008a)0以上は核ゲノムに

隠するマーカーであるが、母性遺伝を行う細胞質の

遺伝マーカーとしてミトコンドリア DNAがあり、調

節領域あるいはチトクローム b遺伝子領域の RFLPお

よび塩基配列解析による系統解析に利用されている

(Morishimaら2008a;Yangら2009;小出水2009)0
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3目2 染色体

ゲノム全体の構造を知るには染色体情報も重要であ

るO ドジョウ(類)では比較的早くから染色体観察が

なされ、本邦産ドジョウ M anguillicaudatusの染色体

数は 2n=50と決定されてきた (Hitotsumachiら1969)。

ところが、 OjimaとTakai(1979)は、本邦の市場から

得た標本になかに、染色体数75の三倍体、同 100の

四倍体が出現することを報告した。このような倍数性

変異(四倍体)の存在は、後に Araiら (199Ia) によ

り確認されるとともに、中国長江(揚子江)流域由来

の標本においても観察された (Liら1983;李ら 2008)。

また、欧州産の M戸ssilisにおいても、二倍体 (2n=50)

と四倍体 (2n=100)の存在が知られている (Raicuと

TaisescuI972; Boron 2000; EneとSuciu2000)0一方、カ

ラドジョウ M mizolepisの染色体数は 2n=48であり、

核型上の相違はロパートソン融合により説明される

(Uenoら1985)。体細抱分裂像のみならず、分裂中の

精母細胞や卵母細胞の卵核胞を用いた減数分裂像の観

察も行われてきた (Zhangら1998ラ2002;Itonoら2006;

Morishimaら2008c;Yoshikawaら2009)0しかしながら、

さまざまな蛍光色素を用いた分染や、 rDNAなどをプ

ローブとした FISH(fluoresc巴nc巴insitu hybridization) 

は近縁のシマドジョウ Cobitis属で検討されているが

(Boron 2003; Rabovaら2001)、Misgurnus属のドジョウ

では行われておらず、早急な検討が望まれる O

4.自然陪倍体

4-1 自然四倍体は進化的な四倍体か、遺伝的な四倍

体か

上述のように、自然四倍体ドジョウを OjimaとTakai

(1979 )が初めて報告した。しかしながら、その標本の

産地は明確で、はなかった。筆者も広島大学生物生産学

部在任中に学生実験の教材として市場より得た産地・

起源不明の標本のなかに匝倍体個体を見いだした (Arai

ら1991a)0 2-3節のように、受精後に第一卵割を高温、

圧力で抑制することにより人為四倍体誘起は理論的に

は可能で、あるが、現実には特性評価を行うため四倍体

個体を 1-分な数得ることは、どの魚種においても容易

ではない。そこで、筆者が染色体数 100のドジョウを

手にして、最初に考えたことは、人為的に作成が困難

な四倍体の代わりに、これらの自然四倍体について特

性解析を行うことであった。

最初に、これらの自然四倍体ドジョウが、コイやキ

ンギョのように二倍体 (2n)であっても、染色体数を

100もつ進化的な四倍体であり、既に遺伝的には二倍
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体化しているのか、あるいは、現在も染色体セット(ゲ

ノム)を 4セットもつ遺伝的な四倍体であるのかを確

かめた。ゲノムセットを 4組もつか否かは、減数分裂

時の染色体像を観察できれば推測可能で、あり、もし二

倍体 (2n=100)であれば50の二価染色体が、四倍体

(4n=100)であれば25の四価染色体が期待できる。し

かしながら、魚類において減数分裂像の観察は簡単で、

はない。そこで、人為的な雌性発生などの染色体操作

の方法を用いて、この問題の解決を試みた。

もし、自然四倍体がすでに二倍体 (2n=100)化し

ているとすると、その卵は半数体 (ln=50)であるの

で、遺伝的に不活性化したuv照射精子で受精し、人
為的な雌性発生を誘起した場合、日主は母親の lセット

のゲノムのみを持つ半数体 (ln=50)となる。したがっ

て、距は小限、小頭、体の媛小、歪曲などの一連の半

数体症候群といわれる奇形を呈し、致死的である O と

ころが、自然四倍体より得た成熟卵をuv照射精子で
受精し、人為雌性発生を誘起した場合、生じた佐は正

常な形態を持つドジョウ仔魚であった(Araiら1991b，

1993)0すなわち、自然四倍体は4セットのゲノムを

持つ遺伝的な四倍体 (4n=100)であり、減数分裂によ

り2セットの 2nゲノムが配偶子(卵・精子)に伝達され、

雌性発生を誘起しでも二倍体の生存性子孫が誕生した

と考えられる。同様に、 uv照射により卵を不活性化
して、自然四倍体の精子で受精することにより誘起し

た、雄性発生個体も雄由来の 2セットのゲノム (2n)

を持つことになり生存性であった (Araiら1995)0以

上の染色体操作実験の結果から、起源不明の四倍体ド

ジョウは進化的な四倍体ではなく、ゲノムを 4セット

もつ遺伝的な四倍体 (4n=100)であることが結論でき

た。

4-2. 自然四倍体に由来する倍数体の生殖特性

ドジョウ自然四倍体は染色体を 4セット持ち、雌

雄とも妊性をもつので、それぞれ2nの卵と精子を産

むことが期待できる。そこで、四倍体の産む 2n卵を、

四倍体の 211精子で受精し、四倍体系統 (411雌 X411雄;

以下雌×雄)を作成した。また、それらの 211配偶

子を用いた人工受精および染色体操作により、種々の

倍数体子孫(図1)を作成した (Arai2001， 2003; Arai 

ら 1991bヲ1993;Matsubaraら 1995; Zhal1gとArai1996; 

Yoshikawaら2008)0例えば、四倍体と二倍体問の人

工受精 (411X 211，211 X 411)により三倍体を容易に作出

することが可能であり、さらに圧力処理 (PS)あるい

は高温処理 (HS)などにより、これらの受精後にそれ
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ぞれ第二極体放出を阻止すると、五倍体 (411x 2nJPS)、

四倍体 (211x 4nJPS)が生じる(図1)0四倍体の産む

卵を、四倍体の精子で受精した後に、第二極体放出を

阻止して (4nx 4nJPS)、相同染色体を 6セットもつ六

倍体 (6n=150) を作成することも可能である(図1)。

六倍体ドジョウを成熟まで飼育したところ、雌は大

型 3n卵を、雄は 311精子を産生した (Araiら1999)0

これらはいずれも受精能力を持ち、両者の交配 (6nx

6n)から六倍体系統を再生できた。また、六倍体の

産む 311卵を四倍体の 211精子，二倍体の 111精子で受

精することにより、それぞれ五倍体 (611x 4n) と四倍

体 (6nx 211) を得た(Araiら1999)0六倍体が妊性を

有し、機能性の 3n配偶子を産生したことも、自然四

倍体が遺伝的問倍体 (4n=100)である証拠となるO 何

故なら、もし 2n=100であるのなら、第二極体放出阻

止法で得られる子孫は人為三倍体 (311=150) となり、

一般的には不妊になることが予想されるのに対し、こ

れら子孫は雌雄ともに妊性を有したからである O 二倍

巴nX 2n I 

⑦+ーち~~立三P
正→⑨~~主三P

引ト⑦~~三デ
ヰ⑦ー完全子

今討し門~~三P
五円~~oo?;王?

?f二一片~~干
斗→何~~寺ミデ

国1.正常二倍体および自然四倍体ドジョウの配偶子(卵、
精子)を用いた人工受精とその後の染色体操作(低
温・高温あるいは圧力処理による第二極体 (2PB)
放出阻止:矢印)による三倍体、四倍体、五倍体お
よび六倍体の作出。 oおよび・は、母親あるいは
父親由来の l級のゲノム(染色体セット)をそれぞ
れ示す。



荒井

{本 (2n=100)から三{音f本 (3n=150)ではなく、四倍イ本

(4n=100)から六倍体 (6n=150)を作出したと考えると、

機能的な 3n配偶子の形成が良く説明できる。

通常の二倍体ドジョウから、受精後の第二極体放出

阻止により作出する人為三倍体は一般に雌で強い不妊

性を示し、雄においても少量の異数性精子の産生など

生殖能力の低下を示すが (ZhangとArai1999a; Araiと

Inamori 1999)、四倍体に由来する三倍体の生殖特性は

それと大きく異なった。四倍体に由来する三倍体 (4n

x 2n， 2n x 4n)は雄の場合、妊性をもっ精子は全くあ

るいはほとんど得られなかったが、雌では卵巣が良く

発達し、これらは成熟卵を産んだ。ところが、産出さ

れた卵にはサイズに相違が見られ、大型卵(卵径約 1.4

mm) を多く産む個体もあれば、多数の小型卵(卵径約

1.1 mm)と少数の大型卵を産む個体もあった (Matsubara

ら1995)0そこで、これらの卵にuv照射精子あるい
は正常精子を媒精し、各々、人為雌性発生と通常の人

工受精を行った。そして、それぞれより生じる匹の染

色体計数あるいはフローサイトメーターによる DNA

量測定の結果から、もともとの卵の倍数性を判定し

た。その結果、小型卵は 1nであったのに対して、大

型卵は 3nであった (Matsubaraら 1995;ZhangとArai

1996)。五倍体は中型の卵を産むが、同様のアプロー

チで卵の倍数性を判定したところ、これらは 2nであっ

た (Matsubaraら1995;ZhangとArai1996) 0 

以上のほか、四倍体由来の二倍体卵から誘起した雌

性発生二倍体、同四倍体、および三倍体 (2nx 4n)の

産する三倍体卵から人為的に誘起した雌性発生三倍

体についても、その妊性が調査された (Momotaniら

2002; Zhangら1998，2002) 0以上を含め、正常二倍体

と自然四倍体の配偶子を用いた交配と染色体操作に由

来する各種倍数体の妊性と生殖特性を表1にまとめた。

自然四倍体に由来する三倍体では、多くの場合、頻

度は異なるが、大型の 3n卵と小型の 1n卵が同時に産

出された(Matsubaraら1995;Zhangら1998)0ところで、

三倍体が 3n卵を産むとすると、これらの卵は母親の

体細胞と同一の遺伝子型を持つ可能性がある O そこで、

大型 3n卵にuv照射精子を媒精することで人為雌性発
生を引き起こし、離性発生三倍体を作出し、 DNA-FP

法によりその遺伝的均一性を調べた。その結果、雌性

発生三倍体のほとんどは母親三倍体と同ーの DNA-FP

を示した(AraiとMukaino1997)。すなわち、三倍体(四

倍体と二倍体の交配由来)ドジョウは 3nの卵を作り、

一部の例外を除き、それらは遺伝的に向ーであること

が考えられた。すなわち、三倍体は非還元的に遺伝的

に同ーなクローン 3nl111をつくるI汀能性が高い。なお、

この様な特殊な生殖様式の細胞学的機構については第

7節で述べる O

一方、三倍体が作る小型の 1n卵はどのように形成

されるのであろうか、乳酸脱水素酵素 (LDH) とリン

ゴ酸脱水素酵素 (MDH) において、アイソザ?イムを支

配する遺伝子が四倍体と二倍体の間で異なり、四倍体

の遺伝子型は aaaa、二倍体は bb、三倍体は aabと表記

できる O 三倍体の作る半数体卵の遺伝子型を調べたと

表1.正常二倍体および自然四倍体ドジョウの配偶子を用いた受精ならびに染色体操作により得られる各種倍数体の生殖
特性

{者数14' 交自己(闘いPJO ・操作本 性よと雌雄 卵倍数性(卵径m由) 精子倍長&'1'1 備考

正常一倍体 2n x 2n 16雌:14雄(他不明1) 1n (1.0-1.2) 1n 年齢不明

雌性発生二倍体 2n x UV/CS l捌t: Ot.ft 111 (n.d.) 11.d 1歳f.~、

人為三倍体 2n x 2n/CS 63n甘E: 27t.ft 不妊 不妊 l歳魚、

人為三倍体 2n x 2n/PS n.d. 不妊 異数や1'1.311 6-7歳魚、

人為三倍体 2n x 211/PS n.d n.d 異数体1.1-1.911 7歳1.(1，

自然|別倍体 411 X 411 73倒産 69雄 211 (1.2-1.4) 211 2-6成立f!.1、

雌性発生四倍体 4n x UV/PS 25蛸f: Ol~t n.d n.d 4-5品定f.(I，

世M生発生二倍体 4n x UV 11甘!: Ot.ll' 1n (1.l1) n.d 4i~\Uな

三倍やf' 4n x 2n n.d. 111 (1.06). 3n (1.41) 不妊 2歳魚、

三倍体 211 X 411 n.d 111 (1.06)， 311 (1.41) 不妊 2歳魚

雌'1'1発生三倍体 311(211 x 4n) x UV 7雌 O雄 111 (1.l5)， 1.4-1.5n (1.25-1.35)， 3n (1.4) n.d. 4歳魚、

五倍体 4n x 211/I-1S 4雌 Ot.住 2n (1.l5) n.d 2足立f.(¥

ノ'¥llHi' 4n x 4n/PS llJItf! : 10雄(他不明2) 311 (1.4) 311 3-4足立魚、

* uvは紫外様照射精子の受精(雌性発生誘起)、 CS. HS. PSはそれぞれ低温、高温、圧力処理による第二極体放出阻
止を示す。点線以下の倍数体は自然四倍体の配偶子に由来する。
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ころ、 iaJ遺伝子の伝達される割合が高頻度であった。
すなわち、 ibJ遺伝子を持つ二倍体由来相向染色体は

対合に参加できず、 iaJを持つ四倍体由来の相向染色
体同士で対合し、減数分裂を行う傾向があり、雑種発

生的 (hyboridogenesis同like)な分離が生じていることが

示唆された (AraiとMukaino1998) 0雑種発生の関与

に関しては 8-2節において詳しく述べたい。

4-3 自然四倍体lこ由来する倍数体の成長特性

植物では一般に、ある範間で倍数牲が上昇する

につれ体サイズが増加し、この様な性質をギガス性

(gigal1tism)とよんでいる O 魚類を含む下等脊椎動物で

は、一般に倍数性が増加することにより細胞が大型化

しでも、組織・器官・個体を構成する綿胞数の減少に

より体サイズは一定に調節されると考えられており、

人為三倍体魚、における成長改:善の多くの実例は不妊に

よる成熟エネルギーの成長エネルギーへの転換による

と考えられている(荒井 1997)。この様な倍数体ffil、の

特性比較は養殖魚、の性能改善の観点から水産育種の分

野では広く研究されてきたが、多くの場合が二倍体と

三倍体の間の比較であり、人為的な作出が困難な四倍

体以上の倍数体で比較された例は乏しい(荒井 1997)0

ニジマスにおける比較研究では、人為四倍体は対照二

借体ばかりか人為三倍体よりも成長で著しく劣ること

が報告されている (ChOUlTOUtら1986)。そこで、 ド

ジョウにおいて、自然四倍体から作出した三倍体 (411

x 2n) と四倍体 (4nx 4n)を通常の二倍体 (211x 211) 

と同一水槽で混合飼育して比較したところ、 6ヶ月令、

2年3ヶ月令まで三者間に成長差は見られず、筋肉単

位重量当たりの DNA量、脂質含量にも差は無かった

(谷浦ら 2002)。しかし、 3年 1ヶ月令になると、四倍

体の成長は三倍体、二倍体に有意に劣った (Horieら

2004a)。さらに、自然四倍体から染色体操作により作

出した六倍体の子孫である四倍体(6nx 2n)、五倍体(6n

x 4n)、六倍体 (6nx 6n)を3年2ヵ月令まで飼育して

比較したところ、六倍体の成長は四倍体、五倍体に著

しく劣り、体重で半分程度であった(日orieら2004b)。

以上の結果は、高次倍数体では、成長などに障害が生

じる可能性があることを示唆している O

5. 岳然三倍体一新潟県魚沼郡広神村(現魚沼市)

産ドジョウの事例

上述の自然四倍体は、偶々市販のドジョウの中に見

出したものであり、どこの産地に由来するかは全く不

明であった。そこで、初期には染色体観察、赤血球測定、

そして、近年では DNA景フローサイトメトリー (FCM)

により、日本全国から収集したドジョウについて倍数

性判定を行ってきた。その結果、本邦のドジョウはほ

とんどの地域で二倍体であり、四倍体は現在までに I

偶体も確認できないこと、低い頻度で三倍体が生じる

地点と比較的高い頻度で生じる地点があることが判明

した (ZhangとArai1999b)0 

最初に注目したのは、新潟県魚沼群広神村(現魚

沼市)の集団である o FCMにより検討すると、この地

域のドジョウ標本の三倍体出現率は 2.0-15.8%と他所

(0-3.2%) に比較して著しく高かった。 ZhangとArai

( 1999b)は、この様な三倍体が出現する原因として、

同所的に生息する有性生殖を行うこ倍体のなかに、 211

卵を非還元的に形成する個体が存在し、これらの非還

元2n卵と正常の 111精子の受精により三倍体が生じる

のではないかと考えた。そこで、広神村Aより採取した

雌個体 (8尾)を成熟させ、各雌より得た卵を)順次uv
照射により遺伝的に不活性化したキンギョ精子の受精

により人為雌性発生の誘起を行った。もし、これらの

雌親魚、が正常な二倍体であれば、卵は 111であるので、

uv照射精子で受精すると致死的な雌性発生半数体匹
として発生し、全て死亡する。しかし、もし、広神村

の二倍体ドジョウの中に 211卵を産むものがいればど

うなるだろうか。この様な卵はuv照射精子で受精さ
れ離性発生が誘起されたとしても、二倍体として正常

に発生するはずで、ある O

そこで、 8尾の雌より得た卵をuv精子で次々と受
精させていったところ、雌NO.1から NO.7の卵より生

じた雌性発生目玉は全て異常を示し死亡した。しかし、

最後のNO.8から得た卵にuv照射精子を媒精した場合、
異常な症も生じたが、全体の半分は正常脹であった。

染色体を見ると、異常駐は半数体 (1n=25)であったが、

正常目玉は二倍体 (211=50)であった。そして、これら

の卵に正常精子を受精した群からは、二倍体と三倍体

(3n=75)の子孫が生じた。 以上の結果は、広神村ーの二

倍体ドジョウの中には通常の 1n卵のほかに 211の卵を

同時に産む個体がいることを示しており、この地域の

自然三倍体は、二倍体の産む2n卵と正常 1n精子との

受精に起源していると考えられた。広神村野生集団の

二倍体と三倍{本間で、 DNA同FPを比較したところ、三

倍体問ならびに特定の二倍体と三倍体関の類似、度が高

かったことも、当地の自然三倍体が特定の二倍体の産

む2n卵に起源することを示唆した(森島ら 1999)0さ

らに、この広神村の特殊な二倍体が産む2n卵が母親

と遺伝的に同ーか否かを、これらの 2n卵を雌性発生
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させて作出した離性発生二倍体子孫について、 DNA-

FPおよびMSマーカ一分析により検討した結果、変

異があることが判明した。したがって、この特殊な二

倍体の産む 2n卵は遺伝的クローンではなかった(Arai

ら2000;森島と荒井 2004)0

この地域の三倍体はどの様な生殖特性をもつのであ

ろうか。広神村産の自然三倍体では、雄は不妊であっ

たが、雌は妊性をもった。 FCMで確認した三倍体雌

にhCGを詮射し成熟卵を得たところ、各個体が多数の

小型卵(卵径 1.03-1.04rnm) とごく少数の大型卵(卵径

1.44 -1.45 rnm) を産むことが判明した。これらの卵を正

常な ln精子で受精したところ、小型卵からはニ倍体

の距が、大型卵からは四倍体の距が生じた。従って、

この広神村の自然三倍体は、自然四倍体と二倍体の交

配に由来する三倍体と同様に、 ln 小型Jjl~ と 3n 大型卵

を産することが分かった。このことは、四倍体が自然

三倍体の 3n卵の受精から生じる可能性を示している O

広神村牟と同様、高頻度で自然三倍体が出現する地点

として、愛知県宝飯郡一宮町、北海道北部、石JII県能

登半島がある (Arai2003; Morishimaら2008a;Zhangと

Arai 1999b) 0これらについては後述するが、他に低い

頻度(1.2之.8%) で自然三倍体が生じる地点がある。

この様な低頻度で三倍体が生じる集団においても、特

殊な雌が存在し、それらが産する 2n卵の ln精子との

受精により、三倍体が生じているのであろうか。糸納

と荒井 (2004)が、北海道亀田郡七飯町にある事菜招

のドジョウについて調べたところ、二倍体雌 17個体中、

8個体が ln卵の他に少数の 2n卵を産んでいた。 2n卵

由来の人為離性発生子孫の MSマーカーを用いた分析

から、これらの 2n卵は第二極体放出の自然抑制と考

えられた。すなわち、比較的高頻度で自然三倍体が生

じる地域には、非還元的に 2n卵を産む特殊な二倍体

が同所的に生息しており、一方、低頻度で生じる地域

の三倍体は第ニ極体放出の自然抑制によると推定され

た。

6.自然クローン二倍体

6-1. クローンの発見

FCMによる自然倍数体の検索を継続したところ、新

潟県広神村と同様に自然三倍体の出現が高頻度な地域

として、北海道網走管内女満別町(現大空町)があっ

た (Morishimaら2002)0そこで、採集した 6個体の雌

(No.1-6)の卵について、 uv照射精子の受精による人
為雌性発生誘起を行った。その結果、 4個体 (No.l，2，

4，5)の雌の卵から雌性発生した匪は全て致死的な半

数体症候群を示し、鮮化後まもなく全滅した。従って、

これらの雌の産む卵は、多くの両性生殖ドジョウ二倍

体と同様に lnである。ところが、残り 2個イ本 (No.3，6)

の卵からは正常な形態を持つドジョウ雌性発生二倍体

が生じた。このことは、これら 2個体の雌は、非還元

的に 2n卵を形成していることを示す。もし、そうで

あればこれらの雌の卵を正常な 111精子で受精するこ

とにより、三倍体が生じるはずである O

そこで、これらの卵に正常二倍体から得た 111精子

を受精し、子孫が全て三倍体として発生するかどうか

を検証したところ、予想外の結果となった。すなわち、

人工受精から生じる子孫が全て三倍体になっていると

の期待のもと FCMを行ったところ、三倍体の出現率

は低く、予想外の二倍体が多数出現した。三倍体は 2n

卵と ln精子の受精により説明できるとして、これら

二倍体はどのようにして生じたのであろうか?UV精

子で受精した場合、生じる雌性発生子孫は全てが二倍

体であるので、卵が211であったことは開違いない。そ

こで、 211の卵が 111ドジョウ精子の遺伝的あるいは生

物学的な関与無く、卵の遺伝子型のみで発生を開始し

た可能性(雌性発生あるいは単為発生=処女生殖)を

検討した。

まず、女満別町のドジョウの卵に、別のコイ科に属

するキンギョの精子を媒精してみた。ドジョウの卵に

キンギョ精子をかけると、両親種のゲノムをもっ雑種

が得られるが、これらは浮腫などの異常を示し致死的

である(木島ら 1996ab)。雌No.3の卵にキンギョ精子

を受精すると、雑種の奇形目玉に加え、多数のドジョウ

正常脹が出現した。すなわち、ドジョウの卵にキンギョ

の精子を受精した場合でもドジョウが生じたことにな

るO

ドジョウの ln精子の DNA量を lCとすると、キン

ギョの ln精子の DNA量は1.4Cとなる O 生じた奇形

はすべて 3.4CのDNA量をもつので、これらはドジョ

ウの 211卵 (2C) とキンギョの精子 (I.4C) の受精か

ら生じたと説明できた。一方、キンギョ精子の受精か

ら生じたドジョウは全て二倍体であった。以上のこと

から女満別のドジョウの中に、正常の有性生殖により

繁殖する二倍体のほかに、 211の卵を産む二倍体が存在

し、多くの場合211卵は精子の遺伝的な影響を受けず

に，縦性発生により無性生殖的に繁殖すると考えられ

た (Morishimaら2002)0 また、当地の三倍体は、一部

の2n卵の ln精子の偶発的な取り込みにより生じると

考えられた (Morishimaら2002)0

そこで、これらの 2n卵より生じる子孫について、
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複数の MSマーカーを用いた遺伝的解析を行ったとこ

ろ、生じた二倍体子孫は例外なく母親の体細胞と同ー

のマーカー型を示した。さらに、 DNA-FP分析を行っ

たところ、生じる DNA断片の位置と濃度はこれらの

二倍体子孫と母親の間で完全に一致した。以上の結果

は女満別のドジョウの産む2n卵は母親と同ーの遺伝

子型をもち、これらから父親の影響を受けずに発生し

た二倍体子孫は遺伝的に均一なクローンであることを

示している (Morishimaら2002)0また、三倍イ本子孫は

クローン二倍体と同一の MSアレルに加えて、父親の

アレルの何れかを持つこと、また、 DNA-FPではクロー

ン由来の全ての DNA断片に加えて、父親由来の断片

を持つことから、クローン 2n卵が偶然に ln精子核を

取り込むことにより三倍体として発生したことが明ら

かになった (Morishimaら2002)。

6-2.ク口一ンの探索

女満別を含む北海道北部にはどのくらいの頻震で

クローン二倍体がいるのであろうか?以上述べたよう

に、今回は卵を人為的に雌性発生させることにより、

クローン二倍体の存在が明らかになったが、これらは

野生集団では、形態に違いが見られず、隠蔽されてい

るO 遺伝的な手法で調べたところ、同一の DNA-FP像

を示す二倍体個体が、野生集団の 17個体中に 5個体

生じたことから、かなりの頻度で生息することが推定

された (Morishimaら2002)0以上の DNAマーカーの

分析から、少なくても l系統のクローンが北海道に存

在することが判明した (Morishimaら2002)0 

北海道女満別の野生集団で、自然三倍体がクローン

二倍体の 2n卵より生じていたとすると、これらのミ

トコンドリア DNAは同ーのはずである O もしそうで

あれば、自然三倍体と同一の mtDNAハプロタイプを

有するこ倍体個体をスクリーニングすることによりク

ローン候補を洗い出し、これらについて DNA-FPある

いは RAPDぞCR分析を実施すれば、同一のフィンガー

プリント像を示す複数個体をクローンとして探し出す

ことができるはずである o Morishimaら (2008a)は、

278尾の二倍体から、 mtDNA分析により 82個体をク

ローン候補として選び出し、これらの間で孔ザD分析

を行うことにより、北海道と石川県能登半島において

4系統25偲体のクローンドジョウを判別した。しかし、

複数の倒体が同ーのフインガープリント像を示すこと

でクローン判別を行うことができるので、プライベー

ト(個体特異的)な像を示す残り 57個体については、

クローン判別ができなかったばかりか、有性生殖の二
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倍体であるか否かも目下不明である。このことを確認

するためには、個体毎に配偶子を採取し、どの様な発

生を行うかを実験的に調査するしか手段が無い。

7.クローンドジョウの生殖機構

7-1. ク口…ン非還元卵形成機構

二倍体が2n卵を産むには二つの細胞学的機構が想

定される(掴2)0一つは、二倍体の生物が減数分裂で

はなく、体細胞分裂のみで卵形成を行う仕組みであり、

アマゾンモリ -Poecilia formosa、ギンブナ Carassius

auratus langsdoポI、ギベリオブナ仁 a.gibelioで知られ

ている無配偶生殖 (apomixis)である (Dawley1989) 0 

この場合は、減数分裂過程が全く関与しないので、配

偶子は遺伝的に均ーとなる(図2B)0もう一つは、減

数分裂に入る前に、全ての相同染色体が倍加すること

により、姉妹染色分体があたかも相同染色体のよう

に、援製・対合し、その後擬似的に 2図の減数分裂

と向様の分裂を行う減数分裂前核内分裂 (premeiotic

endomitosis or endoreduplication)の仕組み(図2C)で

ある (Dawley1989) 0 

これらのどちらかであるかを確かめるために、「染色

体の倍加」があるかどうか、また、 12回の減数分裂様
の分裂」があるか否かを確かめた。 減数分裂前に染色

体倍加があるかどうかを調べるために、卵核胞の染色

体、すなわち、第一減数分裂における染色体をみるこ

とにした。そのため、正常二倍体とクローン二倍体雌

から、十分に成長した卵母細胞を有する卵巣を取り出

し、それらを最終成熟にかかわる 17α -20s -ジヒドロ
キシ -4-プレグネンー3 オンとともに培養したところ、

卵核胞 (germinalvesicle: GV)は動物極側に移動 (GVM)

し、崩壊 (GVBD) した。これらの過程の GVを実体

顕微鏡下で取り出し、染色体標本を観察した。その結

果、正常二倍体では 25、クローンでは 50の二価染色

体が計数でき、クローン卵母細胞は二倍の染色体数を

持つことが判明した(rtonoら2006)0また、GVBDの後、

経時的に卵を毘定し、切片として観察すると、正常二

倍体とクローンのいずれも、 GVBDの後、第一減数分

裂の紡錘体を示し、その後、第一機体を放出後、第二

減数分裂中期で停止することが明らかになった(Itono

ら2006)0以上の観察を総合すると、クローン二倍体

ドジョウでは、 2nの生殖細胞が、減数分裂前の何れか

のステージで、全ての染色体を倍加させ411化した結

果、親和性の違いから相同染色体関よりも、もともと

同じ染色体であった姉妹染色体問で優先的に対合が生

じることになる O そして、複製・対合により 811化し
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た卵母細胞が擬似的に 2回の減数分裂様の分裂を繰り

返すことにより、 2nの非還元卵が生じることになる

(図2C)0棺向染色体ではなく、遺伝的に同ーの姉妹

染色体が対合するため、また、交差が生じても同じエ

レメントの交換となるため、このシステムでは生じる

2n卵に遺伝的変異は起こらないことになる O この減数

分裂前核内分裂こそが、 ドジョウにおいてクローン 2n

卵を作る仕組みである(Itonoら2006)0

自然四倍体由来の三倍体が三倍体卵を形成するが、

これらの卵も DNA-FPから見でほぼクローンと言って

良い。三倍体ドジョウにおいても細胞学的な観察の結

果、十分成長した卵で卵核胞の動物極への移動 (GVM)、

卵核抱崩壊 (GVBD)が生じ、第一減数分裂が再開す

ることになり、第一様体が放出されることが分った

(Zhangら1998)0卵核抱での減数分裂{象は確認してい

ないが、卵lほ細胞において二価染色体が約 75計数で

きるものがあった。したがって、 3n生殖細胞の染色体

が減数分裂前に倍加することにより加となり、これ

らの加生殖細飽から卵形成が始まり、減数分裂前核

内分裂 (p1'emeioticendomitosis 01' endoreduplication) に

より、 3n卵形成が生じていることが推察された (Zhang

ら1998)0Zhangら(1998)は、三倍体の産む卵の一

部に DNA-FPの変異が生じる事象を、倍加に由来する

姉妹染色体ではなく、本来の栢同染色体間での対合が

希に生じることにより説明しているO

7之クローン 2n精子形成機構

さて、非還元卵形成において、減数分裂前に染色

体倍加が生じると述べたが、この倍加が起こる時期の

特定はされてこなかった。人為雌性発生二倍体の研究

において、生じる子孫がほぼ全雌であることから、本

種の遺伝的性決定は雌xx一雄XY(雄ヘテロ)型で
あることが推定されてきた。したがって、雄の遺伝的

関与なく発生するクローン二倍体は全て雌であること

が予想される。しかし、雌では卵黄蓄積と成長のため

の減数分裂の長期休止があり、染色体倍加時期特定の

研究材料として適当ではない。そこで、 Yoshikawaら

(2007a)は先ず、 17αーメチルテストステロン投与によ

りクローン二倍体ドジョウを雄に性転換して、精子形

成過程において減数分裂前核内分裂の時期を特定しよ

うとした。その結果、性転換したクローン雄は 2n精

子を形成することがFCMにより明らかになった。次

ぎに、これらの 2n精子には受精能力があり、両性生

殖の正常二倍体の成熟卵(1n)に受精することにより

三倍体子孫を作出できることが判明した。 MSマーカ一

分析により、これらの三倍体子孫は、雄のクローン由

来の二つのアレルを常に受け継いでいた。したがって、

クローン雄の産生令する 2n精子は遺伝的に均ーのクロー

A.@ ， G十じり~ø"G
s@ 棺⑫~c?ð"~

c.@ )@一団~(f/J"~ c?ð~~ 
染色体倍加 複製・対合

(姉妹染色体問)

関2.非還元2n卵形成のメカニズム. A:通常の減数分裂による ln卵形成. 複製・対合した相l汚染色体が第一減数
分裂では対合面で分離し、姉妹染色分体が第二減数分裂では縦裂面で分離する。 B:無配偶生殖(アポミキシス
apomixis)による非還元2n卵形成. 第一減数分裂の過程はスキップされ、体細胞分裂により卵形成をする。遺
伝的な変異は生じない。 C:減数分裂前核内分裂 (premeioticendomitosis or endoreduplication)による非還
元2n卵形成. 減数分裂に入る前の生殖細胞において、全染色体が倍加する。もともと同じ、二つの姉妹染色体
があたかも相同染色体のように行動し、複製・対合を行い、減数分裂と同様の二回の連続した分裂を行うことに
より、非還元2n卵が形成される。姉妹染色体がベアを作る限り、交差が生じても、染色体の陪じエレメントの交
換であるので、遺伝的変異は生じない。
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ン精子であることが判明した。以上の結果より、クロー

ン二倍体を人為的に性転換すると、クローン 2n精子

を作るクローン雄が生じることが分った。ドジョウで

は、性分化期の高水温処理により雌から雄への性転換

が生じることが明らかになっていることから (Nomura

ら1998)、野生集団においても環境要西によりクロー

ン雄が生じ、これらが2n精子を作って、自然三倍体

などの形成に関与している可能性を否定できない。

以上のように、性転換クローン二倍体ドジョウがク

ローン 2n精子を作ることが判明したので、性転換雄

の精子形成過程を調べたところ、精巣の減数分裂像に

おいて、 50の二価染色体が数えられた (Yoshikawaら

2009)0 したがって、雌の場合と同じく「減数分裂前

核内分裂」の機構により 2n精子が形成されることが

明らかになった。また、精巣において、多数の四倍体

(4n=100)の体細胞分裂中期像が認められた (Yoshikawa

ら2009)。この観察は、クローン雄の精原細胞がすで

に染色体倍加を起こして有糸分裂を繰り返しているこ

とを示す。そこで、クローン雄精巣の組織切片を作成

し、その構成細胞を観察したところ、分裂回数に基づ

いて分類した全てのB型精原細砲において、正常二倍

体雄に比べて有志、に大きい核が観察され、 A型精原細

胞では大型の核を持つ細胞以外に正常二倍体と同等の

核サイズの細胞が見られた (Yoshikawaら2009)0そ

こで、パーコールを用いた遠心分離により初期の精原

細胞が多くなる画分をとり、抗精原細胞特異抗体 (anti聞

SGSA-l， Kobayashiら1998) により識別された初期精

原細胞 (A型および初期B型精原細胞)について FCM

を行ったところ、このステージに四倍体細胞が認めら

れた (Yoshikawaら2009)0以上の結果から、染色体

倍加はA型精原細組において起こると結論された。ク

ローンにおける 2n配偶子形成は、生殖幹細胞である

A型精原あるいは卵原細胞における染色体倍加が引き

金になって生じていると考えられるが、その引き金を

引く機構自体は、日下のところ不明で、ある。

7-3 雌性発生機構

クローン二倍体が2n卵を作る機構のみでは、クロー

ン生殖を説明できない。合わせて、父親(精子)の関

与なく卵のみで発生するかの説明が必要である。母親

のみの遺伝型での発生として、単為発生(処女生殖)

と雌性発生が知られている O 単為発生とは父親の生物

学的影響は全くなく、卵のみで発生する様式であり、

脊椎動物では Cnemidophorus属などの腿虫類(トカゲ)

で知られている (Dawley1989 ; Vrijenhoekら1989)。
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また、最近、本来両性生殖を行っている種の動物で

あっても、動物園、水族館において異性から極めて長

期間隔離された条件で、特別な単為発生 (facultative

parthenogenesisといわれる)が生じる実例が、ニシキ

ヘビ (Gootsら2003)、コモドオオトカゲ (Wattsら

2006)、シュモクザメ (Chapmanら2007)で相次いで

報告されている O 一方、後者の雌性発生は発生の開始

に精子の侵入が必須な生殖様式であり、精子依存性単

為発生 (spenn-dependentparthenogenesis) ともいえる O

Itonoら (2007)は、クローン二倍体の 2n卵を正常

の ln精子で受精後、経時的に国定し、組織切片をヘ

マトキシリン・エオシンあるいはDAPIで染色し、精

子核の挙動を追跡した。その結果、クローン卵に卵門

より侵入した精子は凝縮したままであり、対照の正常

ニ倍体における精子核の膨潤による雄性前核化は認め

られないことが判明した。したがって、正常二倍体に

見られる雌雄雨前核の融合は見られず、クローンの2n

卵では大型の雌性前核のみが卵割に参加することにな

るO 凝縮した精子核は、 2細胞期、 4細胞期において

も割球の一つに認められた。 以上の観察は、三倍体ギ

ンブナにおける受精過程 (Kobayashi1971;Yamashitaら

1990) と書割以しており、クローンドジョウにおいても、

侵入した精子核が雄性前核化できず、雌性前核と融合

しないことにより、離性発生が生じていると結論でき

た。しかしながら、ギンブナの場合と異なり、クロー

ンドジョウにおいては、対照二倍体と同様に雄性前核

が形成され、雌性前核と融合する像も見られた。遺伝

的解析により、クローン 2n卵の受精から三倍体が生

じることが判明しており、これら三倍体はこの様な雨

前核の融合による精子核取り込みにより起こることが

細抱学的にも証明された。また、発生の進んだ2細胞

期以降の割球において、精子核が活性化し前核様の構

造を示す像がまれに認められた。この場合、雄性前核

様構造は割球の 2n核と合核し 3n核となることが予想

される。この場合、他の割球の核はクローン 2nであ

るから、この様な個体はまれに認められる二倍体一三

倍体モザイク(後述)として発生するものと考えられ

るO なお、この様な精子核の取り込みは、受精温度を

高くすることにより促進される傾向がみられた(ltono

ら2007)0雌性発生を行う動物における受精撮度上昇

による精子核とりこみは、サンショウウオ (Bogardら

1989; E1insonら1992)、三倍体ギンブナ(董ら 1997;開

田ら 2001)で知られている O
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8.ク口一ン二倍体に由来する三倍体と雑種発生

8-1 ク口一ン由来三倍体の生殖特性

上述のように、クローン二倍体の 2n卵が同所的に

生息する両性生殖二倍体の ln精子核を取り込むこと

により、自然三倍体が出現する。北海道ならびに石川

県能畳半島の三倍体はほぼ全てがクローン由来と考え

られた (Morishimaら2008a)o2n卵からの三倍体の出

現は、機構的には新潟県魚沼郡広神村宇(現 魚沼市)

で見られた事例 (ZhangとArai1999b)と類似している O

広神村の三倍体は、雄で不妊であり、離は多数の小型

ln卵と少数の大型 3n卵を産した。また、起源不明の

良然四倍体と本邦の正常二倍体との交配に由来する三

倍体 (4nx 2n，2n x 4n)も小型 ln卵と大型3n卵を産

んだ。それでは、クローン自来の三倍体の生殖特性は

いかなるものであろうか?

Oshimaら (2005)はクローン由来三倍イ本2個体につ

いて調査した結果、 1個体日は多数の異数体(l.l-1.7n) 

卵と少数の 3n卵を、 2個体目は多数の ln卵と少数の

2n卵を産むことを報告している。また、 Morishimaら

(2008c)は、クローン雌の 2n卵と正常 ln精子の受精

から生じた三倍体と性転換クローン雄の2n精子と正常

ln卵の受精から生じた三倍体について調べたところ、

これら三倍体の産する卵のほとんどは ln卵であるこ

とを報告している。したがって、異数体および少数の

2n、3nの卵が生じる場合もあるが、クローン由来三倍

体の産する卵の多くは lnであり、これらは正常 ln精

子との受精で二倍体として発生する。

三倍体雄においては、精液はわずかしか得られず、

精液lμtあたりの濃度 (2.6-4.2X 103)も対照の正常

二倍体精液 (1-6X 105) に比較して著しく低かった。

光学顕微鏡の観察では、三倍体雄の精子あるいは精子

様細胞のサイズは正常精子に比較して大きかった。ま

た、尾部を欠くか、尾が異常に短いものが多くあった。

これら三倍体由来精液に環境水を加えても運動性を示

す精子(あるいは精子様細抱)はまれであり、その動

きも鈍かった。これらの精液には 1nの細胞が僅かに

見られたが、殆どは 3n(DNA量3C)および6n(6C) 

の細胞であった。これらの精子(あるいは精子様細胞)

で正常卵を受精した持、卵割を示す匪は全く生じな

かった。以上の結果から、クローン由来の三倍体雄は

不妊と考えられた。

8-2雑種発生hybridogenesisによる卵形成

クローン由来の三倍体雌の産む卵のうち最も典理的

なものは 1n卵である O 三倍体が ln卵を産む現象は、
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自然四倍体由来の三倍体 (2nx 4n)において見られて

おり、正常 1n精子との受精による二倍体子孫の出現

が確認されている (AraiとMukaino1998)0既に 4-2節

で述べたように、四倍体由来三倍体では、アロザイム

を用いた研究から雑種発生に類似した生殖機構の関わ

りが示唆されている O そこで、クローン系統に由来す

る三倍体を材料にして、卵への遺伝子伝達のパターン

を解析した (Morishimaら2008c)。

材料の三倍体には遺伝的に異なる 2タイプを使用し

た。タイプ 1はクローン二倍体の 2n卵とクローンが

生息する北海道北部集団の両性生殖二倍体の 1n精子

の受精に由来する。タイプ2は、クローン 2n卵と北

海道南部集団の ln精子の受精に由来する。まず、こ

れら 2タイプの三倍体より卵核胞 (GV) を取り出し減

数分裂像を観察すると、ほとんどの場合25本の二価

染色体を示した。三倍体 (3n=75)の卵母細胞では 50

本の染色体がベアを作り、 25の二価染色体を構成する

ことから、第一減数分裂の時までには、 25本の lセッ

トの染色体が既に削減され、残った 50本の相時染色

体が対合したことになる。すなわち、 3セットの染色

体のうち、親和性のより高い 2セットの間で複製・対‘

合が生じて、その後、正常な二倍体と同様に減数分裂

を行うことにより ln卵が形成されるものと考えられ

るO

次に独立する 10MSマーカーについて遺伝的な分析

を行ったところ、タイプ lの三倍体ではクローンの

ヘテロ接合型のうち、決まった一つのマーカー(アレ

ル)が卵に伝達されたのに対して、タイプ2では別の

アレルが伝達された。今、仮にクローンのマーカー型

をABとし、 タイプ 1の三f音イ本を AA'B，タイプ2を

ABB'とすると、前者では卵に伝達されるアレルはA

あるいは A'，後者では Bあるいは B'となった。典型

的な雑種発生 (hybridogenesis) とは、雑種ゲノム AB

のうち、通例雄(父方)由来の Bゲノムが排除され、

雌(母方)由来Aゲノムのみが卵に伝達され、卵が父

親穫Bと再び交配することにより永遠にヘテロ接合の

雑種 (AB)が生じる生殖様式である(図 3A)o しか

し、 ドジョウクローン由来三倍体においては、親和性

の高いゲノム (A-A'あるいは B-Bつ聞で減数分裂が生

じ、異質なゲノム (Bあるいは A) は排除される。こ

の様な生殖はmeiotichybridogenesis (減数分裂雑種発生)

とよばれる(図 3B)0 クローン由来の三倍体でこの様

な特殊な生殖様式が生じることは、クローン二倍体の

起源に異質なゲノムをもっ集団の交雑が関わっている

ことを示唆する (Morishimaら2008c)0



ドジョウの倍数性，ク口一ンと特殊な生殖

9.クローン二倍体に由来する二倍体-三倍体モザイク

9-1 モザイク個体の出現機構

クローン二倍体の産む2n卵に侵入した 1n精子が凝

縮したまま雄性前核にならないことが、 j雄性発生が生

じる原因である O しかし、既に 7-3節で論じたように

卵割開始前に、凝縮していた精子核が偶発的に活性化

して膨潤し、前核様の構造をとる場合、これらは雌性

前核と融合し3n核となり三倍体へと発生する。しかし、

2細胞期、 4細胞期の割球でこの様な現象(遅延受精)

がおきれば、そのような割球は 3nとなるが、他の割

球はクローン 2nであり、遺伝子型(倍数性)の異な

る二つの細胞集団をあわせもつ個体は二借体同三倍体

モザイクへと発生する。実際に、クローンニ倍体よ

り得た 2n卵に 1n精子を受精した場合、モザイク個体

が生じることは実験的に確かめられている(Itonoら

2007)。しかしながら、実際に観察したモザイク個体

では、二倍体細胞と三倍体細胞の比率が 1: 1である

飼体のほか、二倍体細胞の比率が63%、85%、さらに

94%の個体が観察されている (Morishim註ら 2004)。こ

れらの相違は、三倍体の割球ができたステージの相違

なのか、二倍体細胞と三{音体細胞を均等にもつモザ、イ

クが形成されたのちの発生過程で生じるのかは目下不

明である O

A. fJ  

倍数性モザイクはサケ科においては、染色体操作に

より生じる場合(山木ら 1999;Tanakaら2003;Yamaki 

ら2006)のほか、自然にも生じることが報告されて

いる (Yamakiら1999)0 ドジョウの野生集団ではこ

倍体ー三倍体モザイク個体の出現頻度は非常に低く、

2000年の調査では1.5% (21136: Morishimaら2002)、

2001年の調査では1.2% (21169: Morishimaら2004)

であった。

9-2.二倍体ー三倍体モザイク雌の生殖特性

Yoshikawaら (2007b)は野生から採取したモザイ

ク離、クローン二倍体より得た 2n卵の 1n精子による

受精から生じたモザ、イク雌について、それらの生殖特

性を調査した。先ず、得られた卵についてuv照射キ
ンギョ精子で、受精して作出した雌性発生子孫について

倍数性を分析したところ、それらは半数体、二借体、

および三倍体であった。この結果より、モザイク雌

は1n、2n、および3n卵を同時に産むことが判明した。

モザイクが産む卵は、肉眼的に小型と大型に区別でき、

大型卵はすべて 311であった。

これらの子孫について複数の MS座について解析を

行ったところ、雌性発生により生じた二倍体子孫はす

べて、モザイクの起源となったクローン二倍体と開一

」 -J C父方白川削除

べ②?ι?--------7込
B. 竿ロ1コ

異質Bゲノム削除

⑨ J?ffd古川!
図3.典捜的な雑種発生(hybridogenesis)(A)と三倍体で生じる減数分裂雑種発生(meiotichybridogenesis) (B) 
のメカニズム.A:AA 種と BB 種の交雑魚 AB において、父方自主~B ゲノムが排除され、母親由来のAゲノム
のみが伝達されることにより、 1n卵が形成される。卵の lnゲノムは、母親の lnゲノムと遺伝的に同一なこと
からヘミ・クローンhemi剛cloneといわれる。 B:減数分裂雑種発生 (meiotichybridogenesis)では、非還元2n
卵ABの受精により生じた三倍体AA'Bにおいて相同性がより高い二組の相同染色体(この図ではAとA')の
関で複製・対合が生じ、親和性の低いBゲノムは排除される。卵母細胞に残った2セットのゲノム (AとA')は
通常の減数分裂と同じ様式で二回の分裂を行い、 lnの卵を形成する。
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のマーカー型を示したことから、二倍体問三倍体モザ

イクの産む 2n卵は、クローン二倍体の生殖細抱に由

来する非還元クローン 2n卵であることが判明した。

半数体および三倍体子孫の同様の分析から、 1n卵には、

三倍体細胞のもつ3つのアレルのうち Iつが伝達され

ること、 3n卵の遺伝子型はモザイクの三倍体縮砲にほ

ぼ一致することが判明した。以上の結果は、減数分裂

による 1n卵と非還元 3n卵はモザイクを構成する三倍

体由来の生殖細胞に起源することを示している。

9-3 二倍体一三倍体モザイク雄のク口一ン 2n精子

二倍体問三倍体モザイク雄が機能的な二倍体精子を

作ることが判明している (Morishimaら2004)0 この

ような精子を紫外線照射により遺伝的に不活性化した

卵に受精して人為雄性発生を誘起したところ、生じた

二倍体個体の MSマーカー型と DNA-FP像は、自然二

倍体クローンと完全に一致した。また、モザイクの二

倍体精子を用いて正常なJJI~ を受精すると、生じた個体

はすべて三倍体であり、常にクローン二倍体と向ーの

MS座のアレルおよびDNA-FP断片を含んでいた。し

たがって、二倍体ー三倍体モザイク雄は、クローン 2n

精子のみを形成する (Morishimaら2004)0

クローン二倍体は遺伝的に全雌 (xx) と考えられる

が、クローン二倍体として発生を開始した受精卵の割

球がたまたま 1n精子を取り込むと、三倍イ本匪細胞が

形成される O もし、取り込んだ精子が機能的な Y染色

体(注:ドジョウでは形態的に分化した染色体は見ら

れない)を持っていると、三倍体の染色体構成は XXY

となる O 三倍体細胞がxxxの場合は、二倍体 三倍

体モザ、イクは雌として卵巣を発達させ、前述のように、

三倍体生殖細胞に由来する 1n卵および非還元 3n卵、

ならびにクローン二倍体生殖細胞に由来するクロー

ン2n卵を産むことになるが、 XXYの構成を持つ三倍

体細胞を持つモザイク個体は雄として精巣を発達させ

ることが考えられる O しかしながら、 8-1節に述べた

ように、三倍体雄は不妊であり、機能的な精子をほと

んどの場合形成できない。結局、このようなモザイク

では、生殖腺は雄の方向に誘導されるので、クローン

二倍体に由来する生殖細胞も精子形成に向けて誘導さ

れることになる O すでに、 7-2節で述べた機構により、

クローン二倍体に由来する初期精原細鞄で染色体倍加

が生じ、最終的にクローン 2n精子が作られるものと

思われる O

以上の状況は人為的に作成された生殖系列キメラの

性分化と類似する。全雌キンギョ (xx)と超雄コイ (yy)
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の交雑に由来する全雄キンギヨーコイ不妊雑種 (xy)

をホストとして、それらの目玉に、始原生殖細鞄 (PGC)

を多数合む全離 (xx)キンギョ目玉盤下部を移植して生

殖系列キメラを作出すると、 ドナーのキンギョは遺伝

的に全雌 (xx)であるにもかかわらず、ホストの生殖

腺では精子が形成される (Yamahaら2003)0

10. ドジョウの集団構造

10-1 アロザイムマー力ーによる集毘遺伝学的研究

遺伝マーカーを用いて、初めてドジョウ集団を研究

したのは Kimura(1978)である O 彼は東北から近畿地

方の 8集団より標本を得て、酵素・タンパク質問遺

伝子座の遺伝子頻度を明らかにし、東北・関東集団と

中部・近畿集団の間の遺伝的距離 (0.316)からドジョ

ウの中に遺伝的に分岐した 2グループがあることを示

した。その後、董ら (1999)は茨城県東連津川iより得

た標本についてアロザイム分析を実施し、遺伝的に大

きく異なる 2型(遺伝的距離:0.400)が問所的に生息、し、

近隣河川集団との比較から、従来のドジョウと遺伝的

に異なる偶体(集団)が生息することを示した。彼らは、

これら 2グループが形態的にも異なることを指摘した。

以上の研究はいずれも、日本国内のドジョウのなかに、

遺伝的に分岐した複数グループが生息することを示唆

する重要な成果を得ているが、調査地点が限られてお

り、日本全国を網羅していない。回lanとArai(2000)は、

日本各地 44地点、より得た 925個体の標本(すべて二

倍体)について、 9酵素 12遺伝子座を分析し、北海道

北部の集団は、ほかの集団と大きく異なること(遺伝

距離 0.286)、本州、!の中央部、関東・東海・甲信越に分

布するドジョウは、北海道南部、本州東北地方、本州

近畿・中国地方、四国に分布する集団と区別しうるこ

と(遺伝的距離 0.192) を示した。このことは、本邦

に遺伝的に大きく分化した複数グループのドジョウが

存在するという、既往の Kimura(1978)、董ら (1999) 

の結果を強く支持した。

10-2.ミトコンドリア DNAマー力ーによる集自遺伝

学的研究

Morishimaら (2008a) は、ミトコンドリア DNA調

節領域の塩基配列解析による集団構造解析を試みた。

その結果、自然二倍体クローン系統を含み、主に北海

道北部、石川県能登半島に出現するハプロタイプ (A

グループ)は、本州、!の他地域に出現するハプロタイ

プ (Bグループ)と大きく分岐しており(遺伝的距離

0.127)、異種レベルに相当する遺伝的分化が見られた。
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このAグループは上記の 10イ節のアロザイム分析に

よる北海道北部に出現したグループに相当する O 系統

掛から Bグループは、さらに日本各地に分布する B-1

と関東・東海・甲信越に高い頻度で出現する B-2のグ

ループに分けることができた(遺伝的距離0.048)。こ

れら二つの集団は、アロザ、イム分析による「北海道南

部・東北・近畿・中国・四国Jに分布する集団と「関
東・東海・甲信越jに分布するグループに相当する。

以上のように mtDNA塩基配列に基づく系統類縁関係

は、上記 10-1節で示したアロザイムマーカーによる系

統関係とよく一致していた。最近、小出水 (2009)は、

123産地より 444個イ本のドジョウをt来集し、 mtDNAの
チトクローム b遺伝子配列を分析し、ほほ同様の結果

を得ている O

10-3集団関交雑種の生殖能力

以上のアロザイムならびに mtDNAの分析に基づく

と、自然クローンを含む北海道北部に主に出現するグ

ループAとそれ以外に多く出現するグループBの開

には、種レベルの遺伝的な分化がありそうである O そ

こで、北海道北部 (Aグループ)女満別由来の雌 (M)

と北海道南部 (B-1グループ)岩見沢市北村由来の雄

(K) との間で、集団関交雑を行った。このように作出し

た雑麓第一代MK群を養成し、これらの集団関雑種の

生殖能力を調べた。その結果、雑種雌には、多数の 2

n非還元卵、あるいは多数の 1n卵と少数の 2n卵を同

時に、あるいは倍数性の高い異常な卵を多数産む偶体

が見られた (Arias-Rodriguezら2009b)0MS分析の結

果、非還元2n卵は遺伝的に同ーなクローンであった。

しかしながら、これらの卵に 1n精子を受精した場合、

非還元卵は雌性発生を行うことはなく、精子核を取り

込み三倍体として発生した。一方、雑種雄においては、

ほとんどの精子(あるいは精子様細胞)は接水後も運

動を示すものは極わずかであり、受精能力をもっ精子

の率は極めて低かった。なお、受精可能で、あった精子

は 1nあるいは 2nであった (Arias同Rodrigu切ら投稿準

備i判。

以上の結果は、異種間の交雑により非還元卵を産す

る雑種が生じる他魚種の例 (Daw1ey1989) と酷似して

おり、集団間雑種は種間雑種と同様の生殖特性を示し

た。このことは、交雑に用いた集団が、遺伝的に大き

く分岐していることを示すもう一つの証拠である。

11. 外来ドジョウ問題

アロザイム遺伝子頻度、 mtDNA塩基配列、集団関
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交雑の結果は、日本のドジョウ M anguillicaudatusは

分類上一種とされているが(斎藤 2002)、遺伝的に大

きく分化した複数のグループ(種)を内包する可能性

を強く示唆する。筆者らは、中国大陸でさらに調査を

進行中であるが、大陸においても日本と同様に複数の

遺伝的に大きく分化したグループの存在が認められて

いる(李と荒井2009)0このことは、そもそも「どの

グループのドジョウが本来の M 仰 gui!1icaudatusであ

るのか?J、あるいは、「どれも M αngui1licaudatusで

はないのか?Jという新たな問題を引き起こす。近年、
外来種問題が取り上げられることも多いが、 ドジョウ

に関しては、日本国内のみならず、中国など近隣諸国

におけるドジョウ、すなわち、受け入れる開と送り出

す側のそれぞれにおいて、 ドジョウの分類学的・遺伝

学的な整理が必要で、ある O 最近、日本の市場などにみ

られる自然四倍体ドジョウ (4節参照)の mtDNAハ

プロタイプは、中国中央部湖北省周辺長江流域の二倍

体、四倍体ドジョウと極めて近縁であることが明らか

になった(李と荒井2009)。すなわち、日本国内の市

場で見られる四倍体は中間中央部に由来する。当地で

は二倍体と四倍体は同所的に分布することから(李ほ

か2008)、1m倍体とともに語数グループの二倍体ドジョ

ウも、最初に自然四倍体の報告があった 1979年以前に

(OjimaとTakai1979)、すでに日本に移入されている

可能性が高い。以上の事実、ならびにほかの様々な理

由から、上記の 10-1および 10-2節で言及した B-2グ

ループは、もともと中国中央部のドジョウであり、こ

れらが食料、釣り餌、観賞魚、の生餌などとして、日本

に様々な経路で移入されたものと目下のところ考えて

いる O カラドジョウは要注意外来生物となっている(環

境省2009)0 しかし、本種の学名として M mizolepisあ

るいは P.dabrヲJanusが与えられ、前者は後者のシノニ

ムと考える見解が多いが、これら二つがおなじ種であ

るのか、 ト分な検討はなく、分類学的に未整理のまま

である(藤田 2007)0従って、これらの近縁種も含め、

遺伝学的な見地よりさらに検討を進める必要がある O

12. おわりに

ドジョウとの付き合いは 20年になろうとするO この

問、本種を材料として国内外で開発された種々の生殖・

発生工学的手法、 DNAマーカーなどの遺伝育種学研究

ツールは、より産業的価値の大きい養殖魚の育種技術

発展の基礎となっている O ドジョウには、倍数性変異

の存在、雌性発生によるクローン生殖、三倍体におけ

る雑種発生あるいは非還元卵形成といった特殊な現象
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が見られ、一見すると例外的な魚種のようにも見える。

しかし、これらの現象は、脊椎動物に共通する減数分

裂ならびに配偶子形成機構のわずかな変化に起因して

いるよう思われる O もし、将来、関与するメカニズム

を解明できれば、その統御によりクローン生殖やゲノ

ム倍加を人為的に誘起・制御する新たな育種技術を開

発することができるかもしれない。このような考えに

基づく脊種技術を植物ではアポミキシス技術 (apomixis

technology) とよび、近年、盛んに研究が行われている

(KoltunowとGrossniklaus2003) 0 このような技術を陸

上の産業動物(家畜、家禽)の育種へ利用することは

困難が予想されるが、すでに見てきたように魚類では

その可能性がある O そのためには、 ドジョウ野生集団

におけるクローン、四倍体、その他の変異体集団は、

すべて貴重な遺伝資源であり、これらの実態を解明し、

保全することが重要で、ある O
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