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研究成果の概要（和文）：自然集団の遺伝的背景のもとでは、左右逆に発生するだけで、動物の胚は奇形死亡率が増大
する。この純化淘汰が内臓逆位の進化を抑制している。対して巻貝では、内臓逆位の逆巻系統がくり返し進化した。だ
がそれは、放精放卵せず交尾して繁殖する巻貝にかぎられる。しかし、野生集団で検出された左右反転因子が螺旋卵割
の左右極性にもらたす母性効果を解析した結果、螺旋卵割の左右極性は右型か左型のどちらか一方に決定されるのでは
なく、両者の間の中間的な極性が連続的に実現されていることが判明した。

研究成果の概要（英文）：In bilaterian metazoa, mutation for left-right reversal is associated with an 
increased probability of early developmental defect and reduces survival. This purifying selection 
constrains the evolution of situs inversus. In contrast, left-right reversal of primary asymmetry has 
repeatedly evolved in gastropods that copulate for reproduction (i.e. internally fertilize). The present 
study disclosed that mutations in wild populations of terrestrial gastropods generate continuous 
variation in the degree of left-right polarity in spiral cleavage by their maternal effect.

研究分野：進化生物学
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  ３版



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１． 研究開始当初の背景 
交尾する巻貝では、逆巻は交尾上不利
なため淘汰されやすい。にもかかわらず、
逆巻種がくり返し進化した。一方、交尾
せず体外受精する巻貝や、交尾器が正中
線にある動物では、内臓逆位は配偶上不
利ではないのに、集団に固定しない。本
研究は、このパラドクスを解決する開拓
研究として位置づけられる。 

19世紀末に種間比較により、有肺類の
初期胚は螺旋卵割が右巻種と左巻種で
は左右逆に進行する。この観察に加え、
右巻種のソトモノアラガイでみつかっ
た左巻突然変異を用いでの交雑実験に
より、右巻野生型遺伝子と左巻突然変異
遺伝子との遺伝様式が 20 世紀初頭に報
告されて以来、有肺類の巻き方向すなわ
ち螺旋卵割の極性は、突然変異で左右反
転するものと信じられ、発生学や遺伝学
の教科書で記述されてきた。巻貝には右
巻種と左巻種があり、右巻か左巻の表現
型に分けられるため、巻き方向の進化を
記述する上では、野生集団に右巻遺伝子
か左巻遺伝子のどちらかが新たに固定
するプロセスとして理解するのは妥当
である。しかし、ソトモノアラガイおよ
びタケノコモノアラガイで左巻遺伝子
による左巻系統の固定と交雑実験が行
われた以外には、野生型遺伝子に対する
逆巻遺伝子の存在は立証されていない。 
逆に、右巻種のオナジマイマイや左巻
種のナミコギセルでは、野生集団で検出
された逆巻変異体の原因遺伝子が逆巻
遺伝子ではなく、螺旋卵割の極性を決定
することができなくなるラセミ（欠損）
遺伝子であることが近年判明した。 

 
２． 研究の目的 
突然変異で出現した逆巻の胚は、鏡像
対称には発生せず奇形死亡率が高い。右
巻への捕食圧と、遺伝浮動は、この左巻
への淘汰圧と拮抗する。交尾する巻貝で
は、頻度しだいで左巻が交尾上有利にな
る。以上の条件下では、胚奇形率に有意
な量の相加遺伝分散があるかぎり、胚奇
形率の低い左巻が選択される。本研究で
は、胚の螺旋度の量的変異に着目し、野
生集団にみつかる左右反転変異体の初
期発生にみる極性変異の統計解析をお
こなう。 
これまで、右巻種の野生集団と左巻種
の野生集団の比較、およびモノアラガイ
の右巻と左巻の比較から、螺旋卵割の表
現型・極性は右型か左型のどちらか一方
であると信じられてきた。すなわち、左
右極性としては 2種類であるものの、こ
の極性に量的変異があるか否かの検証
はこれまで実験的に検証されたことが
ない。本研究の狙いは、殻と軟体部の巻
き方向や内臓の配置という 2次左右性を

決定する螺旋卵割の極性の量的変異を
統計解析することにある。 
これにより、右巻種や左巻種に出現す
る逆巻遺伝子またはラセミ遺伝子がも
たらす左右逆（内臓逆位）の表現型が、
純化淘汰の対象となりうる量的変異を
示すのか否かの実証的基盤を得ること
ができると予測される。 

 
３． 研究の方法 
有肺類は、右巻と左巻の交尾が可能な
同時雌雄同体である。個体の巻型は、母
親の核遺伝子型が決定する。左巻遺伝子
のホモ接合体 dd が産む卵はすべて左巻
に発生し、右巻遺伝子ホモ接合体 DDが
産む卵はすべて右巻に発生する。ゆえに、
DD×ddの交配により、両親の遺伝的背景
（核ゲノム）を共有し、巻型の遺伝子型
も同一の Dd でありながら、母性因子ゆ
えに左右逆に発生する個体が得られる。
胚（第三卵割終了直後）を透過式光学顕
微鏡で撮影し、螺旋度を計測する。 
  

 
４． 研究成果 
自然集団の遺伝的背景のもとでは、左
右逆に発生するだけで、動物の胚は奇形
死亡率が増大する。この純化淘汰が内臓
逆位の進化を抑制している。対して巻貝
では、内臓逆位の逆巻系統がくり返し進
化した。だがそれは、放精放卵せず交尾
して繁殖する巻貝にかぎられる。しかし、
野生集団で検出された左右反転因子が
螺旋卵割の左右極性にもらたす母性効
果を解析した結果、螺旋卵割の左右極性
は右型か左型のどちらか一方に決定さ
れるのではなく、両者の間の中間的な極
性が連続的に実現されていることが判
明した。 
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