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論  文  内  容  の  要  旨  

軟体動物の特徴のひとつとして多様な穀形態があげられるが，本研究では，特に二枚貝綱への進化過程に着目した。二枚  

貝綱は，単板綱様の一枚の殻板を持った祖先が，背側中央部に蝶番を獲得することによって左右に殻が分割されて二枚の殻  

になったと考えられている。したがって二枚貝綱への進化過程の背景にある発生機構の進化を理解する上で，蝶番獲得の背  

景にある発生機構の進化を理解することが特に重要である。そこで第一章では，二枚貝綱の発生学的研究を分子レベルでも  

可能とするため，ケガキふ‡Cr¢裏わ柁α烏聯ゑ～の発生を記載するとともに，EST解析によるマーカー遺伝子の探索を行った。  

第二章では，二枚貝綱の蝶番獲得について，engrailedとBMPによって貝殻腺の境界部分を規定する機構を採用したのか  

どうか，腹足綱と二枚貝綱とでBMPシグナルの発現を比較することによって検証した。ケガキのBMP2／4とBMP5－8の  

発現を解析した結果，BMP2／4が将来貝殻腺となるⅩ細胞の前後に位置する細胞において発現していた。そしてBMP5－8  

は母性的に胚全体で発現していたが，殻形成期には貝殻腺領域以外の外胚葉上皮に発現が限定された。またリン酸化  

SMADの抗体染色によりBMPシグナルを受容した細胞を同定した結果，腹足綱と二枚貝綱の両方で貝殻腺の境界部にお  

いて染色された。以上の結果からBMPシグナルが貝殻腺の境界を規定する機構は，腹足綱と二枚貝綱とで共通していると  

考えられた。また第三章では，腹足綱で知られる腹側中央線が二枚月綱との共通祖先にも見られるのか，また腹側中央線の  

シグナルが背側へ延長された結果／二枚貝綱の蝶番獲得に結びついたのかを，腹足綱と二枚貝綱とでhedgehogと  

brachyuryの発現解析を行った結果を比較することで検証した。腹側中央線においてbrachyuryの発現が見られることは両  

者で共通していた。一方，hedgehogの発現については両者の間で違いがあり，腹足綱では腹側中央線において発現してい  

たが，二枚貝綱では蝶番の前後両端部分に特異的に発現していた。またengrailedが蝶番に発現していることもすでに知ら  

れている。以上のことから，少なくとも二枚貝綱と腹足綱との共通祖先では，BMPシグナルとengrailedを用いて貝殻腺  

境界部を規定することが行われ，また腹側中央線の形成にはbrachyuryが用いられていたと考えられた。そして，祖先の  

腹側中央線で利用されていたhedgehogシグナルが，二枚貝綱の系譜において，背側中央部へ移動して新規構造である蝶番  

の獲得に結びついたのではないかと考えられた。祖先において，貝殻腺境界部でBMP2／4が果たしていた機能は二枚貝綱  

の系譜においてBMP5－8によって受け継がれ，一方BMP2／4は新たな発現パターンを獲得した結果，新規構造である蝶番  

の獲得に結びついたと考えられた。  

論 文 審 査 の 結 果 の 要 旨  

本論文は，軟体動物を特徴づける殻形態が，二枚貝綱，腹足綱といった分類群間でどのようにして多様化していったか，  

またその背景にどのような遺伝子レベルでの進化があったのかを明らかにしようとしたものである。欧米の研究グループを  

中心にして，腹足綱を用いた発生学の研究は多少行われているが，二枚貝綱の初期発生に関する研究は，20世紀はじめに行  

－ 552－   



われた記載以外ほとんどない。   

このような現状に対応して，本研究では二枚貝綱の代表としてケガキを取り上げ，発生学研究の土台を築くところから始  

めた。そして発生過程を詳細に記載したばかりでなく，原腸胚から得られたcDNAライブラリーを用いて初期発生におけ  

る組織特異的な遺伝子マーカーの探索を行い，繊毛細胞，前方中胚葉，後方中胚葉，貝殻腺形成前駆細胞などのマーカーを  

得ることに成功した。これは，ケガキの発生学研究を行う上での基礎を築いた研究成果として評価することができる。   

その後，申請者は二つの作業仮説を立て，その仮説の遺伝子発現からの検証を試みた。最初の仮説は，二枚貝綱の2枚の  

殻は，一つだけ形成される貝殻腺の中心部に，殻の境界を規定する機構が二次的に働くことによって形成されるというもの  

で，その仮説を検証するために，腹足綱において貝殻腺の境界形成に関わることが知られているBMPシグナルのケガキに  

おける働きを解析した。結果は必ずしも境界の延長により，殻が2枚に分かれたことを支持しなかったが，BMP2／4の進  

化が二枚貝綱に特有の貝殻腺のリボン状の形態を形成する過程に関わっていることを示唆した。   

次に，二枚貝綱の殻が正中線上で分裂する際に，腹足綱の腹側正中線の形成に関わる因子が用いられているという仮説を  

関与が知られているhedgehogとbrachyuryの二遺伝子のケガキにおける発現から検証した。その結果，分泌性のhedge－  

hogシグナルが正中線上で殻の分泌を抑えるなどの働きをして，殻を二分することに関わっている可能性を示し，腹側正中  

線の形成に関与する遺伝子の一部が二枚の殻を獲得する際に重要な役割を果たしたのではないかという可能性を強く示唆し  

た。   

進化の機構を明らかにするためには，遺伝子の機能を明らかにするための機能解析が不可欠だが，本研究は発現を調べる  

だけにとどまっており，仮説が十分に検証されているとはいえない。しかし，二枚貝綱の発生学的な知見がほとんどない現  

状で，特有の殻形成の進化に重要な役割を果たした可能性の高い遺伝子を絞り込んだ点，さらにはケガキという種を発生学  

の研究材料の系として確立した点は，軟体動物の貝殻形態の進化に関する研究に大いに貢献する成果であると評価された。   

よって本論文は博士（理学）の学位論文として価値あるものと認める。また論文内容とそれに関連した試問の結果合格と  

認めた。  
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