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Abstract 

The common freshwater shrimp Palaemon paucidens is recognized as a species complex comprising three 

genetically distinct types, referred to as A, B, and C. The B type is further subdivided into two subtypes, B-I 

and B-II, with B-I being described as the new species P. septemtrionalis. In this study, we designed a PCR 

primer pair based on the nucleotide sequence of the cDNA encoding the insulin-like androgenic gland 

hormone (IAG) of P. paucidens. PCR products were cloned and the nucleotide sequences from A, B 

(including both B-I and B-II subtypes), and C types were determined. The PCR products encompassed the 

entire exon 1, the complete intron 1, and partial exon 2. Phylogenetic analysis revealed two largely divergent 

clades, designated as IAG1 and IAG2 paralogs. Substantial nucleotide sequence differences were observed 

among the three types in IAG1 and between B and C types in IAG2. Notably, no IAG2 was detected in A 

type samples, and no apparent difference was observed between the B-I and B-II subtypes in either paralog. 
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緒言 

極東に広く分布するスジエビ Palaemon 

paucidens は、外来種であるチュウゴクスジエビ

P. sinensis を除けば日本の淡水域に生息する唯一

のスジエビ属の種と考えられていたが、いくつか

の隠蔽種で構成される種群であることがわかっ

てきた。1980 から 1990 年代にアイソザイム分析

や交配実験によって遺伝的に異なる 2 タイプ（A

と B）が存在すること、タイプ間では生殖隔離が

存在することが明らかにされた（Chow and Fujio 

1985; Chow et al. 1988; Fidhiany et al. 1988, 1990）。

その後、ミトコンドリアゲノムの 16S rDNA と核

の 18S rDNA 分析によって A タイプが原記載の

スジエビであること、A と B タイプ間の遺伝的

差異がさらに補強されたことだけでなく、奄美大

島固有の C タイプの存在が明らかにされた（張

ら 2018a, 2019; Chow et al. 2019; 武田・池田 2022, 

2023）。16S rDNA において、これら 3 タイプ間の

塩基置換率は 5.5−8.2 %にもなる（張ら 2018a, 

2019; Katogi et al. 2019; 武田・池田 2022）。さらに

B タイプは B-I と B-II の 2 系統に分けられ、B-I

系統は宮城県牡鹿半島以北、北海道、日本海側河

川に分布する一方、B-II 系統は宮城県牡鹿半島以

南の太平洋側河川に分布することが報告された

（張ら 2018a, 2019; Chow et al. 2019; 武田・池田

2023）。B-I と B-II 間の 16S rDNA における塩基
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Table 1. Specimens of Palaemon paucidens and P. septemtrionalis (B-I) used in the present study. See 

張ら(2018a) for detailed sampling location. 

置換率は 3.7−4.5 %であった（張ら 2018a; Chow et 

al. 2019; 武田・池田 2022）。さらに Katogi et al

（2019）は宮城県気仙沼の河川で採取されたスジ

エビ標本を P. septemtrionalis として新種記載し、

これは B-I 系統に該当するものと考えられた（張

ら 2018a; Chow et al. 2019; 武田・池田 2023）。以

上のように、スジエビ種群は少なくとも原記載の

A タイプ、新種記載された P. septemtrionalis、B-

II 系統そして C タイプで構成されていることに

なる。この種群構成は主にアイソザイム分析とミ

トコンドリア DNA 分析によるものであるが、B-

I系統と Cタイプのアイソザイム分析は行われて

いない。また、18S rDNA 配列において A、B、C

タイプ間の差異が示されているが、タイプ間の差

異は 1−2 塩基とわずかであり、B-I と B-II 系統間

には差異が無い（張ら 2018b; 武田・池田 2022）。 

我々はスジエビ種群の遺伝的分化に関する研

究をさらに進めるため、核 DNA マーカーの探索

を行ってきた。その中でインスリン様造雄腺ホル

モン（insulin-like androgenic gland hormone）（以下

IAG）遺伝子についてパラログと推定される配列

及びタイプ間の塩基配列差についていくつか知

見を得たので報告する。 

 

材料および方法 

用いたスジエビ標本を Table 1 に示す。これら

の標本は張ら（2018a,b）で使用されたものである。

A タイプは東京都多摩川支流大栗川（TOG）と滋

賀県琵琶湖（BIW）、B-I 系統（P. septemtrionalis） 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

は北海道信砂川（HNB）と秋田県比詰川（AHR）、

B-II 系統は千葉県長者川（CH）と鹿児島県集川

（AT）、そして C タイプは鹿児島県奄美大島嘉徳

川（AM）からの各 1 個体である。Banzai et al.（2012）

がテナガエビ科 3 種（コンジンテナガエビ

Macrobrachium lar、スジエビ、イソスジエビ

Palaemon pacificus）の IAG をコードする cDNA

配列を報告している。これら 3 種標本はネット通

販で入手したものであり、産地は不明である。こ

のうちスジエビの塩基配列からデザインしたプ

ライマー（AG2FP3: 5’-GAAGTCTACAATCAAA 

TTAC-3’及び AG3RP2: 5’-AAATGGACGCAAAG 

GTGGTC-3’）を PCR増幅に用いた。PCR の工程

は、94 °Cで 4 分の熱変性、30 サイクルの増幅反

応（94 °C で 30 秒の熱変性・58 °C で 30 秒のア

ニーリング・72 °C で 50 秒の伸長）、及び 72 °C

で 7 分の伸長、より成る。増幅産物のクローニン

グと塩基配列解析はChow et al.（2024）に従った。

各個体ごとに 3 から 6 コロニーを分析した。配列

間の塩基置換率（K2P distance）の計算、進化モデ

ルの選択と系統樹作成には MEGA6（Tamura et al. 

2013）を用いた。 

 

結果 

PCR 産物の全長配列を決定できたクローン数

は BIW8 で 4、HNB4 で 3、AT10 で 2、AM1 で 2

であった。部分配列を決定できたクローン数は

TOG1 で 1、AHR2 で 2、CH1 で 1 であった。各

個体で分析したクローンのうち塩基置換が見ら  
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Fig. 1. Maximum likelihood phylogenetic tree based on TN93 as the best-fit model of 12 IAG gene 

sequences obtained from Palaemon paucidens and P. septemtrionalis (B-I). 

 

Fig. 2. Maximum likelihood phylogenetic tree based on JC as the best-fit model of eight exon sequences in IAG 

gene obtained from Palaemon paucidens and P. septemtrionalis (B-I), and corresponding cDNA regions of P. 

paucidens and P. pacificus reported by Banzai et al. (2012). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

れた 12 クローンの配列をデータベース（DNA 

Data Bank of Japan: DDBJ）に登録した（accession 

no. LC859057–LC859068）。全長を決定できた配列

はプライマー部分を除くと 1,101–1,135 bpであっ

た。これら12配列のアライメントをAppendix Fig. 

1 に示す。Banzai et al.（2012）によるスジエビ IAG

の cDNA 配列との比較により、本研究で全長を

決定できた配列はエクソン 1 全長、イントロン 1

全長及びエクソン 2 の部分配列より構成されて

いることが示された。 

12 配列を用いた系統樹を Fig. 1 に示した。配

列は大きく 2 クレードに分けられ、これらを IAG

のパラログと想定し、IAG1 及び IAG2 と定義し 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

た。IAG1 に属する配列と IAG2 に属する配列間

の K2P は 17.8−21.4 %であった。IAG1 クレード

では 3 タイプが明瞭に分けられ、タイプ間の K2P

は 4.8−6.3 %であった。B-I と B-II 系統間に大き

な分化は見られず、配列間の K2P は 0.7−1.1 %で

あった。また、BIW8 から得た 2 クローン（BIW8-

IAG1a と BIW8-IAG1b）間の塩基置換数（インデ

ルを含む）は 21、K2P は 1.9 %であった。IAG2 ク

レードでは B-I と B-II 系統間に分化はほとんど

無く、配列間の K2P は 0.0–0.3 %であった。B と

C タイプ間には明瞭な差異が見られ、配列間の

K2P は 1.9–2.4 %であった。A タイプからは IAG2

に該当する配列が得られなかった。 
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Fig. 3. Alignment of deduced amino acid sequences obtained from eight exon sequences in IAG 

gene of Palaemon paucidens and P. septemtrionalis (B-I) determined in the present study and those 

of P. paucidens and P. pacificus reported by Banzai et al. (2012) (asterisks). Amino acids identical 

with those of the top sequence are shown by dots and gap is shown by dash. 

 
Fig. 4. Maximum likelihood phylogenetic tree based on JTT as the best-fit model of IAG amino 

acid sequences deduced from eight IAG gene sequences of Palaemon paucidens and P. 

septemtrionalis (B-I) determined in the present study and those of P. paucidens and P. pacificus 

reported by Banzai et al. (2012).  

 

全長が決定できた 8 配列のエクソン領域 125 

bp と Banzai et al.（2012）によるスジエビとイソ

スジエビの cDNA 配列を用いて系統樹を作成し

た（Fig. 2）。全長配列を用いた場合と同様に、ス

ジエビの配列は IAG1 と IAG2 に該当する 2 クレ

ードに分けられた。IAG1 クレードに属する配列

と IAG2 クレードに属する配列間の K2P は

10.3−14.1 %であった。Banzai et al.（2012）による

スジエビ cDNA は IAG1 クレードの A タイプに

含まれ、BIW8-IAGa と BIW8-IAGb との K2P は

それぞれ 0.8 と 1.6 %であった。BIW8-IAGa と

BIW8-IAGb 間の K2P は 2.4 %であった。IAG1 ク

レードでは A タイプと B+C タイプが明瞭に分け

られ、これら配列間の K2P は 3.3–5.0 %であった。

B-I と B-II 系統間に差異は見られず、Bと Cタイ 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

プ間の K2P は 0.8 %であった。IAG2 クレードで

は B-I と B-II 系統間に分化は見られず、Bと Cタ

イプ間の K2P は 4.2 %であった。イソスジエビ

cDNA とスジエビ IAG1 及び IAG2 クレードに属

する配列間の K2P は 25.5−27.9 %であった。これ

らコーディング領域の演繹アミノ酸配列のアラ

イメントとそれに基づく系統樹を Fig. 3 と Fig. 4

に示した。Ventura et al.（2011b）や Banzai et al.

（2012）による種々の十脚類の IAG における演

繹アミノ酸配列から、本研究で分析対象とした塩

基配列から得た演繹アミノ酸配列は IAG のシグ

ナルペプチド全領域と B 鎖の一部を含むことが

示された（Fig. 3）。スジエビの演繹アミノ酸配列

は IAG1 と IAG2 に該当する 2 クレードに分けら

れた（Fig. 4）。クレード間では 6−8 残基の差異が 
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見られ、その多くがシグナルペプチド領域に見ら

れた（Fig. 3）。IAG1 クレード内ではタイプを特

徴づける明瞭な差異は無かった。IAG2 クレード

内では B と C タイプ間で 2 残基差が見られた

（Fig. 3）。スジエビとイソスジエビ間では 13−15

残基差が見られ、その多くはシグナルペプチド領

域に見られた（Fig. 3）。 

 

考察 

甲殻類の性分化を制御する造雄腺（androgenic 

gland）が端脚類のハマトビムシ Orchestia 

gammarella で発見されて以来（Charniaux-Cotton 

1954）、造雄腺と IAG に関する多くの研究が蓄積

されてきた（例えば Levy et al. 2018）。十脚類で

はザリガニの 1 種 Cherax quadricarinatus で IAG

をコードする cDNA が Manor et al.（2007）によ

って初めて報告され、その後同様な研究がクルマ

エビ類（Banzai et al. 2011; Li et al. 2012; Vázquez-

Islas et al. 2014）、テナガエビ類（Ventura et al. 2009, 

2011a; Banzai et al. 2012; Ma et al. 2013, 2016; Li et 

al. 2015）、タラバエビ類（Levy et al. 2020）、ザリ

ガニ類（Rosen et al., 2010; Savaya et al. 2020）、カ

ニ類（Chung et al. 2011; Huang et al. 2014, 2017; 

Jiang et al. 2020）で行われてきた。これらの研究

は IAG をコードする遺伝子が 1 つであることを

示唆している。  

本研究で分析した琵琶湖産スジエビ A タイプ

（BIW8）の IAG1 で検出された 2 種類のクロー

ン（BIW8-IAG1a と BIW8-IAG1b）間の塩基置換

数は 21 であった。PCR 産物をクローニングした

場合にはポリメラーゼによる複製エラーが顕在

化することが指摘されている（Pääbo and Wilson 

1988）。魚類と甲殻類において今回と同様な手法

で約 1,000 bp の PCR 産物をクローニングした例

では、最大で 5 塩基の複製エラーが観察されてい

る（Chow et al. 2024）。琵琶湖産スジエビで検出

された 2 種類のクローン間の差異はこのような

エラーの範囲を大きく超えていることから、異な

る対立遺伝子あるいはパラログの可能性もある。 

本研究でパラログの一つと想定した IAG1では

全塩基配列、エクソン領域及び演繹アミノ酸配列

の全てでスジエビ 3 タイプ間の明瞭な分化が示

された。もう一つのパラログと想定した IAG2 は

A タイプから検出されなかったが、B と C タイ

プ間では明瞭な分化が示された。これら IAG 遺

伝子配列から導いたタイプ間の系統関係は B と

Cタイプが近縁であり、A タイプが最も分化して

いることを示す。これはミトコンドリア 16S 

rDNA の塩基配列から導かれた系統関係（張ら

2018a; 武田・池田 2022, 2023）とよく一致する。

B-IすなわちP. septemtrionalisとB-II系統間の 16S 

rDNA 配列における塩基置換率は 3.7–4.5 %であ

り（張ら2018a; Chow et al. 2019; 武田・池田2022）、

この値は 3 タイプ間の差に較べると小さいが、テ

ナガエビ科の 16S rDNAで一般的に見られる種内

塩基置換率（0−2 %）（Murphy and Austin 2003; 

Murphy et al. 2004; Cartaxana 2015）を充分に超え

る。しかしながら、IAG1 と IAG2 ともに B-I と

B-II 系統間に明瞭な分化は見られず、IAG 遺伝子

では B-I と B-II 系統間の遺伝的分化を検討でき

ないことが示された。 

IAG2がAタイプから検出されなかった要因と

して、使用したプライマーと A タイプの相同領

域の配列間でのミスマッチが考えられ、IAG1 と

IAG2 間で保存された配列を参考にしてデザイン

したプライマーによる PCR を行う必要がある。

一方、A タイプに IAG2 が存在しない可能性もあ

る。エクソン配列及びアミノ酸配列から得られた

系統樹は、スジエビの系統で IAG のパラログが

生じたことを示す。また、Bタイプ 4 個体で 8 ク

ローン、C タイプ 1 個体で 2 クローンの配列が決

定され、そのうち B タイプ 3 個体、C タイプ 1 個

体で IAG1 と IAG2 の両方が検出されている。一

方、A タイプでは 2 個体で 5 クローンの配列が決

定されているにもかかわらず IAG2が検出されて

いない。Banzai et al.（2012）が使用したスジエビ

は明らかに A タイプであったが、1 種類の cDNA

しか検出されていない。A タイプに IAG2 が存在

しないのであれば、A タイプと B+C タイプが分

化後にパラログの生成に関与した遺伝子重複が

B+C タイプの系統で起こった可能性が考えられ

る。IAG1 と IAG2 間の塩基置換を考慮した縮重
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プライマーのデザイン及びそれを用いた cDNA

解析が望まれる。B と C タイプで検出された

IAG2 が発現しているかどうか、発現しているな

らばその機能解析も今後の検討課題であろう。 
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Appendix Fig. 1. Nucleotide sequence alignment of partial IAG gene of Palaemon paucidens and P. septemtrionalis 

(B-I). See Table 1 for the specimen ID. Nucleotides identical with those of the top sequence are shown by dots and 

gap is shown by dash. Exon regions are shown in gray. Undetermined nucleotides are indicated by x-mark.  
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Appendix Fig. 1. continued 
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Appendix Fig. 1. continued 
 

 


