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研究成果の概要（和文）：植物のなかにはオスとメスの区別がある種がある。ナデシコ科のヒロハノマンテマも
その１つで、XY型の性染色体をもつ。重イオンビームでY染色体に様々な大きさの欠失を誘発し、欠失した遺伝
子の並び方を手が掛りにY染色体の遺伝子地図を構築した。欠失の大きさが最も小さく、雄花が両性花に変異し
た変異体のゲノム解析を行い、めしべの発達を抑制する遺伝子の候補を絞り込んだ。一方、欠失の大きな変異体
で網羅的な遺伝子発現解析を行ったところ、Y染色体のある領域が欠落するとX染色体の遺伝子の発現量が2倍に
なることを発見した。植物性染色体がオスとメスの間でX染色体の遺伝子の発現量を均一に保つ遺伝子量補正を
持つことを示した。

研究成果の概要（英文）：Some plants have distinct male and female individuals. One of them, Silene 
latifolia has XY-type sex chromosomes. We induced large deletions in the Y chromosome with heavy-ion
 beams, and constructed a gene map of the Y chromosome based on the arrangement of the deleted 
genes. Genoe sequencing of mutants with small deletions which have hermaphroditic flowers was 
conducted to identify the candidate genes that suppress the development of pistil. On the other 
hand, exhaustive gene expression analysis was carried out on large deletion mutants, revialing that 
the expression levels of the X-linked genes were doubled if a specific Y chromosome region was 
deleted. This result suggests that plant chromosomes have the gene dosage compensation which 
balances the expression level of X chromosome gene uniform between male and female and that the 
dosage compensation occurs immediately after loss of Y-linked genes.

研究分野：植物遺伝学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
我々は、独自に作製したY染色体地図を活用することで、植物性染色体がオスとメスのX染色体連鎖遺伝子の発現
量を均一に保つ「遺伝子量補正機構」をもち、それはY染色体上の一部の領域が欠落するとすぐに働くことを発
見した。本発見は、植物性染色体が動物と同様の遺伝子量補正機構を獲得しうることを示した。さらに、遺伝子
量補正は進化の過程で遺伝子ごとに徐々に起るのではなく、ひとたびY染色体上の相同遺伝子がなくなると即座
に生じることを初めて捉えたという点で学術的に意義深い研究成果といえる。



様 式 Ｆ－１９－２ 
１．研究開始当初の背景 
ナデシコ科草本のヒロハノマンテ
マは、雄花を咲かせるオスと雌花を
咲かせるメスの区別がある植物（雌
雄異株植物）である(図１)。顕微鏡
で染色体を観察すると、オスには巨
大なY染色体がみられる。その大きさ
は570 Mbと推定されている。Y染色体
上には、めしべの発達を抑制する遺
伝子（GSF）と、おしべの発達を促進
する遺伝子（SPF）との、2つの性決
定遺伝子の存在が推定されている。
ヒロハノマンテマのXY染色体が出現
したのはわずか1100万年前であり、
これはほ乳類の性染色体の出現が1
億6千万年前であるのと比較して新しい。そのため、XY間には1000を超える相同遺伝子対が保存
されている。性染色体は、1対の常染色体が互いに組換え（DNA鎖の交換）を止めることで誕生
したと考えられるが、相同遺伝子対の多型頻度を計算することにより、染色体の部位ごとの組
換え停止のタイミングが推定できる。ヒロハノマンテマで性決定遺伝子が同定できれば、２つ
の性決定遺伝子がどの順番で獲得され、性染色体が誕生したのかを理解することができると期
待されている。 
組換え抑制領域はヒロハノマンテマの Y 染色体の大部分を占める。そのため、Y 染色体では、
組換え価を求めて遺伝子同士の距離を計算する従来法による遺伝子地図の作製ができない。そ
こで我々は、様々な大きさの欠失を誘発できる重イオンビームを照射して変異体を多数作出し、
それらの欠失パターンから Y染色体の遺伝子地図を作製する新たな手法を確立した。 
本研究では、作製した遺伝子地図と Oxford 大学が保有するヒロハノマンテマのゲノムやトラ
ンスクリプトームのドラフト配列を活用し、以下 2つの研究を実施した。１つは、性決定遺伝子
GSF の候補の絞り込みである。Y染色体の欠失変異体のうち、最も欠失サイズが小さく両性花を
咲かせる変異体 2 個体を選び、ゲノム解析と遺伝子発現解析を併用して欠失遺伝子を絞り込ん
だ。もう１つは、遺伝子量補正の研究である。遺伝子量補正とは、X染色体上の遺伝子の発現量
のオスメス間での違いを補正する機構のことである。X染色体はオスに 1本、メスに 2本存在す
るため、X染色体上の遺伝子の数はメスの方が 2倍多いことになる。哺乳類の場合、メスの 2本
の X染色体のうちの片方が不活性化することで、X染色体上の遺伝子の発現量を雌雄で調整して
いる（図 2 左）。ショウジョウバエ
では、オスの X染色体上の遺伝子の
発現量が 2倍になることで、X染色
体上の遺伝子の発現量を雌雄で調
整している（図２中央）。ヒロハノマ
ンテマの場合、Y染色体が新しいた
め、Y染色体上の遺伝子も X染色体
上の遺伝子と同等に機能している
場合が多い。そのため、遺伝子量補
正機構が存在するかどうかは長年
議論されてきた（図 2右）。我々は、
Y染色体上に巨大な欠失を誘発し、
Y 染色体連鎖遺伝子(Y 遺伝子)を人
工的に欠落させた場合に、X染色体
上連鎖遺伝子（X遺伝子）の発現量
がどのように変化するかを調査し
た。 
 
２．研究の目的 
本研究では、１）ヒロハノマンテマの Y染色体上の遺伝子 GSFの絞り込み、および、２）Y
染色体に欠失が生じた場合の X染色体連鎖遺伝子の発現変動の調査を目的とした。 
 
３．研究の方法 
１）ヒロハノマンテマの Y染色体上の遺伝子 GSFの絞り込み 
オス1個体、メス5個体、および両性花変異体2個体からゲノムDNAを抽出し、Hi-Seq2500によ
る高速シーケンスを行なった。これらのゲノムの生データから目的の遺伝子を抽出するため以
下のように解析した。目的の遺伝子は、「オスのY染色体に存在するが、メスおよび両性花変異
体2個体には存在しない」はずである。オスと両性花変異体のゲノム情報を比較すればよいはず
だが、両性花変異体２個体はいずれも重イオンビームで作出した変異体であるため、単純にゲ
ノム配列を比較してオスだけに存在する配列を抽出すると、常染色体上に存在する変異領域を

図 1 ヒロハノマンテマの雄花（左）と雌花（右） 
Bar は 1cm を示す。 

図 2 動物と植物の遺伝子量補正 A：常染色体、X：X染
色体、Y:Y 染色体 



全て抽出してしまうことになる。そこで、メス5個体由来のゲノム配列を利用した。オスのゲノ
ム配列からメス5個体のゲノム配列を引き算することで、ほぼ全てのオスメス共通の配列は削除
できるはずである。その上で、両性花変異体2個体と共通な配列を引き算することにした。計算
量を少なくするため、Akagi et al .(2014)のプログラムを用いて獲得したリードを35bpの長さ
にコンピューター上で切断し、それぞれの断片を網羅的に比較した。「オスに存在するが、メス
および両性花変異体2個体には存在しない」という35bpの断片を含むリードだけを抽出し、それ
らをSOAPdenovo v.2.0.4(Luo et al. 2012)でアセンブルした。得られたコンティグに元のゲノ
ム配列をBWAでマッピングし、「オスに存在するが、メスおよび両性花変異体2個体には存在しな
い」コンティグを絞り込んだ。 
オス、メス、両性花2個体の0.5mm以下の極小さな蕾にサンプリングしてRNAseq解析を行なっ
た。オスのリードをTrinity v2.5.0 (Grabherr et al. 2011) でアセンブルしトランスクリプ
トームを得た。本トランスクリプトームとOxford大がもつトランスクリプトームに対し、上記
のオス特異的コンティグでBLAST解析を行い、蕾で発現している遺伝子群を絞り込んだ。全ての
RNASeqのリードを用いてRSEM v.1.2.31(Li et al. 2009)により発現解析を行い、オスで発現す
るが、メスおよび両性花2個体では発現しない遺伝子を絞り込んだ。 
 
２）Y染色体に欠失が生じた場合の X染色体連鎖遺伝子の発現変動の調査 
①Y染色体欠失マップの拡充 
Y遺伝子が欠失した場合のX遺伝子の発現変動をみる実験では、Y染色体の地図に則っることで
部位ごとの変化を追うことができる。そこで、なるべく多くの遺伝子をY染色体地図に加えるた
め、Y染色体欠失マップを拡充した。Oxford大がもつドラフトゲノム配列からオスに特異的な配
列をもつコンティグをピックアップし、PCR用プライマーを設計した。オス、メスのDNAを鋳型
としてPCRを行いオスのみで増えるプライマーセットを選んだ。PCRで各変異体の欠失情報を収
集し、欠失マッピングソフトウェアDelMapper（Kazama et al. 2016）でマッピングを行った。 
②巨大Y染色体欠失変異体のRNASeq 
Y遺伝子の欠失によるX遺伝子の発現量の変化を調査するため、大きな欠失をもつ変異体を選
択し、それぞれ葉と蕾をサンプリングしてRNASeq解析を行った。RSEM を用いてでFPKM値を求め
て発現解析を行い、X染色体連鎖遺伝子の発現量を野生型および変異体間で比較した。 
 
４．研究成果 
１）ヒロハノマンテマの Y染色体上の遺伝子 GSFの絞り込み 
ここで、これらのリードをアセンブルしたところ、オス特異的な67481個のコンティグを得
た。このうちオスのつぼみで発現するコンティグは1749個であった。さらに、オス、メス、両
性花変異体2個体について、直径0.5mm以下の極小さな蕾をサンプリングしてRNAseq解析を行っ
た。得られたリードおよびゲノムシーケンスのリードを1749個のコンティグにマッピングする
ことで、「オスに存在し発現するが、メスおよび両性花変異体2個体では存在せず発現しない」
コンティグを絞り込んだ。得られたコンティグをもとにプライマーを設計し、14個体の両性花
変異体に共通して存在しないコンティグを絞り込むことで、GSF遺伝子の候補を得た。 
 
２）Y染色体に欠失が生じた場合の X染色体連鎖遺伝子の発現変動の調査 
 ①Y 染色体欠失マップの拡充 
 新たに Y染色体特異的マーカーを 163 個作製し、104 変異体について PCR を行い、それぞれの
マーカーが増幅するかどうかを調査した。DelMapper を用いて Y 染色体地図を作製したところ、
前回の地図と同様に SPF と GSF が Y染色体の同じ腕に位置する地図が完成した。 
②巨大Y染色体欠失変異体のRNASeq 
野生型のオスと、Y染色体に部分欠失をもつ変異体17個体について、つぼみと葉からRNAを抽
出してRNASeq解析を行った。野生型と変異体の遺伝子発現量を比較したところ、常染色体連鎖
遺伝子に発現変動はなかった。また、X遺伝子のうちそれと相同なY遺伝子が欠失していない遺
伝子群についても有意な発現変動は見られなかった。ところが、Y上の相同遺伝子を欠失してい
るX遺伝子では、発現が約2倍に上昇する遺伝子と発現が変動しない遺伝子に分類された。この
現象は、葉でも蕾でも同様に観察された。次に、同様な現象が常染色体にヘテロ接合で巨大欠
失を誘発してヘミ接合な領域を作った場合でも生じるかどうかを調査するため、重イオンビー
ムを花粉に照射し、正常なメスに受粉して得た変異体の全ゲノム解読を行った。その結果、常
染色体の相同染色体対のうちの1本の遺伝子が欠失した場合には、上記のような発現上昇は生じ
なかった。次に、Y染色体の欠失領域を遺伝子地図により３つに分類して解析した。A）GSF領域
を主に欠失している変異体、B）SPFを主に欠失している変異体、C）染色体の逆側の腕を大きく
欠失している変異体、である。その結果、興味深いことに２）SPFを主に欠失している変異体に
おいてのみ、X遺伝子の発現上昇が見られた(図3)。さらに興味深いことに、２）の変異体で
は、Y遺伝子が欠失していないX遺伝子の発現量も有意に上昇した。ヒロハノマンテマの性染色
体は誕生して1100万年程度と比較的新しく、XY間で相同遺伝子対を多くもっておりY遺伝子も機
能しているものが多いため、遺伝子量補正は必要無いようにも思える。しかし我々は、Y遺伝子
が突然欠失するとそれを補うようにX遺伝子の発現量が上昇することを見いだした。この効果が
Y染色体の一部の領域にとどまっていることも興味深い。 
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