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研究成果の概要（和文）：胚乳発達を制御する父性インプリント遺伝子の同定を目的として探索を進めた。
１．母性インプリント遺伝子とのコンフリクトに着目した探索：シロイヌナスナCol-0株に各種野生系統の花粉
を受粉させて得た種子の多様性を指標にGWASを行い、種子サイズに影響を与える複数の遺伝子座と、複数の父性
インプリント遺伝子候補を同定した。
２．DNAメチル化による発現制御に着目した探索：目的とする遺伝子の発現のDNAメチル化依存性に着目し、DNA
メチル化変異株のトランスクリプトーム解析データをもとに候補遺伝子を抽出した。さらに、epiRIL系統との交
配データをもとに種子サイズに影響を与えるメチル化ゲノム領域を絞り込んだ。

研究成果の概要（英文）：This project aims to identify paternally expressed imprinted genes that 
regulate endosperm development. We searched for these genes through the following strategies.
1. Search based on the conflict between maternal and paternal genomes: When Arabidopsis thaliana 
Col-0 strain was crossed with other natural A. thaliana strains, the obtained F1 seeds exhibited 
high phenotypic variation in size. A genome-wide association study of seed size identified some 
associated loci, in which some paternally expressed genes were located. 
2. Search based on the gene expression dependent on DNA methylation: The expression of target genes 
is suggested to be dependent on DNA methylation. The comparative pollen transcriptome analysis of 
wild type and a DNA methylation mutant identified several candidates genes. Furthermore, the 
analysis of F1 hybrids between wild type and epiRIL liens identified some loci that affect seed size
 dependent on DNA methylation.

研究分野： 細胞間情報学
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１．研究開始当初の背景 
 種子のサイズは植物種毎に極めて多様で
ある。このサイズは種子数や発芽後の生存率
に直結するため、個々の種は進化の過程で自
らの生存をかけて至適の種子サイズを選択
したと推察されるが、その分子基盤はほとん
ど明らかにされていない。 
 種子サイズに影響を与える要因として、胚
乳の発達を挙げることができる。被子植物で
は、重複受精により２つの精細胞が卵細胞と
中央細胞にそれぞれ受精し、前者は次世代の
胚となり、後者は胚へ養分を送るための胚乳
となる。胚乳は、受精後に急速に核分裂を繰
り返し、多核体を形成した後に、核が細胞壁
で仕切られることで細胞化し、胚乳の拡大は
停止する（文献①）。種子の胚乳部分の大き
さは細胞数に依存し、また一旦細胞化した後
は細胞分裂を行わないため、細胞化が遅くな
ると胚乳は大きくなり、逆に細胞化が早けれ
ば胚乳は小さくなる傾向にある。 
 これまでに倍数性が異なる植物を用いた
相互交配実験により、胚乳発達に対して、父
性ゲノムと母性ゲノムが拮抗的に作用する
ことが報告されている。すなわち、父方にゲ
ノムを倍化させた株を用いると胚乳の細胞
化が遅れて種子が大きくなること、逆に母方
にゲノムを倍化させた株を用いると胚乳の
細胞化が早まり種子が小さくなることが報
告されている（文献②）。この胚乳の発達に
対する両親のゲノムの拮抗的な作用は、哺乳
類の胎盤の発達におけるインプリント遺伝
子の作用と対比され、進化理論上のコンフリ
クト仮説とあいまって多くの議論をよんで
きた。すなわち、哺乳類では、父性インプリ
ント遺伝子は胎盤の発達に促進的に働く一
方、母性インプリント遺伝子は逆に胎盤の発
達を抑制することが示されており（文献③）、
植物の胚乳発達にもゲノムインプリンティ
ングが関わる可能性が強く示唆されてきた。
実際、シロイヌナズナにおいて母性インプリ
ント遺伝子として MEDEA （MEA）遺伝子
が知られ（文献④）、mea 変異体を母方にし
て野生株の花粉と受精させると、通常受精後
7 日目に起きる細胞化が 10 日経っても起き
ず、核分裂および胚乳発達が過剰となり、種
子崩壊が起きることが報告されている（文献
⑤、⑥）。従って、MEA は胚乳の発達に抑制
的に働く母性インプリント遺伝子であると
考えられている。MEA はポリコーム複合体
の構成因子をコードし、同様な表現型を示す
変異体の原因遺伝子のFIS2, FIEも同一複合
体の構成因子をコードすることが示されて
いる（文献⑦）。 
 一方、父方に DNA メチル化レベルが低下
した met1 変異体あるいは ddm1 変異体の花
粉を用い、野生株と交配させると、得られる
種子は野生株と比較して、小型化することが
知られている（文献⑧）。この現象には、胚
乳の発達を促進する父性インプリント遺伝
子の関与が考えられ、DNA メチル化の欠如

により、その発現が失われると予測されてい
る。実際、DNA メチル化が発現に必要な父
性インプリント遺伝子の存在も知られてき
ている。また、前述のように、mea 変異株を
母方に用いて野生株の花粉と交配すると胚
乳の過発達が起き種子が崩壊するが、父方に
MET1 の発現抑制体の花粉を用いると、崩壊
が回避されることも知られている（文献⑦）。
この現象は、mea 変異による過剰な胚乳発達
に対し、胚乳発達を促進する父性インプリン
ト遺伝子の発現も抑制されることで、両者の
バランスが回復すると考えることが可能で
あるが、分子機構の詳細は明らかにされてい
ない。 
 
２．研究の目的 
 本研究では、(1) 母性インプリント遺伝子
とのコンフリクト、(2) DNA メチル化によ
る発現制御、という本遺伝子に期待される２
つの性状に着目した独自の探索により、胚乳
発達を正に制御する父性インプリント遺伝
子の同定を目指した。 
 
３．研究の方法 
 目的とする父性インプリント遺伝子に期
待される２つの性状に着目し、以下の２方向
から探索を進めた。 
 
(1) 母性インプリント遺伝子とのコンフリ
クトに着目した探索 
 シロイヌナズナには多数の野生系統が存
在し、ゲノム配列解析も進んでいる。これら
系統間交配により得られた種子は、自殖種子
と比較して大きさが変化することが一部の
系統で報告されている（文献⑨）。また、我々
もシロイヌナズナの野生系統間交雑により
得られた F1 種子が親とは異なる多様な種子
サイズを示すことを見出してきた。これは、
個々の系統内で適度に調整されてきた父
性・母性インプリント遺伝子の活性バランス
が、雑種にすることで崩れたことに起因する
可能性が推察された。そこで、母系統を Col-0
株に固定し、父系統に多様な野生株を交配さ
せて得た F1 種子のサイズの多様性を指標と
する全ゲノム関連解析（GWAS）を行い、種
子サイズに影響を与える遺伝子座の特定を
目指した。 
 
(2) DNA メチル化による発現制御に着目し
た探索 
 シロイヌナズナにおける母性インプリン
ト遺伝子の発現には、脱メチル化酵素
DEMETER による DNA 脱メチル化が関与
することが示されている（文献⑩、⑪）。一
方、父性インプリント遺伝子の 1 つである
PHERES1 の発現には、3'非翻訳領域の DNA
メチル化の維持が発現に必要であることが
示されている（文献⑫）。前述の met1 変異体
や ddm1 変異体を用いた解析でも、目的とす
る胚乳発達を正に制御する父性インプリン



ト遺伝子の発現にも DNA メチル化状態の維
持が重要であることが示唆される。我々は
met1 変異株の花粉において複数の父性イン
プリント遺伝子が発現低下を示すことを見
出しており、これらの中から目的遺伝子候補
を絞り込むことを目指した。 
 
４．研究成果 
 胚乳発達を制御する父性インプリント遺
伝子の同定を目的として、研究実施計画に掲
げた以下の 2 つの方向から探索を進め、候補
遺伝子を同定した。 
 
(1) 母性インプリント遺伝子とのコンフリ
クトに着目した探索 
 シロイヌナズナ野生系統株間で交雑して
得られる種子のサイズの多様性に着目した
GWAS を行った。  
 まず、母方系統 Col-0 の雌ずいに対し、計
165 の野生系統の花粉を受粉させ、得られた
種子のサイズを画像処理により計測し、
GWAS に供した。しかし、種子サイズが同じ
Col-0 同士の自殖種子でも測定条件によって
大きく変化することが判明した。特に、母方
系統の植物体の生育状況と一さや当たりの
種子数の影響を強く受けることが判明した。
さや当たりの種子数と種子サイズにはトレ
ードオフの逆相関の関係が認められる一方、
種子数を人為的に制御することは困難であ
ることが判明した。 
 そこで、父方の野生系統の花粉を受粉させ
る際に蛍光標識した母方系統 Col-0 の花粉も
同時に受粉し、1 つのさやの中で蛍光標識さ
れた自殖種子を内部標準として雑種の種子
サイズを相対値として求める処理を行うこ
とにした。その結果、生育環境や種子数の影
響を抑えて、遺伝的要因に起因する種子サイ
ズ変化を追求することが可能となった。 
 実際、GWAS により種子サイズに影響を与
える複数の遺伝子座の存在が示唆された。当
該領域には、胚乳において父方特異的発現を
示す複数のインプリント遺伝子の存在が確
認され、現在胚乳発達制御への関与を検証中
である。 
 
(2) DNA メチル化による発現制御に着目し
た探索 
 目的とする父性インプリント遺伝子の発
現には、DNA メチル化の維持が必要である
可能性が示唆されていたため、まず DNA メ
チル化に関わる遺伝子の変異株について、花
粉のトランスクリプトーム解析を実施した。
野生株と比較して発現が有意に低下してい
る遺伝子を抽出したところ、多くの父性イン
プリント遺伝子が含まれることが判明した。  
 そこで次に、ゲノムの特定領域が低メチル
化した自殖系統（epiRIL）を父方に用い、種
子サイズに影響を与える DNA メチル化領域
を絞り込むことにした。さらに、同じ解析を
mea 変異株を母方に用いて種子崩壊を指標

に実施し、関与するメチル化領域の特定を進
めた。現在、これらの解析データを合わせて
目的遺伝子の特定を進めている。 
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