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研究成果の概要（和文）：細胞質雄性不稔性（CMS）の発現を変化させる遺伝子を稔性回復遺伝子（Rf）とい
う。Rf遺伝子座から作用力が異なる様々な対立遺伝子が見つかることがわかった。これらはCMS原因遺伝子産物
の特定のフォームを作用力に応じて減ずる。このことを利用して、CMS発現機構の解析を行った。その結果、葯
形態やミトコンドリアの異常が段階的に異なることがわかった。こうした異常は葯発達のある時期に突然現れる
こともわかった。

研究成果の概要（英文）：Cytoplasmic male sterility (CMS) is encoded by mitochondrial genome. Its 
expression is controlled by nuclear restorer-of-fertility gene (Rf). Analyses of plant genome 
sequences suggested multiple allelism of Rf locus. This possibility was investigated in sugar beet, 
and alleles with various strength were found. Plants with CMS mitochondria and Rf alleles with 
different strength were compared. Anther morphology differed in accordance with the level of MS 
expression. Mitochondria exhibited morphological abnormality. Difference in gene expression profile 
was also detected.

研究分野： 遺伝育種科学

キーワード： テンサイ　細胞質雄性不稔　稔性回復遺伝子　ミトコンドリア

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
従来のCMS研究では、Rfの優性と劣性の2つの対立遺伝子しか利用されていなかった。一方で、ゲノムDNA塩基配
列の多様性からはRfに様々な対立遺伝子がある可能性が暗示されていたものの、これを検証した例はなかった。
今回、テンサイのRfが複対立遺伝子であり、そのことを利用してCMSのメカニズムを研究することが可能である
ことを実証した。すなわち、CMS原因遺伝子の作用が段階的に減少するような状況を作り出し、ミトコンドリア
や葯発達プログラムにいかなる影響があるのかを明らかにした。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
 一代雑種種子生産に好んで用いられる細胞質雄性不稔性（CMS）の原因遺伝子はミトコンド
リアにコードされる。CMS 原因遺伝子として、いくつかの植物種から様々なモザイク遺伝子が
見つかっている。これらの多くは全身で発現するにもかかわらず雄性不稔のみを誘発するが、そ
の発現機構はよくわかっていない。CMS は原因遺伝子があれば必ず発現するものではなく、稔
性回復遺伝子（Rf）があれば抑制される。Rf の研究はミトコンドリア遺伝子発現制御機構解明
へ進む一方、雄性不稔性発現機構解明に大いに利用されているとは言い難い。これまでに Rf を
利用して（すなわち、正常、CMS、および Rf 回復個体という三者間の比較により）、形態ある
いは RNA プロファイルの網羅的解析が行われてきた。しかしながら、Rf 回復個体はモザイク
遺伝子翻訳産物がほぼ完全に消失して稔性回復する事が多い。そのため、こうした実験において、
Rf 回復個体と CMS 個体との差異は非常に多岐にわたり、データの解釈が困難になる。この原
因は、回復個体と CMS 個体の極端な葯形態の差異を含めたあらゆる違いが RNA に反映されて
検出されるためで、いずれがモザイク遺伝子の直接の作用なのかがわかっていなかった。 
 ゲノム DNA 構造多型に基づけば、Rf が複対立遺伝子系であることは暗示されていた。実際、
テンサイにおいては、Rf1 と命名された Rf について、そのことが明らかになりつつあった。す
なわち、稔性回復力の異なる Rf 対立遺伝子の存在が示唆されていた。 
 
 
２．研究の目的 
 テンサイ Rf1 は、タンパク質間相互作用を通じて CMS 原因遺伝子 preSatp6 翻訳産物のオリ
ゴマーフォームを減ずる。作用力の異なる Rf1 対立遺伝子は、それぞれ減少量が異なるので、結
果として、様々な量のオリゴマーフォームが残存する。すなわち、オリゴマーフォーム量の異な
る状態を作り出すことができる。本研究の目的は、オリゴマーフォーム量を段階的に減じた場合
に現れる形態的、あるいは分子生物学的な特徴を明らかにし、得られたデータを考慮した CMS
発現モデルを構築することである。 
 
 
３．研究の方法 
 テンサイ Rf1 からは表 1 に示す対立遺伝子（アレル、allele）が見つかっている。 
 
表 1．現在までに見つかっているテンサイ Rf1 対立遺伝子と、その作用力 

対立遺伝子名称 作用力 

NK-198-Rf1 強い．ホモ接合でもヘテロ接合でも完全回復する． 

NK-305-Rf1 やや弱い．ヘテロ接合では、半不稔となる． 

Fukkoku-Rf1 非常に弱く、他の Rf の効果を強化するが、単独では回復しない． 

TK-81mm-O rf1 回復できない．いわゆる劣性アレル． 
 
 これらの対立遺伝子を戻し交配によりテンサイ CMS 系統に持たせた材料を育成した。対立遺
伝子の識別は DNA マーカーによって行った。育成した材料を開花誘導し、遺伝子発現量や葯の
微細構造を検討した。 
 
 
４．研究成果 
（１）タペート発達遺伝子の発現 
 まず、小胞子のアレキサンダー染色像に基づき、発達ステージを識別できることを確認した。
続いて、７つのタペート発達制御遺伝子（tdf1、ams、myb103、ms1、undead、myb33 および
ms2）に着目した。これらの遺伝子はシロイヌナズナやイネの突然変異体から発見されたもので
ある。それらの相同遺伝子をテンサイゲノムより見出した。アミノ酸配列の相同性から複数の遺
伝子が見つかったが、系統樹を用いてオルソログと思われるコピーを同定した。同定した遺伝子
コピーについてリアルタイム PCR による発現解析を行った。 
 四分子期においては、いずれの供試材料も正常系統との発現量の違いは見られなかった。差異
が生ずるのはその直後であった。 
 NK-198-Rf1 と正常系統は、いずれも花粉稔性が正常で、葯内部構造に違いは見られないにも
関わらず、小胞子期の ams および ms1 の発現量は異なっていた。 
NK-305-Rf1 において、各遺伝子の発現量は正常系統や NK-198-Rf1 によく似ている。一方、
ams や ms1 では発現量がピークに達する時期は、遅れる傾向が認められた。undead について
は、正常系統で見られるほど発現量は急落しない。 
 Fukkoku-Rf1 については、全体に発現量が少ない。myb103、ms1、および undead について
は、発現の低下が緩やかであった。 
 



（２）葯の微細構造 
 葯発達ステージの四分子期から小胞子期について、電子顕微鏡による微細構造の調査を行っ
た。花粉壁の形態から発達ステージを定義したが、前項（１）の実験との対応を以下の表 2 に示
す。 
 
表 2．葯発達ステージの対応関係と花粉壁の形態 
小胞子のアレキサンダー
染色像に基づく発達ステ
ージ 

花粉壁の形態
に基づく発達
ステージ 

花粉壁の形態 

四分子期前期から四分子
期後期 I カロースに包まれている。プロバキュラが見え

るが、インティンやネキシンは見えない。 

四分子期後期から小胞子
期前期 II 

カロースに包まれている。 
バキュラとテクタムができ始め、花粉壁内側に
はネキシンが観察される。また、プラズマメン
ブレンとネキシンの間に電子密度の低い層が
見られる（図１）。 

小胞子期前期から小胞子
期中期 III テクタムが厚くなり、バキュラの電子密度が高

くなる。 
 

 
図１．ステージ II の花粉壁。Ca、カロース；Ba、バキュラ；
Te、テクタム；Ne、ネキシン；PM 、プラズマメンブレン。ス
ケールバーは 200 nm。 
 
 
①タペート細胞のミトコンドリア 
 NK-305-Rf1 と Fukkoku-Rf1 を持つ個体においては、葯ミ
トコンドリア内の電子密度がステージ I と II で低い傾向が認
められた。ステージ III になると比較的高くなる。CMS 系統
ではステージ I と II では電子密度の高いミトコンドリアと低
いミトコンドリアが混在し、ステージ III になるとほとんどが
電子密度の低いミトコンドリアであった。ミトコンドリア内部

構造は、CMS 系統や正常系統と若干異なっていた。すなわち、球状やタマネギ状クリステが見
つかった。CMS 系統では、電子密度の低いミトコンドリア内に短いクリステと球状のクリステ
が確認されたが、クリステの数は非常に少なかった。 
②タペート細胞の小胞体 
 ステージⅠにおいて、NK-305-Rf1、Fukkoku-Rf1 および CMS 系統で大きく発達していた。
ステージⅡ以降の Fukkoku-Rf1 および CMS 系統においては正常系統や NK-305-Rf1 に比べて
拡張した小胞体が数多く観察され、ステージⅢの CMS 系統では同心円状の小胞体も観察され
た。 
③タペート細胞の脂質 
 ステージⅠでは脂質は NK-305-Rf1、Fukkoku-Rf1 および CMS 系統において特定の細胞に
偏って局在していた。ステージⅡ以降、NK-305-Rf1 では、異常は見つからなかった。一方、
Fukkoku-Rf1 および CMS 系統では、ステージⅡにおいて塊となった脂質が見られ、他の供試
材料とは著しく異なっていた。ステージⅢでは、Fukkoku-Rf1 はタペート組織に脂質が大量に
蓄積していたが、これは CMS 系統ではほとんど見当たらず、正常に近い形態を示した。 
④タペート細胞のユービッシュ体 
 NK-305-Rf1 はステージⅠおよびⅢでは正常系統と同様なユービッシュ体前駆体およびユー
ビッシュ体が見られるものの、ステージⅡではユービッシュ体が観察されなかった。Fukkoku-
Rf1 および CMS 系統ではいずれのステージにおいてもユービッシュ体は観察されなかったが、
Fukkoku-Rf1 ではステージⅢにユービッシュ体に類似した電子密度の高い物質が確認された。 
⑤小胞子 
 ステージⅠでは小胞子の形態に差異はなかったが、ステージⅡでは、Fukkoku-Rf1 および
CMS 系統において発芽孔の拡大が見られた。ステージⅢにおいては、、NK-305-Rf1 および CMS
系統の発芽孔に異常が観察された。花粉壁について、CMS 系統ではすべてのステージにおいて
異常が確認されたが、他の供試材料はいずれも正常であった。 
 
 
（３）考察 
 タペート発達遺伝子発現解析によれば、タペート発達プログラムの遅延（NK-305-Rf1）、ある

いは進行異常（Fukkoku-Rf1）が示唆された。微細構造のレベルでは NK-305-Rf1 と fukkoku-
Rf1 においてミトコンドリア電子密度低下が認められた。これより、遺伝⼦発現の異常をもた



らす要因はこの時期に出現していると思われる。得られたデータは、わずかでもオリゴマー

フォームが減少すれば微細構造レベルの形態異常の発現が変わると解釈することもできる。こ

のことは、葯発達プログラム進行のキーとなる量的なシグナルがミトコンドリアを経由してお

り、オリゴマーフォームはそれを調節できることを示唆している。また、ミトコンドリア形態異

常がオリゴマーフォームの量と相関する可能性も考えられる。今後この視点からの研究が必要

であろう。 
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